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Resumen 

La variación intrainflorescencia en caracteres reproductivos y florales es un 

fenómeno descrito en diversas familias vegetales. Dos hipótesis se han propuesto 

para explicar este fenómeno: competencia por recursos y arquitectura; las cuales 

se consideran excluyentes entre sí. Conopholis alpina (Orobanchaceae) presenta 

un patrón de variación intrainflorescencia con tres zonas bien diferenciadas. Este 

trabajo explora la explicación de la variación intrainflorescencia en caracteres 

reproductivos de C. alpina, a través de la comparación entre poblaciones con 

distinta disponibilidad de recursos. Se hizo la caracterización climática y de 

disponibilidad de recursos en cada sitio (Santa Catarina Lachatao, Oaxaca, y 

Tomatlán, Puebla). Se colectaron botones florales y frutos en Tomatlán para medir 

y comparar el número y viabilidad de granos de polen, el número de óvulos, la 

relación polen/óvulos (P/O), el tamaño de los frutos, el número de semillas, el peso 

de la semilla y el seed-set con datos de Lachatao. La disponibilidad de recursos fue 

mayor en Tomatlán que en Lachatao. En Tomatlán los caracteres femeninos 

presentaron un patrón de variación intrainflorescencia que disminuía de la zona 

basal a la apical; no se encontró variación dentro de la inflorescencia en los 

caracteres masculinos. Este patrón de variación es distinto al reportado para 

Lachatao, donde los caracteres reproductivos presentan valores más altos en la 

zona media de la inflorescencia. En ambos sitios, el patrón de variación observado 

coincide con el patrón de maduración de las inflorescencias. Dado que el patrón de 

variación y la disponibilidad de recursos difiere entre sitios, se sugiere que la 

variación intrainflorescencia en C. alpina es explicada por la competencia por 

recursos. 
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Abstract 

Intra-inflorescence variation is a phenomenon described in diverse plant 

families, in which within-inflorescence differences in reproductive and floral traits are 

observed. This type of variation has been explained by two mutually exclusive 

hypotheses; competition for resources and architecture. Conopholis alpina is a 

holoparasitic plant from the Orobanchaceae family in which intra-inflorescence 

variation among three well differentiated zones has been described. This study 

explores the explanation of the intra-inflorescence variation in reproductive traits of 

C. alpina through comparisons of various traits between two localities with 

contrasting resource availability (Santa Catarina Lachatao, Oaxaca and Tomatlán, 

Puebla). Climatic characterization and resource availability at both localities were 

conducted. Floral buds and fruits were gathered in Tomatlán. Number and viability 

of pollen grains, number of ovules, pollen/ovule ratio (P/O), fruit size, seed number 

and weight and seed-set were estimated. These data were compared with those 

previously obtained in Lachatao. Resource availability was higher in Tomatlán than 

in Lachatao. In Tomatlán, variation in female traits decreased from the basal to the 

apical zone of the inflorescence. In contrast, a lack of intra-inflorescence variation in 

male traits was found. This pattern of intra-inflorescence variation differs from the 

one recorded in Lachatao, where reproductive traits had the highest values in the 

middle zone of the inflorescence. The pattern of intra-inflorescence variation at each 

locality is associated with the inflorescence maturation pattern. Differences in the 

pattern of intra-inflorescence variation as well as in resource availability at each 

locality, suggest that intra-inflorescence variation in C. alpina is better explained by 

resource competition.  
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Introducción 

Las plantas son organismos modulares construidos a partir de la acumulación 

repetida de estructuras como hojas, tallos, flores, frutos y semillas (White, 1979). 

Una inevitable consecuencia de la naturaleza modular de las plantas es la aparición 

de variación intraindividual, es decir, aquella variación de las características de las 

múltiples copias de la misma unidad, vegetativa o reproductiva, producidas dentro 

de una planta (Herrera, 2009). Un ejemplo bien documentado de esta variación es 

el que ocurre dentro de las inflorescencias, denominada variación 

intrainflorescencia (Diggle, 2014), la cual tiene importantes consecuencias 

ecológicas y evolutivas (Herrera, 2009, 2017; Zhao et al., 2015; Dai et al., 2016; 

Alonso et al., 2018). 

Se han descrito dos patrones de variación intrainflorescencia asociados al 

incremento en el número o tamaño de los caracteres reproductivos entre zonas 

sucesivas: de la base al ápice (Kudo et al., 2001; Ishii y Sakai, 2002) y del ápice a 

la base (Byrne y Mazer, 1990; Brody y Morita, 2000; Espadaler y Gómez, 2001). 

Para explicar este fenómeno, se han propuesto dos hipótesis: (i) competencia por 

recursos y (ii) arquitectura (Ashman y Hitchens, 2000), las cuales se consideran 

mutuamente excluyentes. 

A pesar de que se han realizado estudios en los cuales se describe la 

variación intrainflorescencia en distintos grupos de angiospermas, incluyendo la 

Familia Orobanchaceae, en general estos no se abocan a poner a prueba las dos 

hipótesis mencionadas anteriormente (Thomson, 1989; Phillipp et al., 1996; Ashman 

y Hitchens, 2000; Diggle, 2003; Zhao et al., 2008; Castillo-Sánchez y Figueroa-

Castro, 2019). Más aún, en aquellos estudios en los que se evalúan las evidencias 



4 
 

que apoyan una u otra hipótesis para explicar la existencia de variación 

intrainflorescencia, se han obtenido resultados contrastantes (Medrano et al., 2000; 

Wolfe y Denton, 2001; Hiei y Ohara, 2002; Ishii y Sakai, 2002; Wesselingh y Arnold, 

2003; Pritchard y Edwards, 2005, Buide, 2004, 2008; Zeng et al., 2009; Granado-

Yela et al., 2017). 

Por medio de experimentos y mediciones se ha podido determinar, en 

algunos casos, que la competencia por recursos (Hiei y Ohara, 2002; Wesselingh y 

Arnold, 2003; Zeng et al., 2009; Granado-Yela et al., 2017) o la arquitectura (Wolfe 

y Denton, 2001; Pritchard y Edwards, 2005; Buide, 2008) explican la presencia de 

variación intrainflorescencia. Los estudios que concluyen que la arquitectura es la 

causa, describen variación en el tamaño y número de los haces vasculares a lo largo 

de las inflorescencias (Van Steveninck, 1957; Carlquist, 1969; Housley y Peterson, 

1982; Wolfe y Denton, 2001; Diggle, 2003). Sin embargo, existen otros estudios 

donde se han presentado diversas dificultades para determinar la causa de la 

variación intrainflorescencia, generando resultados poco concluyentes (Medrano et 

al., 2000; Ashman y Hitchens, 2000; Klibert y Eckert, 2004; Zhao et al., 2008; Torices 

y Méndez, 2010; Liu y Huang, 2012; Cao et al., 2015).  

Conopholis alpina es una planta holoparásita que pertenece a la Familia 

Orobanchaceae. En ella se ha descrito un patrón de variación intrainflorescencia en 

el que la zona media de la inflorescencia presenta mayores valores en caracteres 

como número y tamaño de los granos de polen, número de óvulos y de semillas, 

tamaño del fruto, y proporción de óvulos que se desarrollan en semillas (i.e. seed-

set), entre otros (Castillo-Sánchez, 2017; Castillo-Sánchez y Figueroa-Castro, 

2019). Se ha sugerido que dicha variación es causada por la competencia por 
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recursos entre zonas de la inflorescencia (Castillo-Sánchez y Figueroa-Castro, 

2019). Sin embargo, no hay evidencias concluyentes en favor de una de las dos 

hipótesis como explicación a la variación intrainflorescencia, aspecto que será 

evaluado en el presente estudio. 

 

 

Antecedentes 

Variación intraindividual 

La variación intraindividual es un fenómeno que se ha descrito en diversas 

especies vegetales y que provee evidencias de que los módulos (i.e. subunidades 

multicelulares repetidas y semiautónomas; Tuomi y Vuorisalo, 1989) que conforman 

a las plantas no son idénticos, sino que, por el contrario, presentan variación entre 

ellos. De esta forma, a nivel individual una planta puede presentar variación en 

caracteres vegetativos (tamaño y forma de las hojas, Bruschi et al., 2003; Herrera, 

2009), reproductivos, o ambos (Herrera, 2009). Este tipo de variación tiene causas 

y consecuencias ecológicas y evolutivas (Winn, 1996; Dai et al., 2016; Herrera, 

2017; Alonso et al., 2018). En este sentido, se ha demostrado que la variación 

intraindividual puede tener un efecto en la regulación de la expresión genética del 

individuo, en la dinámica poblacional, en las interacciones con otros organismos, e 

incluso en la dinámica de la comunidad (Herrera, 2009, 2017; Kulbaba et al., 2017; 

Alonso et al. 2018).  

Particularmente en caracteres reproductivos, se ha documentado que la 

existencia de variación intraindividual está relacionada con las interacciones de las 



6 
 

plantas con sus polinizadores, dispersores y depredadores (Herrera, 2009; Sobral 

et al., 2014). De esta manera, la variación dentro del individuo en caracteres como 

tamaño de la flor, calidad de la recompensa o posición de los órganos reproductivos, 

se asocia con visitas más eficientes de los polinizadores, afectando positivamente 

la producción de frutos y semillas (Herrera, 2009; Dai et al., 2016; Arceo-Gómez et 

al., 2017). La variación intraindividual en caracteres como el tamaño del fruto y las 

semillas está relacionada con la selección de frutos de cierto tamaño dependiendo 

de las características de los dispersores (Ordano et al., 2011; Sobral et al., 2013), 

así como de semillas menos variables en tamaño por los depredadores (Sobral et 

al., 2014), lo cual tiene un efecto en el éxito reproductivo de la planta (Herrera, 2009; 

Ordano et al., 2011; Sobral et al., 2013, 2014; Dai et al., 2016; Arceo-Gómez et al., 

2017). 

 

Variación intrainflorescencia  

Un ejemplo notable de variación intraindividual es la que ocurre en las 

inflorescencias, en las que se han descrito patrones de variación en diversos 

caracteres reproductivos, de forma que se observa un incremento en el número o 

tamaño de los caracteres entre diferentes zonas de la inflorescencia (acropétalo, 

de la base al ápice o basipétalo, del ápice a la base; Diggle, 2003, 2014). Se han 

propuesto dos hipótesis para dar explicación a la existencia de variación 

intrainflorescencia (Diggle, 1995, 2014). La primer hipótesis atribuye este tipo de 

variación a la competencia por recursos entre estructuras reproductivas. En este 

sentido, la cantidad de recursos asignados a la reproducción debe dividirse entre 
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las diferentes estructuras reproductivas producidas (i.e. botones, flores y frutos; 

Lloyd, 1980; Lloyd et al., 1980; Stephenson, 1981; Sutherland, 1986). Al mismo 

tiempo, la limitada cantidad de recursos de que dispone cada estructura 

reproductiva se debe distribuir entre diferentes funciones sexuales (i.e. femenina, 

masculina; Stephenson, 1981; Bawa y Webb, 1984; Brunet, 1992; Ashman et al., 

2001). De esta forma, las primeras estructuras reproductivas que se producen en la 

inflorescencia, dispondrán de una mayor cantidad de recursos y por lo tanto tendrán 

mayor éxito reproductivo que las desarrolladas tardíamente (Lloyd, 1992; Ashman 

y Hitchens, 2000).  

La segunda hipótesis plantea que la variación intrainflorescencia es una 

consecuencia de su arquitectura (Wyatt, 1982; Diggle, 1997, 2002, 2003). Esta 

hipótesis supone que la vascularización de las inflorescencias (Diggle, 1997, 2003; 

Ashman y Hitchens, 2000; Wolfe y Denton, 2001), las restricciones anatómicas de 

las estructuras reproductivas de los individuos (i.e. botones, flores y frutos; Diggle, 

2003; Castellanos et al., 2008) o las características inherentes de las inflorescencias 

(Diggle, 1997, 2003, 2014)  determinan la existencia de variación intrainflorescencia. 

Entonces, aquella zona de la inflorescencia en donde esté mejor desarrollado el 

tejido vascular tendrá mayor éxito reproductivo (Van Steveninck, 1957; Carlquist, 

1969; Wolfe y Denton, 2001; Diggle, 2003).  

Estudios en diferentes familias vegetales han descrito la existencia de 

variación intrainflorescencia en caracteres reproductivos y de atracción (Solomon, 

1988; Thomson, 1989; Simons y Johnston, 2000; Delesalle et al., 2008; Seifi et al., 

2015). Por ejemplo, se ha reportado la existencia de variación intrainflorescencia en 

la proporción de flores hermafroditas en inflorescencias de la planta andromonoica 
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Zigadenus paniculatus (Liliaceae; Emms, 1993), el número de granos de polen por 

flor en Polygonatum odoratum (Liliaceae) y Lobelia sessiliflora (Campanulaceae; 

Guitián et al., 2004; Hiraga y Sakai, 2007), el número de óvulos por flor y el volumen 

de néctar por flor en Petrocoptis grandiflora (Caryophyllaceae; Guitián y Navarro, 

1996), la longitud de los sépalos en Delphinium glaucum (Ranunculaceae; Kulbaba 

et al., 2017), el peso del fruto, de la semilla y de la pulpa del fruto de Phytolaca 

rivinoides (Phytolacaceae; Byrne y Mazer, 1990), así como la proporción de óvulos 

que maduran en semillas (seed-set) y la proporción de flores que maduran en frutos 

(fruit-set) en Dactylorhiza maculata (Orchidaceae; Vallius, 2000), entre otros.  

En la Familia Orobanchaceae, la existencia de variación intraindividual sólo 

se ha descrito en tres especies del género Pedicularis, así como en Conopholis 

alpina. En Pedicularis flammea y P. lapponica se registró variación 

intrainflorescencia en el volumen y la concentración del néctar, así como en el 

número de frutos por infrutescencia en P. Lanata (Phillipp et al., 1996). Por su parte, 

en Conopholis alpina se reportó variación intrainflorescencia en el tamaño de la 

corola, la producción de órganos femeninos y masculinos (i.e. número de óvulos, 

número, diámetro y viabilidad de los granos de polen), el tamaño de los frutos (i.e. 

longitud, ancho y área), el número de semillas y la proporción de óvulos que 

maduran en semillas (seed-set), siendo la zona media de la inflorescencia la que 

presentó mayores valores en todos los caracteres mencionados, este patrón de 

variación esta estrechamente relacionado con el patrón de maduración que 

presenta la inflorescencia (Castillo-Sánchez y Figueroa-Castro, 2019).  

No obstante, a pesar de la existencia de una gran variedad de estudios que 

reportan la presencia de variación intrainflorescencia en distintas especies y familias 
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vegetales, en la mayoría de ellos solo se describe el fenómeno (Brunet y 

Charlesworth, 1995; Vallius, 2000; Kudo et al., 2001; Itagaki y Sakai, 2006; Delesalle 

et al., 2008; Lu et al., 2015; Seifi et al., 2015). En otros casos, además de describir 

el fenómeno, se hace un intento por probar la hipótesis que explique la variación 

intrainflorescencia observada, pero usualmente sin llegar a conclusiones claras 

(Diggle, 2003; Halpern, 2005; Zhao et al., 2008; Kulbaba et al. 2017). En diversos 

estudios se realizan experimentos, observaciones y mediciones para poner a 

prueba ambas hipótesis, y se reporta cuál de ellas explica de mejor manera la 

presencia de este tipo de variación (Herrera, 1991; Ehrlen, 1992; Wolfe, 1992; 

Emms, 1996; Guitián y Navarro, 1996; Vaughton y Ramsey, 1998; Ladio y Aizen, 

1999; Susko y Lovett-Doust, 1999; Medrano et al., 2000; Wolfe y Denton, 2001; Hiei 

y Ohara, 2002; Ishii y Sakai, 2002; Wesselingh y Arnold, 2003; Pritchard y Edwards, 

2005; Buide, 2008; Zeng et al., 2009; Granado-Yela et al., 2017), o se llega a 

conclusiones poco claras sobre la hipótesis que explica la variación 

intrainflorescencia (Vaughton, 1993; Ashman y Hitchens, 2000; Gómez y Zamora, 

2003; Klibert y Eckert, 2004; Torices y Méndez, 2010; Cao et al., 2011, 2015; Liu y 

Huang, 2012). 

 

Evidencias experimentales para explicar la variación intrainflorescencia 

Hipótesis de competencia por recursos 

Existe una estrecha relación entre el patrón de maduración de las 

inflorescencias y la competencia por recursos que hay entre las estructuras 

reproductivas producidas (Lloyd, 1980; Lloyd et al., 1980; Ashman y Hitchens, 
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2000). Dicha relación ha sido evaluada en diversos estudios mediante tratamientos 

de remoción floral (Herrera, 1991; Guitián y Navarro, 1996; Vaughton y Ramsey, 

1998; Medrano et al., 2000; Hiei y Ohara, 2002; Wesselingh y Arnold, 2003; 

Granado-Yela et al., 2017), defoliación (Halpern, 2005) o remoción de frutos (Susko 

y Lovett-Doust, 1999; Zeng et al., 2009). Estos estudios se han realizado con 

especies que producen inflorescencias con diferentes patrones de maduración, 

incluyendo acropétalo y basipétalo (Herrera, 1991; Ehrlen, 1992), así como otros 

patrones de maduración menos comunes. Por ejemplo, Petrocoptis grandiflora 

(Caryophyllaceae) produce inflorescencias cimosas con un patrón de maduración 

del centro hacia las zonas laterales. Guitián y Navarro (1996), realizaron 

tratamientos de remoción floral de la zona central de las inflorescencias de P. 

grandiflora encontrando una disminución en la duración de las flores abiertas y un 

aumento en la proporción de flores que produjeron frutos (i.e. fruit-set) en las flores 

laterales de las inflorescencias que quedaron intactas. Los resultados de este 

experimento sugieren que hubo una translocación de recursos hacia las estructuras 

reproductivas intactas. 

De igual manera, en los racimos compuestos de Melampyrum roseum 

(Scrophulariaceae) se ha descrito un patrón de maduración que inicia en la zona 

apical y continúa de la base hacia el ápice (Hiei y Ohara, 2002). En su estudio, Hiei 

y Ohara (2002) realizaron tratamientos experimentales en los que se removía la 

inflorescencia apical y se dejaban 2, 4, 8 y 12 inflorescencias. Los autores 

encontraron un aumento en el fruit-set, así como en el peso de las semillas en el 

tratamiento con menos inflorescencias remanentes y sin inflorescencia apical, lo que 

sugiere la redistribución de los recursos dentro de la planta (Hiei y Ohara, 2002). 
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Hipótesis de la arquitectura 

Esta hipótesis sugiere que existen restricciones anatómicas que determinan 

la presencia de variación intrainflorescencia (Diggle 1997, 2002, 2003; Ashman y 

Hitchens, 2000; Wolfe y Denton, 2001), como, por ejemplo, las diferencias en el 

sistema vascular a lo largo de las inflorescencias (Housley y Peterson, 1982). En 

general, muchos estudios concluyen que la arquitectura es la que determina la 

existencia de variación intrainflorescencia (Housley y Peterson, 1982; Wolfe, 1992; 

Diggle, 1995, 1997, 2002, 2003; Wolfe y Denton, 2001; Ishii y Sakai, 2002; Pritchard 

y Edwards, 2005; Buide, 2008). Sin embargo, la mayoría de estos estudios han 

llegado a esa conclusión a partir de los resultados obtenidos a través de 

experimentos de remoción floral, sin evaluar ningún aspecto anatómico o histológico 

(Wolfe, 1992; Ishii y Sakai, 2002; Buide, 2008). Por ejemplo, en Narthecium 

asiaticum (Liliaceae), se aplicaron tres tratamientos de remoción floral (i.e. control, 

remoción de la zona basal y remoción de las zonas basal y media), para evaluar 

caracteres reproductivos como el peso de la flor y del fruto, el número de óvulos, las 

proporciones semilla:óvulos y polen:óvulos (P/O), entre otros (Ishii y Sakai, 2002). 

Los autores de este estudio no encontraron cambios en los valores de los caracteres 

entre tratamientos, concluyendo que el patrón de variación intrainflorescencia era 

explicado por la arquitectura (Ishii y Sakai, 2002).  

Por otro lado, sólo se conocen dos estudios en los que además de realizar 

tratamientos de remoción de estructuras reproductivas, se consideró el grosor del 

tallo en relación con la presencia de variación intrainflorescencia (Wolfe y Denton, 

2001; Pritchard y Edwards, 2005). En el primer estudio, no se encontró un efecto 

significativo de la remoción de los frutos tempranos sobre el tamaño de los frutos 
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tardíos en Linaria canadensis (Scrophulariaceae), pero sí se observó una 

correlación positiva entre el tamaño del fruto y el grosor del eje de la inflorescencia, 

de forma que en la medida que disminuye el grosor del tallo, también lo hace el 

tamaño de los frutos (Wolfe y Denton, 2001).  

En el segundo estudio, realizado por Pritchard y Edwards (2005) con 

Crotalaria spectabilis (Fabaceae), además de aplicar tratamientos de remoción floral 

y medir el grosor del tallo de la inflorescencia, se aplicaron dos tratamientos de 

adición de nutrientes al suelo en el que crecían las plantas. No se encontraron 

efectos significativos en ninguno de los tratamientos, ni de remoción floral, ni de 

adición de nutrientes sobre los caracteres medidos (fruit-set, número de flores y 

frutos). Sin embargo, se encontró una relación positiva entre el grosor del tallo y el 

número de flores y frutos producidos, de modo que los autores concluyen que es la 

arquitectura la que determina la variación intrainflorescencia en C. spectabilis. No 

obstante, el adelgazamiento del tallo a lo largo de la inflorescencia no es 

necesariamente una medida directa de la anatomía de los haces vasculares 

(Carlquist, 1969; Liu y Huang, 2012), por lo tanto, se podría estar sobreestimando 

el efecto de la arquitectura, al tomar en cuenta únicamente esa medida. 

Finalmente, solo existe un estudio en el que se ha demostrado que el número 

y tamaño de los haces vasculares están correlacionados positivamente con el 

tamaño de los órganos reproductivos de Avena sativa (Poaceae; Housley y 

Peterson, 1982). En dicho estudio se encontró una relación positiva entre el número 

y tamaño de los haces vasculares en el eje de la infrutescencia y el tamaño del fruto, 

encontrándose un patrón de disminución en ambas variables de la zona basal a la 

apical de las infrutescencias. Por lo tanto, dichos autores concluyen que hay un 
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efecto de la anatomía de la infrutescencia en el tamaño de los frutos (Housley y 

Peterson, 1982). 

 

Ambas hipótesis o efectos confundidos  

Existen otros estudios en los que se realizaron experimentos para probar las 

dos hipótesis propuestas para explicar la variación intrainflorescencia. Aunque en 

esos estudios se obtienen resultados que proveen evidencias claras en apoyo a 

alguna de las dos hipótesis, los autores concluyen que ambas hipótesis explican la 

existencia de variación intrainflorescencia (Vaughton, 1993; Ashman y Hitchens, 

2000; Gómez y Zamora, 2003; Klibert y Eckert, 2004; Torices y Méndez, 2010; Cao 

et al., 2011, 2015; Liu y Huang, 2012). Por ejemplo, en el estudio realizado por Liu 

y Huang (2012), no se encontraron diferencias en el número de granos de polen, ni 

de óvulos entre tratamientos de remoción de botones florales a las inflorescencias 

de Adenophora jasionifolia (Campunulaceae). Sin embargo, se encontraron valores 

más altos de seed-set y número de semillas producidas en el tratamiento de 

remoción floral respecto al control, por lo que los autores concluyeron que hay un 

efecto de la arquitectura en la variación intrainflorescencia en el estadio yema floral 

y de la competencia por recursos en los últimos estadios reproductivos (Liu y Huang, 

2012). 

En estudios en los que distintos caracteres muestran diferentes respuestas a 

tratamientos de remoción floral y estructuras vegetales, se ha llegado a 

conclusiones poco robustas. Por ejemplo, en Aquilegia canadensis 

(Ranunculaceae), se realizaron tratamientos de remoción floral y de defoliación para 
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evaluar la hipótesis de la competencia por recursos como explicación a la variación 

intrainflorescencia observada (Klibert y Eckert, 2004). Los autores encontraron que 

ambos tratamientos experimentales ocasionaban un aumento en el número de 

frutos y semillas, pero no afectaban la producción de órganos sexuales, ni el tamaño 

de los caracteres florales (longitud de pétalos, sépalos, pistilo y espolón). Por lo 

tanto, los autores concluyen que existe un efecto de la competencia por recursos en 

los frutos, así como un efecto de la arquitectura en botones y flores (Klibert y Eckert, 

2004). 

 

 

Justificación 

La variación intrainflorescencia es un fenómeno que influye en el éxito 

reproductivo de las plantas, tanto a nivel modular como individual (Herrera, 2017) y 

que se ha descrito en muchas especies de angiospermas (Brunet y Charlesworth, 

1995; Vallius, 2000; Diggle, 2003; Delesalle et al., 2008). Este tipo de variación se 

ha explicado mediante dos hipótesis mutuamente excluyentes: competencia por 

recursos y arquitectura (Ashman y Hitchens, 2000; Diggle, 2003). Sin embargo, a 

pesar de existir estudios que apoyen alguna de las dos hipótesis (Wolfe y Denton, 

2001; Hiei y Ohara, 2002; Wesselingh y Arnold, 2003; Pritchard y Edwards, 2005; 

Buide, 2008; Granado-Yela et al., 2017), o ambas (Torices y Méndez, 2010; Liu y 

Huang, 2012), no se ha evaluado cómo los patrones de variación pueden cambiar 

en la misma especie dependiendo de las condiciones en las que se encuentre, y a 

la fecha, no se han realizado estudios en los que se evalúe la variación en la 
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disponibilidad de recursos entre sitios como una evidencia que permita diferenciar 

entre las dos hipótesis propuestas. 

La variación intrainflorescencia en Conopholis alpina fue descrita a través de 

la observación de tres zonas claramente distinguibles, en las que diversos 

caracteres reproductivos tuvieron valores más altos en la zona media de la 

inflorescencia, lo cual está relacionado con el patrón de maduración de la 

inflorescencia (Castillo-Sánchez y Figueroa-Castro, 2019). A partir de estas 

observaciones, se sugirió que la competencia por recursos era la hipótesis que 

explicaba dicha variación (Castillo-Sánchez y Figueroa-Castro, 2019). Sin embargo, 

no se ha evaluado cuál de las dos hipótesis explica mejor la existencia de variación 

intrainflorescencia en dicha especie, ni tampoco se ha evaluado si dicho patrón de 

variación es constante entre poblaciones con distinta disponibilidad de recursos. 

Conopholis alpina es un excelente modelo para analizar las causas que generan la 

variación intrainflorescencia, a partir del cual se pueden obtener evidencias claras 

que den soporte a alguna de las hipótesis propuestas. 

 

 

Pregunta de investigación  

¿Cuál es la causa de la variación intrainflorescencia en caracteres florales y 

reproductivos de Conopholis alpina (Orobanchaceae)? 
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Hipótesis 

En un estudio previo con Conopholis alpina, Castillo-Sánchez y Figueroa-Castro 

(2019) describieron la existencia de un patrón de variación intrainflorescencia en el 

cual la zona media de la inflorescencia presenta mayores valores en diversos 

caracteres reproductivos, lo cual esta asociado al patrón de maduración de la 

inflorescencia. En dicho estudio, las autoras sugieren que la competencia por 

recursos es el factor responsable de dicho patrón (Castillo-Sánchez y Figueroa-

Castro, 2019). Bajo este supuesto, al comparar dos poblaciones de C. alpina con 

diferente disponibilidad de recursos (mayor disponibilidad de recursos: Tomatlán, 

Puebla y menor disponibilidad de recursos: Santa Catarina Lachatao, Oaxaca), se 

espera que si el patrón de variación intrainflorescencia se debe a la competencia 

por recursos, éste sea distinto entre poblaciones. Por el contrario, si el patrón de 

variación intrainflorescencia obedece a las restricciones en la arquitectura, el patrón 

antes descrito (i.e. mayores valores en la zona media de la inflorescencia en 

comparación con las zonas basal y apical) se mantendrá en las dos poblaciones 

independientemente de las diferencias en la disponibilidad de recursos. 
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Objetivos 

Objetivo general 

Determinar la causa de la variación intrainflorescencia en caracteres florales y 

reproductivos de Conopholis alpina (Orobanchaceae), mediante la comparación de 

dos poblaciones con diferente disponibilidad de recursos (Tomatlán, Puebla, y 

Santa Catarina Lachatao, Oaxaca). 

 

Objetivos específicos 

1. Caracterizar la disponibilidad de recursos (i.e. caracterización climática, biomasa 

del hospedero y cobertura de la vegetación) de dos localidades en las que se 

distribuye C. alpina (Tomatlán, Puebla y Santa Catarina Lachatao, Oaxaca). 

2. Establecer el patrón de variación en la producción de atributos reproductivos 

masculinos (i.e. número, viabilidad de los granos de polen) y femeninos (i.e. 

número de óvulos), así como la relación polen:óvulos en tres zonas de las 

inflorescencias de C. alpina en Tomatlán, Puebla. 

3. Establecer el patrón de variación en la producción de frutos (i.e. tamaño del fruto) 

y semillas (i.e. número de semillas y seed-set) en tres zonas de las 

infrutescencias de C. alpina en Tomatlán, Puebla. 

4. Comparar los patrones de variación en caracteres reproductivos de C. alpina  en 

dos poblaciones con disponibilidad de recursos contrastante (Tomatlán, Puebla 

vs. Santa Catarina Lachatao, Oaxaca). 
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Métodos 

Sitio de estudio 

El presente estudio se llevó a cabo en dos sitios de bosque templado. El primero se 

encuentra en el municipio de Santa Catarina Lachatao, ubicado en la Sierra Norte, 

en el Distrito de Ixtlán de Juárez, Oaxaca (INAFED, 2010, Fig. 1). El municipio se 

encuentra a una altitud entre 2300 y 3500 m.s.n.m. (INEGI, 2005). Esta localidad 

presenta un clima templado, semifrío subhúmedo, con lluvias en verano. La 

temperatura de la localidad es de entre 12 y 20°C. La precipitación varía entre 800 

y 1500 mm (INEGI, 2005).  

El tipo de vegetación dominante en la región es el bosque templado, que 

representa un 61.46% del territorio del municipio (INEGI, 2005). Las especies de 

Quercus presentes en el sitio son: Q. castanea, Q. conzattii, Q. laurina, Q. obtusata, 

Q. rugosa, y Q. splendens (Muñoz-Hernández et al., 2020). El sitio en el que se llevó 

a cabo el presente estudio es un bosque de encino, el cual se ubica en los 17° 15’ 

04” N y los 93° 27’ 58.6” O, a una altitud de 2522 m.s.n.m. (Fig. 2A). 
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Figura 1. Ubicación de Santa Catarina Lachatao, Oaxaca. 

 

 

El segundo sitio de estudio se encuentra en la localidad de Tomatlán, dentro 

del Municipio de Zacatlán, ubicado en la Sierra Norte del Estado de Puebla (INEGI, 

2009; Iracheta, 2010, Fig. 3). El municipio de Zacatlán se encuentra a una altitud 

entre 900 y 2900 m.s.n.m. (INEGI, 2009), y la localidad de Tomatlán se encuentra 

a una altitud entre 2000 y 2200 m.s.n.m. (INEGI, 2020). 
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Figura 2. Bosques de encino en los dos sitios de estudio en los que se distribuye 

Conopholis alpina. A) Santa Catarina Lachatao, Oaxaca; B) Tomatlán, Zacatlán, 

Puebla. 
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Tomatlán presenta un clima templado húmedo con abundantes lluvias en 

verano (INEGI, 2009). Se puede distinguir una época lluviosa y una seca. La 

temporada de lluvias se presenta desde mediados de mayo hasta octubre. Por su 

parte, la época seca se registra de noviembre a abril. La temperatura del municipio 

varía entre 12 y 18°C (CONAFOR, 2013). En general, la precipitación varía entre 

700 y 2100 mm (INEGI, 2009).  

 

 

 

Figura 3. Ubicación de Tomatlán, en el municipio de Zacatlán, Puebla. 
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El tipo de vegetación dominante en la región es el bosque templado, que 

representa un 39% del territorio del municipio (INEGI, 2009). El componente 

principal de la vegetación son las coníferas; sin embargo, se pueden distinguir zonas 

de bosque de encino, de pino-encino y de encino-pino, así como algunas de bosque 

mesófilo de montaña y chaparral (Iracheta, 2010; INEGI, 2020). Las especies de 

Quercus más representativas del municipio son: Q. sororia, Q. furfuraceaei, Q. 

excelsa y Q. polymorpha (CONAFOR, 2013). El sitio en el que se llevó a cabo el 

presente estudio es un bosque de encino, el cual se ubica en los 19° 43’ 02” N y los 

97° 58’ 58.6” O, a una altitud de 2194 m.s.n.m. (Fig. 2B). 

 

 

Especie de estudio 

Conopholis alpina es una hierba holoparásita de raíz de encino (Quercus sp.) que 

forma haustorios y frecuentemente se agrupa en colonias (Fig. 4). Presenta 

inflorescencias racimosas terminales que miden de 10 a 33 cm de longitud con 

brácteas amarillas y glandulares, y numerosas flores blanco-amarillentas. Las flores 

tienen un cáliz con 4 - 5 sépalos lobulados, cuyos lóbulos miden de 0.5 - 1.0 mm de 

longitud, de forma ovada, con ápice agudo, y presencia de glándulas. La corola es 

bilabiada, con una longitud de 0.7 - 1.7 cm, el labio superior mide de 3.0 - 3.5 mm 

de longitud y presenta lóbulos ovados, obtusos o agudos, mientras que el labio 

inferior mide 1.5 - 2.5 mm de longitud. Los estambres son marcadamente exertos, 

los filamentos miden 0.9 - 1.1 cm de longitud. El gineceo mide 1.0 - 1.3 cm de 

longitud, el estigma es capitado, el estilo y el estigma frecuentemente son exertos y 

deciduos en la madurez. El fruto es una cápsula de 0.7 - 1.3 cm de longitud y de 6.0 
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- 8.5 mm de diámetro. Las cápsulas son subglobosas a elipsoidales, pardas, que 

producen cientos de semillas de color café, obovoidales a cuadrangulares, con la 

testa lisa o inconspicuamente reticulada (Rzedowski, 1998; Alvarado-Cárdenas, 

2008). Conopholis alpina florece de febrero a mayo y fructifica de junio a agosto. 

Presenta un sistema reproductivo mixto, y sus visitadores florales más frecuentes 

son abejorros (Bombus ephippiatus, Apidae: Hymenoptera), moscas 

(Sphaerophoria, Shyrpidae: Diptera) y mariposas (Autochton cellus, Hesperidae: 

Lepidoptera; Castillo-Sánchez, 2017). 

 

 

 

Figura 4. Colonias de Conopholis alpina en las dos localidades de estudio. A) 

Inflorescencias de un individuo colonial creciendo en un bosque de encino en Santa 

Catarina Lachatao, Oaxaca; B) infrutescencias creciendo en un bosque de encino 

en Tomatlán, Zacatlán, Puebla. 
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Esta especie se encuentra frecuentemente en bosques de encino, de pino-

encino, de pino-oyamel, así como en bosques mesófilos de montaña con cierto 

grado de perturbación (Rzedowski, 1998). Su distribución va desde el suroeste de 

Estados Unidos de América hasta Panamá. En México tiene una amplia distribución, 

desde Nuevo León, Sonora y Chihuahua, hasta Chiapas, Oaxaca, Veracruz y 

Yucatán (Rzedowski, 1998; Alvarado-Cárdenas, 2008). 

 

 

Caracterización de la disponibilidad de recursos  

Para caracterizar y comparar la disponibilidad de recursos entre las localidades de 

estudio, se emplearon dos estimadores: el índice de Lang (IL), y medidas 

dasométricas de la vegetación [Diámetro a la altura del pecho (DAP), área basal y 

cobertura del dosel].  

El Índice de Lang es una métrica de la aridez de un sitio, por lo que de manera 

indirecta proporciona una referencia global de la disponibilidad de recursos en él 

(Sánchez-Torres et al., 2011). Se obtiene dividiendo la precipitación anual entre la 

temperatura media anual de la localidad en cuestión (IL= P/T). El índice toma valores 

de 0 a ≥ 160, siendo los valores más bajos un indicador de ambientes con mayor 

aridez, y por lo tanto, con menor disponibilidad de recursos (Tabla 1; Sánchez-

Torres et al., 2011). 

Los datos de precipitación y temperatura de cada sitio fueron obtenidos de la 

página web del Servicio Meteorológico Nacional (SMN, 2019; 

https://smn.conagua.gob.mx/). De cada sitio se obtuvieron los datos disponibles de 

https://smn.conagua.gob.mx/
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temperatura y precipitación mensuales de 2015 y 2016, mismos que se promediaron 

para luego estimar el índice de Lang.  

 

 

Tabla 1. Valores del Índice de Lang y su clima asociado (Tomada de Sánchez-

Torres et al., 2011). 

IL CLIMA 

0-20 Desértico 

20-40 Árido 

40-60 Semiárido o húmedo de estepa y sabana 

60-100 Templado húmedo de bosque disperso 

100-160 Templado húmedo de bosque denso 

>160 Muy húmedo 

 

 

El segundo estimador empleado para determinar la disponibilidad de 

recursos en cada una de las localidades de estudio fueron las medidas 

dasométricas de la vegetación (Skovsgaard y Vanclay, 2008). Estas medidas se 

obtuvieron a partir de los árboles hospederos de C. alpina, es decir, árboles del 

género Quercus. En cada sitio se midió el diámetro a la altura del pecho (DAP; 1.3 

m de altura) en 45 individuos de Quercus que se encontraban cerca de las colonias 

de C. alpina. Cuando los árboles seleccionados presentaban alguna ramificación 

por debajo de 1.3 m, se midió el diámetro de cada rama y se sumaron. Con estos 
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datos se obtuvo el área basal empleando la ecuación: ( DAP2)/4 (Skovsgaard y 

Vanclay, 2008).  

Finalmente, en cada sitio se midió la cobertura del dosel en 21 puntos en 

donde crecían colonias de C. alpina. Para ello, se empleó un densíometro cóncavo 

que se colocó justo por encima de las colonias de C. alpina. El densíometro cuenta 

con 24 cuadros, cada cuadro se divide en 4 sub-cuadros, para cada medición se 

contabilizó en número de sub-cuadros vacíos, este número se multiplicó por 1.04 y 

el dato obtenido corresponde al porcentaje área del dosel no cubierto por vegetación 

o apertura del dosel. Para obtener el porcentaje de cobertura del dosel, se restó a 

100 el porcentaje de apertura de dosel obtenido (Newton, 2007). 

 

Caracteres reproductivos 

Para establecer si existen diferencias entre poblaciones en el patrón de variación 

intrainflorescencia en caracteres reproductivos, se colectaron botones y frutos en la 

población de Tomatlán, Puebla, y las medidas obtenidas en cada caso se 

compararon con las disponibles para la población de Santa Catarina Lachatao, 

Oaxaca (muestra de 2 botones x 3 regiones x 22 individuos = 132 botones en total 

y 2 frutos x 3 regiones x 26 individuos = 156 frutos en total; Castillo-Sánchez, 2017; 

Castillo-Sánchez y Figueroa-Castro, 2019).  

Durante el periodo de floración de C. alpina en Tomatlán, Puebla, (febrero a 

abril de 2020), se colectaron 2 botones de 22 individuos de cada una de las tres 

zonas de la inflorescencia (i.e. base, media y ápice; 2 botones x 3 regiones x 22 

individuos = 132 botones en total). Asimismo, durante el periodo de fructificación 
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(abril a junio de 2020) se colectaron 2 frutos de 26 individuos de cada una de las 

tres zonas de la infrutescencia (i.e. base, media y ápice; 2 frutos x 3 regiones x 26 

individuos = 156 frutos en total). Los botones se almacenaron en formaldehído: 

ácido acético glacial: alcohol etílico y los frutos en bolsas de papel para su posterior 

procesamiento.  

Con los botones se obtuvo el número de granos de polen por antera y por 

flor, así como el porcentaje de viabilidad, el número de óvulos por flor y la relación 

polen:óvulos (P/O), siguiendo los procedimientos sugeridos por Castillo-Sánchez 

(2017). Para determinar la viabilidad de los granos de polen se colocó una antera 

por flor en un microtubo de 0.5 ml con 200 l de lactofenol anilina azul al 1% por al 

menos 24 horas, cada antera fue abierta para que los granos de polen se 

suspendieran en la solución. La viabilidad de los granos de polen fue determinada 

a partir de la forma y color; los granos de polen que se tiñeron de color azul oscuro 

y tenían forma redonda se tomaron como viables, en cambio los granos de polen 

con tinción desigual o sin teñir y sin forma definida se tomaron como no viables 

(Kearns e Inouye, 1993).   

Por su parte, en cada uno de los frutos colectados se midió la longitud y el 

ancho. Posteriormente, los frutos fueron disectados, y en cada uno de ellos se 

contaron y pesaron 100 semillas. Para estimar el número total de semillas por fruto, 

se obtuvo el peso de todas las semillas producidas por cada fruto, a partir de la 

relación con el peso de las 100 semillas pesadas previamente. Las semillas se 

pesaron en una balanza Shimadzu. El peso promedio de la semilla se estimó 

dividiendo el peso de 100 semillas entre 100.  El seed-set se estimó dividiendo el 
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número de semillas por fruto entre el número de óvulos cuantificado en los botones 

florales de 15 individuos.  

 

Análisis estadísticos 

Las medidas dasométricas (DAP, área basal y cobertura) de la vegetación se 

compararon entre sitios con pruebas de t-student. Para ajustar a la normalidad, los 

datos de DAP y área basal fueron transformados como log10, y los de cobertura 

como arcoseno de √ X0.5  (Zar, 1984). 

Para evaluar la existencia de diferencias en los caracteres reproductivos 

medidos entre sitios y zonas de la inflorescencia/infrutescencia, se obtuvieron los 

valores promedio de cada carácter en cada una de las tres zonas de la 

inflorescencia/infrutescencia. Se emplearon análisis de varianza (ANOVA) de 

medidas repetidas, utilizando los caracteres reproductivos (número de granos de 

polen por antera y por flor, porcentaje de viabilidad de granos de polen, número de 

óvulos por flor, relación polen: óvulos, seed-set, tamaño del fruto y número y peso 

de las semillas) como variables de respuesta. En todos los análisis, el sitio con dos 

niveles (Zacatlán y Santa Catarina Lachatao) se consideró como factor fijo y las tres 

zonas de la inflorescencia (ápice, medio y base) como medida repetida. Para 

determinar entre cuales zonas de las inflorescencias o infrutescencias en cada sitio 

se dan estás diferencias, se aplicaron pruebas post-hoc de Tukey. Los datos de 

porcentaje de viabilidad de granos de polen y seed-set se transformaron con 

arcoseno de √X0.5 (Zar, 1984). Para establecer la existencia de un trade-off entre el 

número y tamaño de las semillas producidas en cada zona de la inflorescencia, se 
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hicieron tres análisis de regresión lineal entre el peso promedio de la semilla y el 

número total de semillas de cada individuo. Todos los análisis se realizaron con el 

programa NCSS v.12. 

 

 

Resultados 

Caracterización de la disponibilidad de recursos 

La localidad de Santa Catarina Lachatao, Oaxaca, presenta una temperatura media 

anual de 18.2 °C y una precipitación de 667.8 mm (SMN, 2019). El índice de Lang 

estimado para esta localidad fue de 36.69 mm/°C, mismo que está asociado con un 

clima árido (Tabla 2). Por su parte, la localidad de Tomatlán, Zacatlán, Puebla, 

presenta una temperatura media anual de 13.6 °C y una precipitación de 889.4 mm 

(SMN, 2019). El índice de Lang de esta localidad fue de 65.4 mm/°C, asociado con 

un clima templado húmedo de bosque disperso (Tabla 2).  

Todas las medidas dasonómicas de los árboles fueron significativamente 

diferentes entre sitios (DAP: t88 = 3.71, P = 0.0003; área basal: t88 = 2.35, P = 0.0211; 

cobertura: t40 = -4.72, P < 0.0001; Fig. 5). Tanto el DAP (media ± e.e.: 35.37 ± 2.67 

cm), como el área basal de los árboles (1,235.12 ± 208.73 cm2) y la cobertura del 

dosel (89.15 ± 1.22%) fueron significativamente mayores en Tomatlán, en 

comparación con Santa Catarina Lachatao. En esta última localidad, se registró un 

DAP promedio de 21.16 ± 2.67 cm, un área basal promedio de 604.74 ± 163.94 cm2 

y una cobertura del dosel promedio de 77.57 ± 2.2% (Fig. 5). 
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Tabla 2. Tabla comparativa de los distintos climas inferidos a partir del índice de 

Lang y el valor obtenido para las localidades de estudio.  

IL CLIMA Sitio de estudio Valor IL 

0-20 Desértico   

20-40 Árido 
Santa Catarina 

Lachatao, Oaxaca 
36.69 

40-60 
Semiárido o húmedo de 

estepa y sabana 
  

60-100 
Templado húmedo de 

bosque disperso 
Tomatlán, Puebla 65.4 

100-160 
Templado húmedo de 

bosque denso 
  

>160 Muy húmedo   
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Figura 5. Indicadores de disponibilidad de recursos en dos localidades de 

Conopholis alpina. A) Diámetro a la altura del pecho (DAP) de árboles 

hospederos del género Quercus; B) área basal de los árboles hospederos del 

género Quercus; C) cobertura del dosel. Letras distintas indican diferencias 

significativas entre sitios. Las barras verticales representan ± 1 error estándar. 
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Caracteres reproductivos 

Se encontraron diferencias significativas en el número y viabilidad de los granos de 

polen de C. alpina entre sitios (número: F1, 41 = 91.43, P < 0.0001; viabilidad: F1, 41 

= 5.16, P = 0.0284; Tabla 3). Los botones producidos en Santa Catarina Lachatao 

tuvieron significativamente más granos de polen (170,826 ± 7,598.3 granos de 

polen), pero con menor viabilidad (68.08 ± 1.98 %), que los producidos en Tomatlán 

(número: 78,557 ± 2,467.8; viabilidad: 76.75 ± 0.72 %). 

Estas dos variables (número y viabilidad de los granos de polen) también 

fueron significativamente diferentes entre zonas de la inflorescencia (número: F2, 82 

= 9.37, P ˂ 0.0001; viabilidad: F2, 82 = 12, P ˂ 0.0001; Tabla 4). Los botones de las 

zonas media y apical de la inflorescencia produjeron 143,194 ± 11,157.03 y 125,651 

± 9,457.85 granos de polen, respectivamente, y no difirieron significativamente entre 

sí. El número de granos de polen producidos en la zona basal (108,448 ± 7,753.68) 

fue significativamente menor al de la zona media pero fue similar al de la zona 

apical. Los granos de polen producidos en la zona media de la inflorescencia 

tuvieron significativamente mayor viabilidad (75.96 ± 1.38 %) que los producidos en 

las otras zonas. La viabilidad de los granos de polen de los botones de la zona apical 

(71.31 ± 2.09 %) y basal (69.66 ± 2.21 %) no fue significativamente diferente. 

Por último, se encontró un efecto significativo de la interacción entre el sitio y 

la zona de la inflorescencia sobre el número (F2, 82 = 6.53, P = 0.002) y viabilidad de 

los granos de polen (F2, 82 = 13.18, P ˂ 0.0001). En Lachatao, la producción de 

granos de polen de los botones de las zonas media (202,828 ± 12,710.8) y apical 

(169,245 ± 12,386.64) fue significativamente mayor que la producida en la zona 

basal (140,404 ± 10,765.06; Fig. 6). Este patrón fue distinto al encontrado en 
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Tomatlán, en dónde no se detectaron diferencias significativas entre las zonas de la 

inflorescencia (base: 74,970 ± 4,534.7, media: 80,720 ± 4,558.48, ápice: 79,982 ± 

3,540.32) y la producción de granos de polen de las tres zonas fue 

significativamente menor en comparación con Lachatao (Fig. 6).  

 

 

 

Figura 6. Número promedio de granos de polen por botón floral de Conopholis 

alpina producidos en tres zonas de la inflorescencia (base, zona media y ápice) en 

dos localidades con distinta disponibilidad de recursos. Letras distintas indican 

diferencias significativas entre zonas de la inflorescencia y sitios de muestreo. Las 

barras verticales representan ± 1 error estándar. 
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± 1.3 %) y no difirió de la registrada en la zona media en Santa Catarina Lachatao 

(75.4 ± 2.46 %; Fig. 7). Los granos de polen de los botones de las zonas apical 

(65.67 ± 3.49 %) y basal (63.17 ± 3.62 %) en Lachatao, presentaron una viabilidad 

similar entre sí y significativamente menor al resto de las zonas de la inflorescencia 

en Tomatlán y la zona media en Lachatao (Fig. 7).  

 

 

 

Figura 7. Porcentaje de viabilidad promedio de los granos de polen por botón floral 

de Conopholis alpina producidos en tres zonas dentro de la inflorescencia (base, 

zona media y ápice) en dos localidades con distinta disponibilidad de recursos. 

Letras distintas indican diferencias significativas entre zonas de la inflorescencia y 

sitios de muestreo. Las barras verticales representan ± 1 error estándar 
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No se encontraron diferencias significativas en el número de óvulos por botón 

de C. alpina entre sitios (F1, 41 = 1.02, P = 0.3179; Tabla 3). Sin embargo, sí se 

encontró un efecto significativo de la zona de la inflorescencia sobre el número de 

óvulos por botón (F2, 82 = 37.04, P ˂ 0.0001; Tabla 4). Los botones de la zona media 

presentaron significativamente más óvulos (892.26 ± 18.43) que los de la zona basal 

(770.66 ± 25.86) y apical (754.92 ± 13.15), las cuales no difirieron entre sí. 

Finalmente, se encontró un efecto significativo de la interacción entre el sitio y la 

zona de la inflorescencia sobre el número de óvulos por botón (F2, 82 = 41.41, P ˂ 

0.0001). Los botones de las zonas basal (876.68 ± 26.07) y media (866.73 ± 22.79) 

de Tomatlán, así como los de la zona media de Lachatao (917.79 ± 27.92) 

produjeron una cantidad de óvulos similar y significativamente mayor que el resto 

de las combinaciones de sitio x zona (Fig. 8). La menor producción de óvulos por 

botón se observó en las zonas apical de Tomatlán (717.91 ± 16.96) y basal de 

Lachatao (664.64 ± 32.06) que no difirieron entre sí. Por último, la producción de 

óvulos en la zona apical de la inflorescencia de Lachatao, fue intermedia (791.93 ± 

16.72; Fig. 8). 
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Figura 8. Número promedio de óvulos por botón floral en tres zonas de las 

inflorescencias (base, zona media y ápice) de Conopholis alpina en dos localidades 

con distinta disponibilidad de recursos. Letras distintas indican diferencias 

significativas entre zonas de la inflorescencia y sitios de muestreo. Las barras 

verticales representan ± 1 error estándar. 

 

 

La relación P/O en Lachatao (217.77 ± 8.78) fue significativamente mayor a 

la registrada en Tomatlán (98.47 ± 3.35; F1, 41 = 89.84, P ˂ 0.0001; Tabla 3). No se 

encontró un efecto significativo de la zona de la inflorescencia, ni de la interacción 

entre el sitio y la zona de la inflorescencia sobre la relación P/O (zona: F2, 82 = 1.17, 

P = 0.3168; Tabla 4; interacción: F2, 82 = 1.03, P = 0.3613, Fig. 9).  
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Figura 9. Relación P/O promedio por botón floral en tres zonas de la inflorescencia 

(base, zona media y ápice) de Conopholis alpina en dos localidades con distinta 

disponibilidad de recursos. Letras distintas indican diferencias significativas entre 

sitios de muestreo. Las barras verticales representan ± 1 error estándar. 
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63.78, P ˂ 0.0001; Tabla 3). Los frutos producidos en Tomatlán tuvieron 

significativamente  mayor longitud (10.74 ± 0.16 mm) y ancho (8.9 ± 0.16 mm) que 

los producidos en Santa Catarina Lachatao (longitud: 9.26 ± 0.19 mm; ancho: 6.68 

± 0.16 mm). 

Se detectó un efecto significativo de la zona de la infrutescencia sobre la 

longitud (F2, 100 = 99.28, P ˂ 0.0001; Tabla 4) y el ancho (F2, 100 = 77.96, P ˂ 0.0001; 

tabla 4) de los frutos. Los frutos de la zona media tuvieron significativamente mayor 

a
a a

b
b

b

50

100

150

200

250

Base Media Ápice

R
e
la

c
ió

n
 p

o
le

n
:ó

v
u

lo
s
 ±

e
.e

.

Zona de la inflorescencia

Lachatao

Tomatlán



38 
 

tamaño (longitud: 10.88 ± 0.18 mm; ancho: 8.57 ± 0.2 mm) que los de las otras dos 

zonas, seguidos por los de la zona basal (longitud: 10.29 ± 0.25 mm; ancho: 8.05 ± 

0.27 mm), que fueron significativamente más grandes que los del ápice (longitud: 

8.83 ± 0.2 mm; ancho: 6.76 ± 0.22 mm).  

Finalmente, se encontró un efecto significativo de la interacción entre el sitio 

y la zona de la infrutescencia sobre el tamaño de los frutos (longitud: F2, 100 = 23.89, 

P ˂ 0.0001; ancho: F2, 100 = 19.63, P ˂ 0.0001). La mayor longitud se observó en los 

frutos de las zonas basal (11.57 ± 0.25 mm) y media (11.14 ± 0.23 mm) de Tomatlán, 

seguido de los frutos de la zona media de Lachatao (10.69 ± 0.27 mm). Los frutos 

de las zonas apical en Tomatlán (9.5 ± 0.2 mm) y basal en Lachatado (9 ± 0.23 mm) 

tuvieron una longitud similar entre sí, pero significativamente mayor a los de la zona 

apical en Lachatao (8.7 ± 0.29 mm; Fig. 10A). Por otro lado, los frutos con el mayor 

ancho fueron los producidos en las zonas basal (9.69 ± 0.22 mm) y media (9.32 ± 

0.22 mm) de Tomatlán. El ancho de los frutos de las zonas apical de Tomatlán (7.69 

± 0.25 mm) y media de Lachatao (7.81 ± 0.25 mm) fue similar entre sí, pero 

significativamente mayor al de los frutos de las zonas basal (6.41 ± 0.18 mm) y 

apical (5.83 ± 0.24 mm) de Lachatao (Fig. 10B).  
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Figura 10. Tamaño promedio de los frutos en tres zonas de la infrutescencia (base, 

zona media y ápice) de Conopholis alpina en dos sitios con disponibilidad de 

recursos contrastante. A) Longitud promedio del fruto, B) ancho promedio del fruto. 

Letras distintas indican diferencias significativas entre zonas de la infrutescencia y 

sitios de muestreo. Las barras verticales representan ± 1 error estándar 
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frutos de Tomatlán produjeron significativamente más semillas (806. 94 ± 17.17) que 

los producidos en Lachatao (347.86 ± 27.29). De igual manera, independientemente 

del sitio, se encontró un efecto significativo de la zona de la infrutescencia en el 

número de semillas por fruto (F2, 84 = 30.33, P ˂ 0.0001; Tabla 4). La zona media 

produjo significativamente más semillas (674.07 ± 35.26), que las otras dos zonas. 

Así mismo, la zona basal (578.17 ± 45.69) tuvo significativamente mayor número de 

semillas por fruto que la apical (479.95 ± 46.61).  

Finalmente, se encontró un efecto significativo de la interacción entre la zona 

de la infrutescencia y el sitio en la producción de semillas por fruto (F2, 84 = 13.33, P 

˂ 0.0001). La mayor producción de semillas por fruto se observó en las zonas basal 

(860.9 ± 20.71) y media (832.11 ± 28.65) de Tomatlán (Fig. 11). Los frutos de la 

zona apical de Tomatlán (727.83 ± 30.95) produjeron significativamente menos 

semillas que los de las otras dos zonas para esa misma localidad, a la vez que 

tuvieron más semillas que las tres zonas de las infrutescencias en Lachatao. En 

Lachatao, los frutos de la zona media produjeron significativamente más semillas 

(516.04 ± 43.4) que los frutos de las zonas basal (295.45 ± 25.58) y apical (232.08 

± 46.34) de esa misma localidad (Fig. 11).  
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Figura 11. Número promedio de semillas por fruto en tres zonas de la infrutescencia 

(base, zona media y ápice) de Conopholis alpina en dos sitios con disponibilidad de 

nutrientes contrastante. Letras distintas indican diferencias significativas entre 

zonas de la infrutescencia y sitios de muestreo. Las barras verticales representan 

± 1 error estándar. 
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mg, apical: 0.194 ± 0.002 mg) así como las de la zona basal en Tomatlán (0.157 ± 

0.01 mg) registraron el mayor peso promedio de la semilla, mismo que no difirió 

significativamente entre ellas (Fig. 12). El peso de la semilla de la zona media en 

Tomatlán (0.149 ± 0.01 mg) fue significativamente menor al de la semilla de la zona 

apical en Lachatao. Por último, el peso promedio de la semilla de la zona apical en 

Tomatlán (0.107 ± 0.01 mg) fue similar al de la zona media de esa misma localidad 

y difirió significativamente del resto de las combinaciones sitio x zona.  

 

 

 

Figura 12. Peso promedio de la semilla en tres zonas de la infrutescencia (base, 

zona media y ápice) de Conopholis alpina en dos sitios con disponibilidad de 

recursos contrastante. Letras distintas indican diferencias significativas entre zonas 

de la infrutescencia y sitios de muestreo. Las barras verticales representan ± 1 error 

estándar. 
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Los frutos de Tomatlán tuvieron un seed-set significativamente mayor (87.37 

± 1.8%) que los de Lachatao (43.26 ± 3.12%; F1, 36 = 79.29, P ˂ 0.0001; Tabla 3). 

Por otro lado, no se encontró un efecto significativo de la zona de la infrutescencia 

en el seed-set (F2, 72 = 2.68, P = 0.075; Tabla 4). Por el contario, sí se detectó un 

efecto significativo de la interacción entre la zona de la infrutescencia y los sitios de 

muestro en el seed-set (F2, 72 = 8.75, P = 0.0003; Fig. 13).  

 

 

 

Figura 13. Seed-set promedio en tres zonas dentro de la infrutescencia (base, zona 

media y ápice) de Conopholis alpina en dos sitios con disponibilidad de recursos 

contrastante. Letras distintas indican diferencias significativas entre zonas de la 

infrutescencia y sitios de muestreo. Las barras verticales representan ± 1 error 

estándar. 
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Los frutos producidos en las zonas apical (88.35 ± 3.65 %), basal (87.59 ± 

2.55 %) y media (86.16 ± 3.04 %) en Tomatlán tuvieron un seed-set similar pero 

significativamente mayor al de las tres zonas de la infrutescencia en Lachatao (Fig. 

13). Por su parte, los frutos de las zonas media y basal de Lachatao tuvieron un 

seed-set significativamente mayor (55.95 ± 4.34% y 45.6 ± 4.67%, respectivamente) 

a los de la zona apical (28.23 ± 5.38 %) de ese mismo sitio (Fig. 13).  

 

 

Tabla 3. Valores promedio (± e.e) de los caracteres reproductivos medidos en 

inflorescencias de Conopholis alpina en Tomatlán, Puebla y Santa Catarina 

Lachatao, Oaxaca. Se muestran los valores estadísticos del ANOVA. 

Caracter 
reproductivo 

Tomatlán Lachatao F (gl) P 

Número de granos de 
polen 

78,557 ± 
2,467.8 

170,826 ± 
7,598.3 

91.43 (1, 41) ˂0.0001 

Viabilidad de los 
granos de polen (%) 

76.75 ± 0.72 68.08 ± 1.98 5.16 (1, 41) 0.0284 

Número de óvulos 818.2 ± 26.5 
791.45 ± 

34.37 
1.02 (1, 41) 0.3179 

Relación P/O 98.47 ± 3.35 217.77 ± 8.78 89.84 (1, 41) ˂0.0001 

Longitud del fruto 
(mm) 

10.74 ± 0.16 9.26 ± 0.19 22.38 (1, 50) ˂0.0001 

Ancho del fruto (mm) 8.9 ± 0.16 6.68 ± 0.16 63.78 (1, 50) ˂0.0001 

Número de semillas 
806. 94 ± 

17.17 
347.86 ± 

27.29 
13.35 (1, 42) ˂0.0001 

Peso de la semilla 
(mg) 

0.138 ± 0.005 0.181 ± 0.01 6.98 (1, 42) 0.0115 

Seed-set (%) 87.37 ± 1.8 43.26 ± 3.12 79.29 (1, 36) ˂0.0001 
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Tabla 4. Valores promedio (± e.e.) de los caracteres medidos en estructuras 

reproductivas de Conopholis alpina producidas en tres zonas de la inflorescencia 

(base, media y ápice). Se muestran los valores estadísticos del ANOVA. 

 

 

 

No se encontró una relación significativa entre el número total de semillas y 

el peso promedio de una semilla en las tres zonas de la infrutescencia en Tomatlán 

(F1, 20 = 0.031 – 1.048, P = 0.32 - 0.86, r2 = 0.001 -0.049; Fig.14). 

Caracter 
reproductivo 

Zona de la inflorescencia 
F (gl) P 

Base Media Ápice 

Número de granos 
de polen 

108 448 ± 
7 753.68 

143 194 ± 
11 157.03 

125 651 ± 
9 457.85 

9.37 
(2, 82) 

˂0.0001 

Viabilidad de los 
granos de polen (%) 

69.66 ± 
2.21 

75.96 ± 
1.38 

71.31 ± 
2.09 

12 
(2, 82) 

˂0.0001 

Número de óvulos 
770.66 ± 

25.86 
892.26 ± 

18.43 
754.31 ± 

13.15 
37.04 
(2, 82) 

˂0.0001 

Relación P/O 
151.4 ± 
12.41 

161.92 ± 
12.48 

165.2 ± 
11.85 

1.17 
(2, 82) 

0.3168 

Longitud del fruto 
(mm) 

10.29 ± 
0.25 

10.88 ± 
0.18 

8.83 ± 
0.20 

99.28 
(2, 100) 

˂0.0001 

Ancho del fruto 
(mm) 

8.05 ± 0.27 8.57 ± 0.2 6.76 ± 0.22 
77.96 

(2, 100) 
˂0.0001 

Número de semillas 
578.17 ± 

45.69 
647.07 ± 

35.26 
479.95 ± 

46.61 
30.33 
(2, 84) 

˂0.0001 

Peso de la semilla 
(mg) 

0.166 ± 
0.01 

0.161 ± 
0.01 

0.151 ± 
0.09 

1.16 
(2, 84) 

0.3192 

Seed-set (%) 
63.28 ± 

4.45 
68. 67 ± 

3.72 
53.55 ± 

5.94 
2.68 

(2,72) 
0.075 
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Figura 14. Relación entre el número total de semillas producidas por fruto y el peso 

promedio de una semilla proveniente de frutos producidos en distintas regiones de 

la infrutescencia de Conopholis alpina en Tomatlán, Puebla. 

 

 

 

Discusión  

Caracterización de la disponibilidad de recursos 

En este estudio se infirió la disponibilidad de recursos de las localidades de estudio 

a partir de la estimación de parámetros climáticos y medidas dasométricas de los 

árboles del género Quercus presentes en cada localidad. El índice de Lang es 

primariamente una métrica asociada con la aridez de un sitio (Sánchez-Torres et 

al., 2011). Sin embargo, dado que se estima a partir de los valores de precipitación 



47 
 

y temperatura, también proporciona información sobre la cantidad de biomasa 

(Larjavaara y Muller-Landau, 2012), las tasas de descomposición y de 

mineralización de materia orgánica, así como de la cantidad de nutrientes (Gallardo 

et al., 2009) de un sitio. De esta forma, sitios con mayor temperatura y humedad, 

presentarán valores más altos de los distintos parámetros (i.e. cantidad de biomasa, 

tasa de descomposición y mineralización de materia orgánica y cantidad de 

nutrientes; Gallardo et al., 2009), en comparación con sitios con menor temperatura, 

menor humedad, o ambas (Sánchez-Torres et al., 2011). En el presente estudio, el 

sitio Tomatlán (Puebla) tuvo un índice de Lang 1.78 veces mayor que el obtenido 

para la localidad de Lachatao (Oaxaca). Además, la localidad poblana también 

presentó valores más altos de precipitación en comparación con la localidad 

oaxaqueña, lo que sugiere que la localidad poblana tiene mayor biomasa, tasa de 

descomposición y mineralización, y cantidad de nutrientes disponibles (Sánchez-

Torres et al., 2011; Larjavaara y Muller-Landau, 2012). 

Por otro lado, los parámetros dasométricos utilizados para caracterizar cada 

sitio de estudio han sido empleados para estimar la biomasa (Murali et al., 2005) y 

productividad (Skovsgaard y Vanclay, 2008) de los árboles; características 

estrechamente relacionadas con los recursos disponibles en un sitio determinado 

(Coomes y Allen, 2007; Pretzsch, 2009; Slik et al., 2010; Baribault et al., 2012). Sin 

embargo, algunos autores mencionan que las medidas dasométricas tienen una 

utilidad limitada si no se toman en cuenta otros parámetros, como los climáticos 

(Brown, 1997; Cade, 1997; Pretzsch, 2009; Slik et al., 2010), para estimar la 

biomasa, productividad, y disponibilidad de recursos de un sitio. 
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En el presente estudio se encontraron diferencias significativas en los 

parámetros dasométricos entre sitios. La localidad de Tomatlán (Puebla) presentó 

valores más altos, por lo que, combinados con los datos climáticos, sugiere que este 

sitio, en general, presenta una mayor biomasa y productividad (Coomes y Allen, 

2007; Pretzsch, 2009; Slik et al., 2010; Baribault et al., 2012). Además, el sitio 

poblano tiene una mayor disponibilidad de recursos en comparación con la localidad 

de Santa Catarina Lachatao (Oaxaca). 

De acuerdo con Brown (1997), un aspecto importante que se debe considerar 

para tener una descripción robusta del estado de un ecosistema consiste en realizar 

una caracterización completa de un sitio, incluyendo el mayor número de especies 

posible. En este estudio, se infirió la disponibilidad de recursos de las localidades 

de estudio a partir de la estimación de parámetros climáticos y medidas 

dasométricas de los árboles del género Quercus presentes en cada localidad. 

Aunque en este estudio no se consideraron otras especies vegetales, los resultados 

obtenidos pueden considerarse adecuados para evaluar la disponibilidad de 

recursos para Conopholis alpina en cada sitio, ya que al ser una planta holoparásita 

depende totalmente de los recursos que le proporcionan sus árboles hospederos, 

en este caso, del género Quercus (Heide-Jørgensen, 2013). 

 

Caracteres reproductivos 

Los resultados mostraron un efecto significativo del sitio en todos los caracteres 

reproductivos medidos (número y viabilidad de los granos de polen, relación P/O, 

tamaño de los frutos, número de semillas, peso de la semilla, y seed-set), excepto 
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en el número de óvulos por botón. En cuanto a los caracteres en los que sí se 

detectaron diferencias significativas entre sitios, la viabilidad del polen, el tamaño 

del fruto, el número de semillas y el seed-set, fueron mayores en Tomatlán en 

comparación con Lachatao; este patrón parece estar estrechamente relacionado 

con la mayor cantidad de recursos que hay en el sitio y en particular en los árboles 

hospederos (Olsen y Olsen, 1981; Heide-Jørgensen, 2013). 

Por el contrario, el número de granos de polen, la relación P/O y el peso 

promedio de las semillas fueron mayores en Lachatao en comparación con 

Tomatlán. Los primeros dos caracteres sugieren una mayor asignación de recursos 

a la función masculina en este sitio, la cual requiere una menor inversión de recursos 

en comparación con la función femenina (Willson, 1979; Schlessman et al., 2004), 

es decir, es posible que exista diferenciación en la estrategia o patrón de asignación 

de recursos a las funciones sexuales entre poblaciones (Charlesworth y 

Charlesworth, 1981; Charlesworth y Morgan, 1991; Brunet, 1992; Brunet y 

Charlesworth, 1995). Por su parte, la relación inversa entre peso y número de 

semillas encontrado en Lachatao (Castillo-Sánchez, 2017), pero no en Tomatlán, 

sugiere la existencia de un trade-off entre esos caracteres; este tipo de trade-offs 

ha sido documentado en hábitats en los que existe alguna limitación de recursos 

(Fenner, 2000). Coincidentemente, el trade-off entre peso y número de semillas se 

registró exclusivamente en Lachatao donde existe una menor cantidad de recursos 

disponibles.  

Por otro lado, independientemente de la localidad de estudio, se encontró un 

efecto significativo de la zona de la inflorescencia o infrutescencia en el número y 

viabilidad de los granos de polen, el número de óvulos por botón, el tamaño del fruto 
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y el número de semillas por fruto. En general, la zona media de la inflorescencia o 

infrutescencia presentó valores significativamente más altos que las zonas basal y 

apical, las cuales difirieron entre sí, excepto por la viabilidad de los granos de polen 

y el número de óvulos que no fue diferente entre la base y el ápice; lo que corrobora 

la existencia de variación intrainflorescencia en C. alpina como se había 

documentado previamente (Castillo-Sánchez y Figueroa-Castro, 2019). Por el 

contrario, no se encontró un efecto de la zona de la inflorescencia en la relación 

P/O, el seed-set y el peso de la semilla. Esto se puede atribuir a que en alguno de 

los sitios no hay diferencias entre zonas de la inflorescencia, como el seed-set en 

Tomatlán, o el peso de la semilla en Lachatao, por lo que al promediar los valores 

de ambos sitios no hay variación. En la relación P/O no hay variación 

intrainflorescencia en ninguno de los dos sitios. 

Finalmente, en ocho de los nueve caracteres medidos se encontró un efecto 

de la interacción entre el sitio y la zona de la inflorescencia o infrutescencia (número 

y viabilidad de los granos de polen, número de óvulos, tamaño de los frutos, número 

y peso de las semillas, y seed-set), sugiriendo que la variación intrainflorescencia 

detectada se debe a las diferencias en la disponibilidad de recursos entre sitios. En 

un estudio similar con Silene acutifolia, en el que se compararon diversos caracteres 

reproductivos entre sitios, no se encontraron efectos significativos de la interacción 

sitio  zona de la inflorescencia, lo cual fue atribuido a que las poblaciones 

presentaban el mismo patrón de variación intrainflorescencia, y que los sitios 

estudiados se encontraban cercanos y sus características eran similares (Buide, 

2004). 
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En Tomatlán, se encontró un patrón de variación intrainflorescencia 

únicamente en cinco caracteres reproductivos (número de óvulos, longitud y ancho 

del fruto, y número y peso de las semillas), donde hay una disminución de la base 

hacia el ápice de la inflorescencia, lo cual coincide con el patrón de variación y 

maduración descrito para las inflorescencias racemosas (Wyatt, 1982; Pritchard y 

Edwards, 2005). Esto sugiere que, aunque no hay diferencias entre las zonas basal 

y media de la inflorescencia, sí hay un efecto del patrón de maduración intra-

inflorescencia, determinado por la asignación de los recursos disponibles entre 

estructuras reproductivas producidas en diferentes zonas de la inflorescencia 

(Lloyd, 1980; Lloyd et al., 1980; Stephenson, 1981; Sutherland, 1986; Phillipp et al., 

1996), ya que el ápice madura al final (observación personal) y por lo tanto cuenta 

con una menor cantidad de recursos disponibles.  

Por otro lado, en esa misma localidad no se detectó la existencia de variación 

intrainflorescencia en el número y viabilidad de los granos de polen, y el seed-set, 

sugiriendo que no existe competencia por recursos entre zonas de la inflorescencia 

para esos caracteres. En los primeros dos caracteres se puede deber a que en 

general la producción de polen y las estructuras asociadas con la función masculina 

son menos costosas (Willson, 1979; Schlessman et al., 2004) y por lo tanto no 

representan una inversión importante de recursos como aquellas asociadas con la 

función femenina. Por otra parte, el seed-set fue alto en las tres zonas de la 

inflorescencia (86.16 – 88.35 %), lo que indica que la disponibilidad de recursos a 

lo largo de la inflorescencia es suficientemente alta como para que no haya una 

asignación diferencial de recursos entre zonas de la inflorescencia. A partir del seed-

set, se sugiere que hay una gran inversión de recursos en el éxito reproductivo de 
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la planta (Herrera, 2009; Zhao et al., 2015; Dai et al., 2016), lo cual se podría ver 

reflejado en otras medidas del éxito reproductivo, como el porcentaje de 

germinación de las semillas, o la sobrevivencia y establecimiento de las plántulas 

(Simons y Johnston, 2000; Leishman, 2000), que probablemente también tengan 

valores altos. 

Los patrones de variación intrainflorescencia en la población de C. alpina en 

Tomatlán, Puebla, difieren de los descritos previamente por Castillo-Sánchez y 

Figueroa-Castro (2019) para la población en Santa Catarina Lachatao, donde la 

zona media de la inflorescencia presenta valores más altos en distintos caracteres 

reproductivos. Las diferencias en el patrón de variación intra-inflorescencia 

observados entre las dos localidades de estudio parecen estar determinadas por la 

disponibilidad de recursos en cada uno de ellos (Coomes y Allen, 2007; Pretzsch, 

2009; Slik et al., 2010; Baribault et al., 2012), misma que fue evidenciada a través 

de su caracterización climática y dasométrica. Es importante mencionar que, la 

existencia de variación intrainflorescencia en ambos sitios indica que en las dos 

localidades hay competencia por los recursos disponibles (Lloyd, 1980; Lloyd et al., 

1980; Stephenson, 1981; Sutherland, 1986). Sin embargo, es probable que la 

intensidad de la competencia sea mayor en Santa Catarina Lachatao, Oaxaca, que 

cuenta con menor disponibilidad de recursos en comparación con Tomatlán, 

Puebla. 

Por otro lado, en ambos sitios se puede observar la existencia de patrones 

diferenciales de asignación sexual, lo cual está relacionado con la disponibilidad de 

los recursos y la asignación de estos a cada función (Bawa y Beach, 1981; 

Charlesworth y Morgan, 1991; Brunet, 1992; Brunet y Charlesworth, 1995; Mazer y 
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Dawson, 2001). En Tomatlán, donde la disponibilidad de recursos es alta, hay una 

mayor asignación de los mismos a la función femenina; mientras que, en Lachatao, 

donde la disponibilidad de recursos es menor, la asignación se dirige mayormente 

a la función masculina. En ambos casos, la cantidad de recursos asignados a cada 

función sexual está determinada por el patrón de maduración de las flores a lo largo 

de la inflorescencia (Lloyd, 1992; Ashman y Hitchens, 2000; Hiei y Ohara, 2002). 

En general, los valores de las variables evaluadas fueron mayores en 

Tomatlán en comparación con Lachatao, lo cual se ve reflejado en un mayor éxito 

reproductivo, estimado mediante un alto seed-set y la ausencia de trade-offs entre 

el peso y número de semillas. Aunque en esta localidad hay una menor producción 

de granos de polen, el alto éxito reproductivo observado permite inferir que no hay 

limitación por polen y que los recursos son mayormente asignados al aseguramiento 

reproductivo (Willson, 1979; Bawa y Beach, 1981; Brunet, 1992). En cambio, la 

menor disponibilidad de recursos inferida en Lachatao, junto con las características 

particulares que presenta la inflorescencia (i.e. patrón de maduración  de la zona 

media hacia los extremos y una zona basal cubierta por hojarasca; Castillo-Sánchez 

y Figueroa-Castro, 2019), hace más intensa la competencia por recursos entre 

zonas de la inflorescencia. Esto se observa en los trade-offs entre el peso y el 

número de semillas en las zonas basal y apical de las infrutescencias (Castillo-

Sánchez y Figueroa-Castro, 2019), sugiriendo la existencia de una mayor 

competencia por recursos entre zonas de la inflorescencia, así como entre funciones 

sexuales (Lloyd, 1980; Lloyd et al., 1980; Bawa y Beach, 1981; Stephenson, 1981; 

Sutherland, 1986; Charlesworth y Morgan, 1991; Brunet, 1992; Brunet y 

Charlesworth, 1995; Mazer y Dawson, 2001).  
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En general, los resultados obtenidos en el presente estudio apoyan de 

manera directa la hipótesis de competencia por recursos como una explicación a la 

existencia de variación intrainflorescencia en C. alpina. Las resultados que apoyan 

esta idea son: i) la existencia de diferentes patrones de variación intrainflorescencia 

entre poblaciones; y, ii) la concordancia entre los patrones de variación y de 

maduración de las inflorescencias en ambos sitios, como en otras especies 

vegetales (Herrera, 1991; Guitián y Navarro, 1996; Vaughton y Ramsey, 1998; 

Medrano et al., 2000; Hiei y Ohara, 2002; Wesselingh y Arnold, 2003; Granado-Yela 

et al., 2017). Si, por el contrario, el patrón de variación intrainflorescencia se hubiese 

mantenido igual en ambos sitios, se podría concluir que la arquitectura es la 

explicación más plausible para explicar este fenómeno (Diggle, 2002, 2003, 2014). 

Sin embargo, estudios futuros deben tomar en cuenta las características 

anatómicas de las inflorescencias para determinar cuál es el posible efecto que 

puede tener la arquitectura en la existencia de variación intrainflorescencia en C. 

alpina, sin descartar el efecto de la competencia por recursos encontrado. 

Además, es importante mencionar que al ser poblaciones tan alejadas, con 

características, dinámicas e interacciones diferentes, no se puede ignorar la 

posibilidad de que los patrones de variación puedan estar determinados, no solo por 

la competencia por recursos, sino también por otros aspectos, como la genética y 

las interacciones bióticas (Herrera, 2017; Kulbaba et al., 2017). Ejemplo de ello se 

observa en Santa Catarina Lachatao, donde la zona basal de la inflorescencia 

regularmente se encuentra cubierta por hojarasca, siendo invisible para los 

polinizadores, por lo que la producción de frutos se lleva a cabo de forma 
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autogámica, lo que indudablemente puede incidir en la asignación de recursos a 

otras zonas de la inflorescencia (Castillo-Sánchez y Figueroa-Castro, 2019). 

 

Conclusión 

En Tomatlán, Puebla se encontró un patrón de variación intrainflorescencia 

que disminuye de la base hacia la ápical en el número de óvulos por botón, la 

longitud y ancho del fruto, el número de semillas por fruto y el peso de la semilla. 

En ambos sitios hay competencia por los recursos disponibles, siendo más 

alta en Santa Catarina Lachatao, Oaxaca, que cuenta con menor disponibilidad de 

recursos, en comparación con Tomatlán, Puebla. Esto se ve reflejado en dos 

patrones diferentes de variación dentro de las inflorescencias: de la zona media 

hacia los extremos de la inflorescencia en Lachatao (tres zonas claramente 

distinguibles dentro de la inflorescencia), y de las zonas basal y media hacia el ápice 

en Tomatlán (dos zonas claramente distinguibles dentro de la inflorescencia). 

Dichos patrones están determinados por la cantidad de recursos asignada a cada 

función sexual y las estrategias de aseguramiento reproductivo en cada localidad. 

Los resultados de la caracterización de la disponibilidad de recursos en cada 

sitio, así como los cambios en el patrón de variación intrainflorescencia entre sitios 

y su relación con el patrón de maduración, apoyan la hipótesis de competencia por 

recursos como explicación de variación intrainflorescencia en Conopholis alpina.  
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