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RESUMEN
Ariocarpus kotschoubeyanus y Neolloydia conoidea son dos cactaceas globosas que
cohabitan en una zona semiarida de Querétaro, cuyas flores presentan semejanzas en forma
y color. En este estudio se analizan sus patrones de floracion y sincronia floral
intrapoblacional, asi como sus sistemas reproductivos, visitantes florales y el éxito
reproductivo. Se incluyen también, algunos aspectos de la germinacion de sus semillas y el
fendmeno de serotinia en A. kotschoubeyanus. La separacion temporal en la floracion de las
especies estudiadas podria ser un factor importante para facilitar su coexistencia dentro de la
comunidad, ya que comparten el 75% de las especies polinizadoras (abejas). El patrén de
floracion de A. kotschoubeyanus fue bimodal y el de N. conoidea ocurre en pulsos. Estos
patrones se han sugerido como una estrategia de “bet hedging”. Las flores de ambas especies
son melitofilas, con antesis diurna y longevidad de dos dias. El indice de entrecruza indica
xendgamia obligada para ambas especies y los experimentos de polinizacién controlada en
el campo indicaron que N. conoidea requiere de entrecruza, mientras que A. kotchoubeyanus
presenta un sistema de cruza mixto. Ambas cactaceas presentaron una floracion con baja
sincronia intrapoblacional (indice de Augspurger y de Marquis) y no se encontraron
correlaciones entre la sincronia maxima y el éxito reproductivo. El porcentaje de germinacion
de las semillas en ambas especies se incrementd con la edad, por lo que existe la posibilidad
de la formacion de bancos de semillas, lo que jugaria un papel critico en la estructura y
dindmica de sus poblaciones. El 86% de las plantas examinadas de A. kotschoubeyanus
alojaban semillas entre sus tubérculos y las semillas retenidas entre los tubérculos mas viejos
(edad aproximada de 9 afios) presentaron la mayor tasa de germinacion, lo que confirma el
fendmeno de serotinia en esta especie. A través de este estudio se obtuvo informacién
importante sobre la biologia reproductiva de Ariocarpus kotschoubeyanus (especie en riesgo)
y Neolloydia conoidea especie con amplia distribucion en el desierto Chihuahuense y se
abren nuevas interrogantes como: ¢Cudles son los factores que han permitido el desarrollo
de estos patrones?, ¢Cuales son sus ventajas evolutivas? y ¢El fendmeno de serotinia es un

fenémeno constante en zonas aridas?

Palabras clave: Cactaceae, banco de semillas, fenologia, patrones de floracion,

polinizadores, serotinia, sincronia floral.



ABSTRACT

Ariocarpus kotschoubeyanus and Neolloydia conoidea are two globose cacti that cohabit in
a semi-arid region of Querétaro, whose flowers have similarities in shape and color. In this
study, their flowering patterns and intra-population floral synchrony are analyzed, as well as
their reproductive systems, flower visitors and the reproductive success of both species. Also
included are aspects of seed germination and the serotiny phenomenon in A.
kotschoubeyanus. The temporal separation in flowering of the studied species could be an
important factor to facilitate their coexistence within the community, since they share 75%
of the pollinating species (solitary and social bees). The pattern flowering A.
kotschoubeyanus was bimodal and N. conoidea in pulses. These patterns have been here
suggested as a "bet hedging" strategy. The flowers of both species are melitophilic, with
diurnal anthesis and two-day longevity. The OCI indicates obligate xenogamy for both
species and the controlled pollination experiments in the field indicated that N. conoidea
requires outcrossing, while A. kotchoubeyanus presents a mixed cross system. Both cacti
presented a flowering with low intrapopulation synchrony (Augspurger and Marquis Index)
and no correlations were found between maximum synchrony and reproductive success. The
germination percentage of the seeds of both species increases with age, so there is the
possibility of the formation of seed banks, which would play an important role in the structure
and dynamics of their populations. Eighty-six percent of the A. kotschoubeyanus plants
examined harbored seeds between tubers and retained seeds between older tubers had the
highest germination rate, confirming the serotiny phenomenon in this species. Through this
study, important information was obtained on the reproductive biology of Ariocarpus
kotschoubeyanus (species at risk) and Neolloydia conoidea species with wide distribution in
the Chihuahuan desert and new questions are opened such as: What are the factors that have
allowed the development of these patterns? What are their evolutionary advantages? and is
the phenomenon of serotinia a constant phenomenon in arid zones?

Key words: floral synchrony, flowering patterns, phenology, pollinators, seed bank,

serotiny.



ORGANIZACION GENERAL DE LA TESIS

En este trabajo se presentan varios aspectos de la biologia reproductiva y de la germinacion
de Ariocarpus kotschoubeyanus y Neolloydia conoidea, dos cactaceas que coexisten en una
zona semiarida de Querétaro. Consta de una introduccion general y cuatro capitulos: En el
capitulo I, se describen aspectos generales de la biologia reproductiva de cada una de estas
especies, entre ellos: la fenologia reproductiva y el comportamiento y morfologia de sus
flores, sus visitantes florales, sus sistemas de apareamiento y cruza, asi como su éxito
reproductivo. En los capitulos 11 y 111, se presentan los patrones de floracion y el efecto de la
sincronia floral intraespecifica sobre el éxito reproductivo de A. kotschoubeyanus y N.
conoidea respectivamente. En el capitulo IV, se describen los aspectos generales de la
germinacion de las semillas de ambas especies, y para A. kotschoubeyanus se describe el
fendbmeno de serotinia y sus implicaciones ecoldgicas. Cada capitulo cuenta con
introduccién, objetivos, materiales y métodos, resultados, discusion y conclusiones, asi como
la bibliografia consultada. Por Gltimo, se agrega una discusion y conclusiones generales. El
anexo contiene la publicacion: Fenologia, sincronia floral y éxito reproductivo de Neolloydia
conoidea (Cactaceae) escrito por Erika Arroyo-Pérez, Cecilia Leonor Jiménez-Sierra, José
Alejandro Zavala-Hurtado, Joel Flores-Rivas e Isaias Hazarmabeth Salgado-Ugarte
publicado en Botanical Sciences, Numero 97 (4): 579-587.2019.



INTRODUCCION GENERAL

La reproduccion es un proceso por el cual las especies aseguran su permanencia a través del
tiempo. Las angiospermas, son plantas con semilla cuyas flores son los &rganos
especializados en la reproduccion, en ellas se forman los 6vulos y los granos de polen
(Nabors 2006, Jiménez-Sierra y Matias-Palafox 2010, Méarquez et al. 2016). Debido a la
incapacidad de movimiento, las plantas requieren de vectores particulares para la
transferencia de su polen desde las anteras hasta el estigma de las flores de otros individuos
de la misma especie (Dafni 1992). Las angiospermas presentan una gran diversidad de
arreglos de los sexos entre los individuos y dentro de los individuos. EI 96% de las especies
de este grupo presentan flores que son hermafroditas (con androceo y gineceo) (Méarquez et
al. 2016), esta condicion puede favorecer la autofecundacion debido a la cercania de los
organos femeninos y masculinos. Sin embargo, se ha especulado, que la autofecundacién
puede llevar al incremento de la endogamia y a un empobrecimiento de la variabilidad
genética, afectando la permanencia y evolucion de las poblaciones (Eguiarte et al. 1992,
Jiménez-Sierra y Matias-Palafox 2010). Debido a esto, las flores han desarrollado atributos
y mecanismos que tienden a reducir la autocruza (inbreeding) y a promover la entrecruza
(outcrossing) (Dafni 1992). Entre estos mecanismos se encuentran: 1) el desarrollo de
hercogamia (separacion espacial entre anteras y estigma); 2) la presencia de dicogamia
(separacion funcional de anteras y estigmas) y 3) la existencia de alelos de
autoincompatibilidad (alelos “S”’) (Hedrick 1983).

El arreglo de las flores en el espacio y en el tiempo juega un papel importante para la
atraccion de los animales que actian como polinizadores. Esto ha llevado al desarrollo de
teorias interesantes sobre los patrones espacio-temporales en los que las plantas presentan
sus recursos a los visitantes florales (Faegri y van der Pijl 1979, Waser 1986, Ehrlén 2014).
La cantidad de flores que cada organismo produce es otro factor importante para la atraccion
de los polinizadores ya que, si bien, el incremento en densidad del recurso (flores) puede
actuar como un estimulo para los polinizadores, al mismo tiempo incrementa el riesgo de
autofecundacion por geitonogamia (polinizacion entre flores de la misma planta) y
autopolinizacion (Barrett y Shore 1987, Barrett 1998).

El estudio de la conducta de los visitantes florales resulta entonces de especial importancia

ya que impacta sobre la composicidn genética de las poblaciones vegetales. Los visitantes



florales forman un continuo en sus conductas, que van desde la depredacion verdadera
cuando se alimentan de pétalos, estambres y estigmas, destruyendo parcial o completamente
las flores, al hurto o robo de recursos florales cuando se presenta consumo de polen o néctar
sin propiciar la polinizacion, hasta la verdadera polinizacion, cuando los visitantes obtienen
un recurso (polen o néctar) favoreciendo al mismo tiempo, ya sea por su conducta o su
anatomia, el adecuado transporte del polen desde las anteras de una flor hasta el estigma de
otra conespecifica (Irwin et al. 2001) y en algunos casos las flores atraen a sus polinizadores
con engafio como es el caso de las flores de las orquideas (Johnson et al. 2003). Entonces, la
cantidad y sincronia en la produccion de flores se encuentra comprometida entre ser lo
suficientemente atractiva para los polinizadores y, al mismo tiempo, no ser presa del ataque
de los potenciales depredadores y ladrones de los recursos florales (Irwin et al. 2001).
Debido a que la produccion de flores representa una inversion energética para el vegetal, la
evolucion ha llevado a una optimizacion entre la inversion en este recurso y los beneficios
de la formacién de estas estructuras reproductivas. Esta optimizacién involucra diversos
aspectos, entre los cuales la relacion entre las flores y sus polinizadores son de especial
importancia. Desde el punto de vista de las flores, convendria que sus polinizadores fueran
especialistas o con una alta fidelidad. Sin embargo, desde el punto de vista del polinizador,
ser especialista representa un riesgo, ya que se requiere de la constancia del recurso durante
todo su ciclo de vida (Waser 1986). Los polinizadores generalistas, de acuerdo con la teoria
del forrajeo 6ptimo, fijan su imagen de busqueda en los recursos que eventualmente son mas
abundantes, lo que maximiza el beneficio obtenido en un habitat y momento determinado
(Mac Arthur y Pianka 1966).

Las abejas solitarias son los principales polinizadores de flores diurnas, dentro de las cuales
se encuentran las flores de algunas cactaceas. Estos insectos son considerados especies
oligotrdficas u oligolécticas, debido a que son polinizadores de “preferencias fijas” que se
concentran en la visita a flores con ciertas caracteristicas (Schlindwein 2004). Las flores
preferidas por este grupo de polinizadores, asi como por los abejorros, se les conoce como
flores melitofilas, las cuales se caracterizan por ser actinomorfas, con antesis diurna,
presentar diversas coloraciones, producir néctar, contener polen abundante y poseer aromas
(Dafni 1992).
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Una alternativa de las plantas simpétricas para evitar la competencia entre especies cuyas
flores son visitadas por el mismo gremio de polinizadores podria ser el desplazamiento en
los tiempos de floracién (Irwin et al. 2001, Elzinga et al. 2007). Esta estrategia evitaria el
traslado interespecifico de polen y, por otro lado, garantizaria que los recursos (flores de
distintas especies) estuvieran disponibles para los polinizadores a través del tiempo, de tal
modo que se propiciaria una facilitacion de polinizadores entre las especies involucradas
(sensu Grant 1950, Waser 1978, Harder et al. 2006). La polinizacion garantiza la fecundacion
de los 6vulos y la formacion de semillas, las cuales representan el inicio del ciclo de vida de
los individuos de la siguiente generacion y facilitan asi la permanencia de la especie.

La germinacion de las semillas, es otro aspecto relevante dentro de la biologia reproductiva
vegetal, ya que es a través de este proceso que el embrion contenido en una semilla se
desarrolla para convertirse en una planta. Las semillas de las cactaceas suelen enfrentar
condiciones ambientales adversas antes y durante la germinacion, por lo que ésta seré exitosa
solamente si se presentan ciertas condiciones favorables (Rojas-Aréchiga et al 2001,
Flores et al. 2006). La serotinia o retencién temporal de al menos una porcion de las semillas
en alguna estructura vegetativa y/o reproductiva materna presente en algunas cactaceas,
puede considerarse como un mecanismo eficaz ante las condiciones ambientales adversas
(Rodriguez-Ortega et al. 2006, Peters et al. 2009).

Son pocos los estudios que consideran la biologia reproductiva de cactaceas simpatricas con
flores melitofilas y su interaccion con sus potenciales polinizadores, por lo cual resulta
interesante conocer las implicaciones que estos sistemas tienen a nivel comunidad, tales
como la disminucion del éxito reproductivo debido a la transferencia interespecifica de polen,
la pérdida del area del estigma por la deposicion del polen de otra especie (Waser 1978), asi

como por la pérdida del servicio del polinizador eficiente sensu Levin y Anderson (1970).

ESPECIES DE ESTUDIO

Ariocarpus kotschoubeyanus (Lemaire) Schumannor conocida como roca viva, pata de
venado, pezufia de venado o falso peyote, es una cactacea geéfita generalmente no ramifica,
cuyo tallo es aplanado dorsoventralmente y esta conformado por tubérculos surcados de color
verde grisaceo con una porcion aérea de alrededor de 7 cm de diametro, emergiendo apenas
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de la superficie del suelo. Las flores brotan de las areolas floriferas de los tubérculos mas
jévenes, son acampanadas de color magenta (Fig. 1). Los frutos son dehiscentes, claviformes
de 5 a 18 mm de longitud con semillas de testa negra de 1 mm de longitud (Bravo-Hollis y
Sanchez-Mejorada 1991). Esta especie es endémica de México, con poblaciones distribuidas
en los estados de Querétaro, San Luis Potosi, Tamaulipas, Nuevo Ledn, Chihuahua y
Zacatecas (Bravo-Hollis y Sanchez-Mejorada 1991, Anderson 2001, Guzman et al. 2003).
El gobierno mexicano considera a esta especie como sujeta a "Proteccion Especial” ("Pr™)
(NOM-059-SEMARNAT-2010; SEMARNAT, 2010). La Union Internacional para la
Conservacion de la Naturaleza (UICN) considera a esta especie como "casi amenazada™ (NT)
(Gémez-Hinostrosa et al. 2017) y la Convencion sobre Comercio Internacional de Especies
en Peligro (CITES) la incluye en el Apéndice | (Lithy 2001).

L

Foto: E An‘oyo-érz

Figura 1.Individuo de Ariocarpus kotschoubeyanus de cerca de 10 cm de diametro en
floracion en el sitio de estudio en Toliman (Querétaro, México).
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Neolloydia conoidea (DC) Britton & Roseis conocida como biznaguita, es una planta
globosa inicialmente simple, que se convierte en cespitosa con la edad (Fig. 2) (Bravo-Hollis
y Sanchez-Mejorada 1991). Su tallo es globoso o cilindrico de 7a 10 cm de alturayde5a 7
cm de didmetro, es de color verde claro o verde grisdceo. Sus tubérculos se encuentran
dispuestos en 5 y 8 series espiraladas. Sus flores son acampanadas de color magenta. Los
frutos son dehiscentes, ovoides de color verde claro hasta grisaceo con semillas de testa negra
de 1 mm de longitud (Bravo-Hollis y Sdnchez-Mejorada 1991). La especie tiene una amplia
distribucion geografica extendiéndose desde el sur de los Estados Unidos hasta el centro de
México (Guzman et al. 2003). Si bien, no se considera en ninguna categoria de riesgo, sus
poblaciones en el estado de Querétaro se han visto afectadas por actividades humanas y los

cambios en el uso del suelo (Scheinvar 2004).

Foto: E Arroyo-Pérez

Figura 2. Individuo de Neolloydia conoidea de 18 cm de altura en floracién en el sitio de

estudio Toliman (Querétaro, México).
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Ariocarpus kotschoubeyanus y Neolloydia conoidea se encuentran coexistiendo en una
localidad de matorral xerofilo Queretano en el centro de México. Sin embargo, las
poblaciones de ambas especies son afectadas por el cambio de uso de suelo y las continuas

colectas clandestinas.

SITIO DE ESTUDIO

El sitio de estudio se encuentra en la region centro-oeste del estado de Querétaro, México,
cerca del poblado de San Miguel Toliman, municipio de Toliman (Figura 3). La vegetacion
presente es matorral xerofilo micréfilo, en donde las especies dominantes son Fouquieria
splendens Engelman (Fouquieriaceae); Karwinskia humboldtiana Schult & Zucc
(Rhamnaceae); Lippia graveolens Kunth (Verbenaceae); Parthenium incanum Kunth
(Asteraceae) y Vachellia vernicosa (Britton & Rose) Seigler & Ebinger (Scheinvar 2004).
También se encuentran representadas otras especies de cactaceas como Cylindropuntia
leptocaulis (DC.) F. M. Knuth; Coryphantha radians Britton & Rose; C. erecta Lem.;
Echinocereus cinerascens Lem.; Echinocactus platyacanthus Link et Otto; Ferocactus
latispinus Britton y Rose; Mammillaria parkinsonii Ehrenb; M. perbella Hildm. ex K.
Schum vy Thelocactus leucacanthus Britton & Rose (Scheinvar 2004).

El 4rea de estudio pertenece a la zona semiarida queretano-hidalguense, regién Sierra Madre
Oriental. El tipo de suelo es litosol con abundantes rocas calizas intercaladas con
afloramientos de lutitas (Arroyo-Pérez 2014, Bayona 2016). El clima es templado semiarido
con lluvias en verano. EI mes mas célido es mayo, cuando se alcanzan temperaturas maximas
entre 22.5 y 30 °C, y el mes mas frio es febrero con temperaturas que oscilan entre 4.5y 14
°C. La precipitacién anual oscila entre 380 a 470 mm y los meses con mayor cantidad de
[luvia van de mayo a octubre (CONAGUA 2010, Bayona 2016).
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Figura 3. Ubicacion geografica del Sitio de estudio, San Miguel Toliméan, Querétaro,

México.

HIPOTESIS

Hipdtesis 1: Si las especies simpatricas aqui estudiadas presentan similitud floral y muestran
una floracion secuencial o escalonada, es probable que compartan un alto porcentaje de
polinizadores.

Hipotesis 2: Si las especies estudiadas presentan eventos de floracion sincronica, es probable
gue su éxito reproductivo se reduzca en comparacion al éxito reproductivo de eventos
de floracion escalonados.

Hipdtesis 3: Si A. kotschoubeyanus presenta un periodo corto de floracion, es probable
que presente una alta sincronia floral. Y en caso de presentarse pulsos discretos de floracion,
estos podrian presentar diferencias en su sincronia y estar altamente relacionada con el éxito
reproductivo.

Hipdtesis 4: Si N. conoidea presenta un periodo de floracion largo y se parte de la suposicion

de que la sincronia floral esta inversamente relacionada con la longitud del periodo de
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floracion de una poblacién, entonces, es probable que, a nivel general, existauna
baja sincronia y que no exista una relacion con el éxito reproductivo, pero esta sincronia y su
relacibn con el eéxito reproductivo podria variar a lo largo del periodo

reproductivo si se detectan pulsos discretos de floracion.

OBJETIVO GENERAL
Analizar la biologia reproductiva de dos especies de cactaceas que coexisten en una zona
semiarida de Querétaro, México.
OBJETIVOS ESPECIFICOS

% Describir la fenologia reproductiva de Ariocarpus kotschoubeyanus y Neolloydia
conoidea en Toliméan, Querétaro.

% Conocer e identificar los visitantes florales, su frecuencia de visitas y describir su
actividad con relacion a las flores de cada especie.

% Calcular el sistema de cruza y el sistema de apareamiento de cada especie.

< Estimar la sincronia floral y su efecto sobre el éxito reproductivo a través del “fruit
set” (probabilidad de paso de flor a fruto) y el “seed set” (probabilidad de paso de
6vulo a semilla).

< Determinar la viabilidad de las semillas de ambas especies, a través de tratamientos

de germinacion.

« Describir el fendmeno de serotinia en A. kotschoubeyanus.
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Capitulo |
Biologia reproductiva de dos especies de cactaceas que coexisten en una zona

semiarida del estado de Querétaro
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Introduccion

Algunos aspectos de la biologia reproductiva, como el momento y tiempo (duracion) de la
floracion, pueden jugar un papel critico en la coexistencia de las plantas, permitiendo: i) una
distribucion temporal de los recursos para los polinizadores, consumidores de frutas y
dispersores de semillas de las especies simpatricas (separacion espacial de nichos) (Giorgis
et al. 2015), o ii) una co-floracion (co-blooming) (Moeller 2004), en la cual las especies
simpatricas pueden compartir (Koptur 1983, Moeller 2004) o competir por polinizadores
(Waser 1978, Elzinga et al. 2007). La competencia puede llevar a una fenologia divergente
(a través de la coevolucion por desplazamiento de caracteres) o la exclusién competitiva
(Gleeson 1981). Varios autores han sugerido que el desplazamiento en el tiempo de floracion
es una respuesta evolutiva ante la competencia por los polinizadores (véase por ejemplo,
Gentry 1974, Pleasants 1980, Van der Kooi et al. 2016). Eggli y Giorgetta (2015, 2017)
proponen que una floracién secuencial o escalonada (es decir una fenolégica asincrénica o
particion temporal de los recursos), podria ser un mecanismo de escape para reducir la
competencia por visitantes florales con lo que se disminuiria el movimiento de polen entre
especies, ademas de que permitiria que el recurso floral estuviera presente a través del
tiempo.

La biologia de la polinizacion ha considerado la diversificacion de los rasgos florales de las
angiospermas como una respuesta adaptativa a las presiones selectivas mediadas por sus
polinizadores (Stebbins 1970). Entre estos atributos pueden considerarse tanto los caracteres
florales como: el tamafio, el color, el aroma, la cantidad de polen y de néctar, asi como la
intensidad o namero de flores producidas por individuo presentes en un momento
determinado y la duracion de la floracién. Estos atributos podrian influir sobre los sistemas
de apareamiento y de cruza, repercutiendo en la adecuacion individual y poblacional
(Eguiarte et al. 1992, Jiménez-Sierra y Matias-Palafox 2010). Ademas, de estos factores
bidticos, las variables ambientales como la temperatura, la humedad relativa, el fotoperiodo
y la precipitacion son también factores importantes que influyen sobre los patrones de
floracion a nivel de las poblaciones y de las comunidades (Alvim 1960, Evans 1971,
Diekmann 1996, Fenner 1998, Parmesan y Yohe 2003, Rosenzweig et al. 2008).

El estudio de la biologia reproductiva de especies simpatricas puede arrojar luz sobre la

interferencia o facilitacion para el mantenimiento de polinizadores compartidos, lo cual
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permitiria un mayor entendimiento del servicio ecosistémico de la polinizacion que se
desarrolla dentro de las comunidades xerofilas (Eggli y Giorgetta 2015). En estas
comunidades en el continente americano, la familia Cactaceae tiene una especial importancia
por el nimero de especies que en estos ambientes se desarrollan. La familia Cactaceae
contiene cerca de 100 géneros y 1500 especies de las cuales cerca de un 30% se encuentran
amenazadas (Goettsch et al. 2015). Esta situacion ha impulsado el incremento de estudios de
diversos aspectos de la biologia de estas plantas (Mandujano et al. 2010, Martinez-Peralta y
Mandujano 2011, Teixeira et al. 2018, entre otros). Sin embargo, son pocos los estudios que
consideran la reproduccion de cacticeas simpatricas entre los cuales se encuentran los de
Petit (1995), Fleming (2001), Schlindwein y Wittmann (1995), Mcintosh (2002), Colago et
al. (2006), Giorgis et al. (2015), Eggli y Giorgetta (2017), Ferreira et al. (2017), Matias-
Palafox (2019) y Guerrero et al. (2019).

Los resultados reportados indican estrategias de floraciones escalonadas para especies
simpatricas que comparten polinizadores como es el caso de Acanthocalycium thionanthum
(Speg.) Backeb y Parodia microsperma (F.A.C.Weber) Speg, reportado por Eggli y
Giorgetta (2017), asi como evidencia de la disminucion en el éxito reproductivo en eventos
de floracién sincronica como sucede en Astrophytum ornatun y Turbinicarpus horripilus,
especies simpatricas que comparten polinizadores (Apis mellifera y abejas solitarias) como
ha sido reportado por Matias-Palafox (2019).

Tomando en cuenta los antecedentes previamente sefialados se esperaria que, si las especies
simpatricas aqui estudiadas presentan similitud floral y muestran una floracion secuencial o
escalonada, compartan un alto porcentaje de polinizadores. Por otro lado, si las especies
estudiadas presentan similitud floral y muestran una floracion sincrénica, entonces es
probable que su éxito reproductivo se reduzca en comparacion al éxito reproductivo que se
presente en eventos de floracion escalonados.

El objetivo de este capitulo fue describir aspectos de la biologia reproductiva de dos especies
de cactus, Ariocarpus kotschoubeyanus y Neolloydia conoidea, que coexisten en una zona
semiarida del estado de Querétaro (México), para realizar una comparacion entre ambas
especias. Ademas, se analiz6 si la fenologia floral estuvo relacionada con la variacion
ambiental. Las preguntas de investigacion son: (i) ¢Cuando se presenta la época de floracion
y fructificacion de cada especie? (ii) ¢Existen diferencias morfologicas entre las flores de
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estas especies? (iii) ¢Cuantos y cuales son sus visitantes florales? y (iv) ¢Como son sus

sistemas reproductivos?

Materiales y métodos

Fenologia reproductiva

En el sitio de estudio (ver la descripcion del sitio de estudio en la introduccion general), se
localizaron parches donde estaban presentes individuos de las dos especies de estudio y se
marcaron 231 individuos de Ariocarpus kotschoubeyanus y 212 de Neolloydia conoidea. La
densidad de Ariocarpus kotschoubeyanus fue de 2.57 ind / m? mientras que lade Neolloydia
conoidea fue de 2.83 ind / m?. Tomando en cuenta los individuos marcados se realizaron
censos fenologicos mensuales de marzo de 2015 a abril de 2016, registrando y marcando
todas las estructuras reproductoras (botones, flores y frutos), tanto por rama (para el caso de
N. conoidea) como por individuo. A través de analisis de estadistica circular de cada fenofase
(botones, flores y frutos) se calculd la direccion del vector medio (dngulo medio, W), su
longitud (r) y el error estandar. La longitud del vector medio varia entre 0 y 1, valores
superiores a 0.5 indican la agrupacion de las observaciones alrededor del &ngulo medio v si
la muestra es uniforme o agregada. Adicionalmente, la uniformidad de las observaciones se
comprob6 mediante pruebas de Rayleigh (Morellato et al. 2010). El analisis estacional se
realizd con el software Oriana 4.0 (Kovach Computing Services, Kovach, 2011).

Las variables climaticas fueron registradas durante el afio de observacién a través de un Hobo
Data logger (Onset, U12-012, NH, USA) y un pluviémetro (Onset, RG2-M MA, USA)
instalados en la zona de estudio. A partir de estos datos se determinaron la temperatura
méaxima, minima y media mensual, la precipitacion mensual y el promedio mensual de
humedad relativa y ya que las variables consideradas no presentaban normalidad, se
realizaron analisis no paramétricos de correlacion (Sperman, p) entre estas variables y la

cantidad de estructuras reproductivas producidas mensualmente en la poblacion.

Antesis y morfologia floral

Para conocer el comportamiento de las flores, durante el pico de floracion de Ariocarpus
kotschoubeyanus (3 y 4 de noviembre 2015) y del de Neolloydia conoidea (23 y 24 de mayo
2015), se marcaron desde las 8:00 am del primer dia de la antesis, 20 botones de 20 plantas
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diferentes, separadas entre si por al menos cinco metros. Estas flores fueron seguidas a lo
largo de su antesis realizando observaciones a intervalos de 60 minutos y registrando: 1) el
diametro del perianto con un calibrador digital (Standard Truper, CALDI-6MP, México), 2)
la presencia de hercogamia (separacion espacial de los 6rganos sexuales) fue determinada a
partir de la separacion minima entre los I6bulos del estigma y las anteras y a través de pruebas
de t-Student pareadas, se determiné si estas distancias eran significativamente diferentes a
cero y si existian diferencias significativas entre la hercogamia del primero y segundo dia, y
3) la dicogamia (separacion temporal de la funcidn de los 6rganos sexuales) determinada a
partir de los registros de la dehiscencia de las anteras y de la receptividad del estigma
(apertura de los l6bulos y la presencia de polen en ellos) (Martinez-Peralta et al. 2014).
Ademas, simultaneamente se registrd la temperatura del ambiente. Se intentd obtener néctar
con la ayuda de microcapilares de 5 pl a intervalos de 60 minutos en flores previamente
aisladas desde el inicio de su antesis (N= 10 flores de diferentes individuos).

Las caracteristicas florales se obtuvieron de flores sin dafio colectadas en su primer dia de
antesis (N= 20 flores/especie de diferentes individuos) y en fresco se registraron los
parametros reportados en la Tabla 1.2. EI nimero de granos de polen/antera se determiné a
partir del squash en portaobjetos de anteras individuales (N=4 anteras de 5 botones/especie)
y los granos de polen fueron contabilizados utilizando un microscopio optico (Carl Zeiss; 25;
10x, NY, USA) (Matias-Palafox et al. 2017). Para determinar el nimero promedio de granos
de polen/flor/especie se considerd el promedio de granos de polen de las anteras/especie
multiplicado por el nimero total de estambres en las flores. Para cada especie se estimaron
el valor medio y la desviacion estandar de cada pardmetro. Para hacer comparaciones
interespecificas de estas variables se aplicaron pruebas de t-Student (Zar 2010). Las variables
que contribuyeron significativamente a la variabilidad interespecifica se determinaron a
través del analisis de componentes principales, partiendo de una matriz de correlacion y
posteriormente se realiz un andlisis discriminante con el programa JMP® v10.0.0 (SAS,
2012).

Visitantes florales
Durante el pico de floracion de las especies estudiadas, se seleccionaron 20 botones a punto

de abrir de 20 plantas diferentes. Las observaciones fueron realizadas simultdneamente por
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diez observadores (dos flores/observador), los cuales estaban separados por al menos cinco
metros. Para cada visitante floral se registro: la hora de visita, el tiempo de permanencia en
la flor y si realizaba contacto con las estructuras reproductivas. Los visitantes florales fueron
registrados por periodos de 30 minutos, a intervalos de una hora a lo largo de la antesis. Las
observaciones se realizaron durante dos dias consecutivos, ya que las flores de ambas
especies abren en las mafianas y cierran en la tarde y viven solo dos dias. Ademas, se contd
con el registro de la temperatura ambiental a lo largo del dia (termémetro digital, OAKTON,
Illinois, USA). Se realizé una colecta de los insectos que visitaban las flores, procurando
tener cinco réplicas por cada visitante floral. Las colectas se realizaron con la ayuda de tubos
de ensayo con sales de cianuro y los ejemplares fueron montados en alfileres entomoldgicos
y determinados por el entomologo y especialista en abejas, Dr. Carlos Hernan Vergara
Bricefio, quien es profesor e investigador en la Universidad de las Américas Puebla, donde
los ejemplares quedaron depositados. Se determinaron las frecuencias de los visitantes
florales por flor, dia y especie y los datos se analizaron a través de una prueba de Chi
cuadrada.

Para comparar conjuntos de polinizadores entre las especies estudiadas, se calculdé una
medida global de superposicion de polinizadores entre Ariocarpus kotschoubeyanus vy
Neolloydia conoidea usando una prueba de similitud proporciones (PS; rango 0-1), calculado

como

donde Pai y Pbi son las proporciones de las tasas de visitas realizadas por las especies
polinizadoras i a las flores de las especies a y b, respectivamente (Kay y Schemske 2003,
Natalis y Wesselingh 2012). Este indice estima la similitud entre las frecuencias relativas de
las especies de abejas observadas, con valores cercanos a 1 que indican una gran semejanza

entre los conjuntos de polinizadores.
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Sistema de apareamiento

Para determinar el sistema de apareamiento de las especies sensu Mandujano et al. (2010),
se utilizo el indice de cruzamiento de Cruden (OCI, outcrossing index) (Cruden 1977), el
cual considera el tamafio de la flor, la hercogamia (separacion espacial entre estructuras
femeninas y masculinas) y la dicogamia (separacién temporal entre los sexos) y reconoce
cinco sistemas de apareamiento: 1) cleistdbgamo, el cual se presenta en las flores que no
realizan antesis, por lo que la fecundacion se da por autopolinizacion; 2) autdgamo obligado,
en donde la polinizacion de una flor se lleva a cabo sélo con su propio polen; 3) autdgamo
facultativo, en donde las flores tienden prioritariamente a la autopolinizacion, aunque puede
presentarse la polinizacion cruzada; 4) xenégamo facultativo, donde dominan los procesos
de polinizacion cruzada, aunque se presenta la posibilidad de autopolinizacién y 5) xen6gamo
obligado, mecanismo por el cual es necesaria la polinizacion cruzada para la formacion de
semillas. (Tabla 1.1). El OCI se estimé a partir de las observaciones realizadas durante la
antesis y algunos pardmetros de la morfometria floral (Cruden 1977). También se determind
la proporcion polen/évulo (P / O) por flor (Cruden, 1977).

Tabla 1.1 Sistemas de apareamiento de acuerdo al indice de entrecruza (OCI) (Cruden, 1977)
y a la relacion polen/6vulo (P/O).

Sistema de apareamiento OCl Relacion P/O

Cleistbgamo 0 4.7:1
Autégamo 1 27.7:1
Autdgamo facultativo 2 168.5:1
Xenogamo facultativo 3 796.6:1
Xenogamo obligado 4 5859.2:1

Sistema de cruza
Para determinar el sistema de cruza de cada especie sensu Mandujano et al. (2010), se
llevaron a cabo experimentos de polinizacion controlada, utilizando los siguientes

tratamientos (N = 20 flores por tratamiento): 1) control (condiciones naturales): flores
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marcadas sin manipulacion alguna; 2) entrecruza artificial: flores aisladas y polinizadas
manualmente con polen colectado de flores de cinco individuos diferentes de la misma
especie que se encontraban a mas de 20 metros de distancia; 3) autopolinizacion manual:
flores aisladas y polinizadas manualmente con polen de sus propias anteras, y 4)
autofecundacion natural (automaética): flores aisladas (desde el inicio de su antesis) y no
manipuladas. Al final de la antesis, las flores de todos los tratamientos fueron aisladas con
bolsas de organza para evitar la depredacion de los frutos. Después de dos meses, se
recolectaron los frutos y se contd el nimero de semillas producidas por fruto. Las diferencias
en el fruit set (paso de flor a fruto) y de seed set por especie, se analizaron con un modelo
lineal generalizado (GLM), utilizando una distribucion binomial y una distribucion de tipo
Poisson respectivamente.

Una estimacidn cuantitativa del sistema de cruza por especie se estimo a través del indice de
autoincompatibilidad (ISI, index of self-incompatibility) dividiendo el promedio del nimero
de frutos obtenidos de autopolinizacion entre el nimero de frutos obtenidos por entrecruzada
manual. Los valores de ISI por encima de 0.2 indican auto-compatibilidad y autogamia (Ruiz-
Zapata y Arroyo 1978).

Resultados

Fenologia floral

Los periodos de floracién entre especies no se traslaparon durante el tiempo de estudio
(marzo de 2015 a marzo de 2016) (Figura 1.1). La produccion de botones florales en A.
kotschoubeyanus comenz6 a finales de octubre con una fecha media en. El paso de botén a
flor ocurre en un periodo de 7-10 dias, su periodo de floracion es otofial con una fecha media
en noviembre, mientras que la produccion de frutos ocurrié durante los meses de febrero y
marzo con una fecha media en marzo. La época de reproduccion de esta especie coincide con
el inicio de la época mas seca para el sitio de estudio (Figura 1.2). Por otro lado, la formacion
de botones florales en Neolloydia conoidea comenzé a finales de marzo con una fecha media
en mayo. El paso de botdn a flor ocurre en un periodo de 5-7 dias, su periodo de floracion
ocurrié durante la primavera y el verano con una fecha media en junio, mientras que la

fructificacion se presentd de junio a octubre, con una fecha media en julio (Tabla 1.2). La
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época de reproduccién de esta especie coincide con la época mas humeda del afio (Figura

1.2).

Tabla 1.2 Estadistica circular de la fenologia reproductiva de Ariocarpus kotschoubeyanus

y Neolloydia conoidea en el sitio de estudio Toliman, Querétaro, México (2015-2016).

Especies Fenofases Angulo Fechadela  Error estandar Vector  Prueba de Prueba
medio media de la media medio Rayleigh  Rayleigh

(W) (n 2) ()
A. kotschoubeyanus Botones 311.394° noviembre 1.574° 0.907 211.57 <1E-12
Flores 322.442° noviembre 1.052° 0.963 206.85 <1E-12
Frutos 73.791° marzo 1.071° 0.97 <1E-12
N. conoidea Botones 149.246° mayo 0.905° 0.836 162.84 <1E-12
Flores 150.253° junio 0.915° 0.838 990.35 <1E-12
Frutos 192.963° julio 1.067° 0.842 695.095 <1E-12
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Figura 1.1. Histogramas circulares de la fenologia reproductiva de Ariocarpus
kotschoubeyanus y Neolloydia conoidea en el sitio de estudio Toliman, Querétaro, México
(2015-2016), las barras indican la suma de las frecuencias para un determinado mes. La
flecha representa el vector r, que indica la concentracion de la frecuencia alrededor de la

fecha media. Los valores altos de r indican una actividad fenoldgica agregada.
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Figura 1.2. Histogramas circulares de la temperatura y la precipitacion en el sitio de estudio
Toliman, Querétaro, México (2015-2016).

Para Ariocarpus kotschoubeyanus no se encontraron correlaciones entre la produccion
mensual de botones florales y las variables ambientales del mismo mes o del mes anterior.
Para Neolloydia conoidea se encontraron correlaciones entre la produccién mensual de
botones florales y las variables ambientales del mismo mes: temperatura media mensual (r =
0.695, p = 0.0083), temperatura minima mensual (r = 0.717, P = 0.0057), temperatura
méaxima mensual (r = 0.860, p = 0.0002), humedad relativa media mensual (r = 0.740, p =
0.0031) y precipitacion mensual (r = 0.776, p = 0.0030).

Antesis y morfologia floral

La produccién de flores/individuo en A. kotschoubeyanus varié entre una y cuatro/afio,
mientras que para N. conoidea se presentaron entre una y 39 flores/planta/afio. Las flores de
ambas especies son de color magenta, actinomorfas, hermafroditas y de habito diurno.
Pueden abrir durante dos dias, cerrando durante la noche, son dicogamas (separacion
funcional de sexos), comenzando a liberar los granos de polen después de las primeras horas
de la antesis del primer dia, mientras que los l6bulos del estigma fueron receptivos hasta el
final de la antesis del primer dia y durante todo el segundo dia, lo que coincide con una
disminucion del polen en el segundo dia, por lo que las flores pueden considerarse

protandricas (Mandujano et al. 2010)(Figura 1.3 a y b). La antesis de ambas especies
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comienza entre las 9:00 y 10:00 horas y finaliza entre las 14:00 y 15:00 horas. La apertura
méaxima del perianto coincidid con la temperatura maxima ambiental (25°C para A.

kotschoubeyanus y 30 °C para N. conoidea) (Figura 1.4 ay b).
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Figura 1.3. Porcentaje de anteras dehiscentes y estigmas receptivos durante los dos dias de
antesis de las flores de las especies estudiadas en Toliman, Querétaro, México. a) A.

kotschoubeyanus y b) N. conoidea.
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Figura 1.4. Apertura del perianto y comportamiento de la temperatura ambiental durante los
dos dias de antesis de las flores de las especies estudiadas en Toliman, Querétaro, México.

a) A. kotschoubeyanus y b) N. conoidea.
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Las flores de ambas especies presentaron hercogamia durante los dos dias de antesis
(tdia1=6.38; P< 0.001; tgia2=3.45; P< 0.01; gl=19 para A. kotschoubeyanus Yy t4ia1=3.69; P<
0.01; tgiax=4.58; P< 0.001; gl=19 para N. conoidea), manteniendo los I6bulos del estigma por
encima del nivel de las anteras mas distales. Se encontraron diferencias significativas entre
la hercogamia (H) del primer dia con respecto a la del segundo dia de vida de las flores de
ambas especies (Hgia1=0.17 + 0.12cm; Hgiaz =0.09 + 0.1; t=3.19; P< 0.002; gl=19 para A.
kotschoubeyanus y Hdia1=0.35 £ 0.42; Hgia2=0.32 + 0.31; t=5.42; P< 0.001; gl=19 para N.
conoidea). En ambas especies se observo que al final del segundo dia, los I6bulos del estigma
se curvan hacia afuera de tal manera que éstos y las anteras hacen contacto, aunque en este
momento el polen en las anteras es escaso. No se detectd la produccion de néctar en ninguna
de las flores examinadas, de ambas especies.

Las caracteristicas morfométricas de las flores de cada especie se muestran en la Tabla 1.3.
El analisis de componentes principales indicd que los primeros tres componentes explican el
68.18% de la varianza morfologica floral interespecifica. El andlisis discriminante multiple
indico que solo el didmetro del perianto (3.59), la longitud del estilo (3.39) y la longitud de
los estambres (3.07) fueron variables con una contribucién significativa a las diferencias

morfométricas entre estas especies (A de Wilks =0.21; F = 12.20, p = 0.0001).
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Tabla 1.3 Morfologia floral de A. kotschoubeyanus y N. conoidea en Toliman, Querétaro,
México (N = 20 flores de diferentes individuos por especie). Se presenta la media (cm) y

entre paréntesis el error estandar.

A. kotschoubeyanus N. conoidea Prueba
Caracteristicas florales X (+EE) X (+EE) (t-Student)
P

Diametro del perianto 3.15(0.15) 3.66(0.07) 0.007
Longitud de la flor 3.13(0.11) 3.02(0.11) 0.346
Longitud del estilo 1.42(0.05) 1.29(0.03) 0.035
Nuamero de lébulos del estigma 4.65(0.20) 4.95(0.13) 0.215
Longitud de los l6bulos del estigma 0.23(0.02) 0.28(0.02) 0.033
Longitud de los estambres 1.12(0.04) 1.20(0.02) 0.159
NUmero de estambres 131.85(11.23) 146.5(14.55) 0.324
Numero de granos de polen por flor 57803.04(5178.81) 58087.8(5374.07) 0.583
Di&metro ecuatorial de la camara ovérica 0.15(0.03) 0.19(0.02) 0.130
Diametro polar de la camara ovarica 0.26(0.02) 0.28(0.02) 0.170
Numero de évulos / ovario 37.95(1.82) 58.69(2.58) 0.001

Visitantes florales

El nimero total de visitas registradas para las flores de Ariocarpus kotschoubeyanus fue de
578 (4.81 visitas/flor/hora) y para N. conoidea de 694 (6.94 visitas/flor/hora), presentando
gran variaciéon en el nimero de visitas entre flores y entre horas. EI mayor nimero de
visitantes para ambas especies corresponde al grupo de abejas y hormigas. Las abejas que
visitaron las flores de ambas especies fueron Apis mellifera (Apidae), Augochlora spl. y
Lasioglossum spl. (Halictidae). Las abejas Agapostemon spl, solo visitaron las flores de A.
kotschoubeyanus, mientras que los escarabajos (Nitidulidae) y avispas (Vespidae) fueron
exclusivos de N. conoidea (Tabla 1.4). De los visitantes florales compartidos la frecuencia
varia entre las especies, siendo Augochlora spl (con el 37.80% del total de las visitas) el
principal visitante de Ariocarpus kotschoubeyanus, mientras que Apis mellifera (con un total
de visitas del 34.10%) es el principal visitante de las flores de Neolloydia conoidea. Estas
diferencias reducen la similitud proporcional global de insectos considerados polinizadores

entre las dos especies de cactus (PS = 0.48).
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Tabla 1.4. Visitantes florales observados en las flores de Ariocarpus kotschoubeyanus y Neolloydia

conoidea en Tolimén, Querétaro, México. (N = 20 flores). Las letras en negrita indican las especies que

fueron consideradas como polinizadores.

Orden Familia A. Kkotschoubeyanus N Numero de visitas N. conoidea N Numero de visitas
(%) [flor/hora (%) [flor/hora

Hymenoptera  Halictidae ~ Agapostemon spl 33.39 193 1.61 0 0 0
Halictidae ~ Augochlora spl 37.80 218 1.82 14.7 102 1.02
Apidae Apis mellifera 8.30 48 0.4 34.10 237 2.37
Halictidae  Lasioglossum spl 1.36 8 0.93 7.63 53 0.53
Vespidae Avispas 0 0 0 14 10 0.1
Formicidae Hormigas 19.15 111 0.07 23.64 164 1.64

Coleoptera Nitidulidae  Escarabajos 0 0 0 18.44 128 1.28

Total 100 578 4.81 100 694 6.94
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El porcentaje total de visitantes florales durante los dos dias de la antesis para ambas especies
se presenta en la Figura 1.5 a y b, donde se observa que la mayor parte de las visitas
ocurrieron cuando la temperatura ambiental estaba alrededor de 20-25 °C. Si bien no hubo
diferencias significativas en las temperaturas ambientales entre el primero y el segundo dia
de la antesis de las flores de A. kotschoubeyanus y N. conoidea (32 = 0.46, df = 5, p =0.99;
x2 = 1.56, df =5, p =0.90, respectivamente), durante el primer dia para ambas especies se
recibieron mas visitas (Ariocarpus kotschoubeyanus, ¥2 = 22.72, df = 5, p <0.001 y para
Neolloydia conoidea y2 = 19.19, df =5, p <0.001), recibiendo ambas especies, mas visitantes

durante el primer dia.
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Figura 1.5. Porcentaje de visitas a las flores por hora y dia. Se presenta también la marcha de
la temperatura ambiental (Toliman, Querétaro, México): a) Ariocarpus kotschoubeyanus (3
y 4 de noviembre de 2015) y b) Neolloydia conoidea (23 y 24 de mayo de 2015).

La frecuencia de visitantes florales por antesis/hora/dia para cada especie de planta cambi6 a
lo largo del dia (Fig. 1.6 a 'y b). Por ejemplo, Apis mellifera tiende a aumentar su frecuencia
después del mediodia en las flores de A. kotschoubeyanus, mientras que su frecuencia mas

alta se produjo alrededor de las 11:00 h en las flores de N. conoidea.
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Figura 1.6. — Visitantes florales/flor/hora/ en los dos dias de antesis de las especies estudiadas

en Toliman, Querétaro, México: a) Ariocarpus kotschoubeyanus y b) Neolloydia conoidea.

El nimero de visitas/flor dentro de cada especie es heterogéneo, ya que el 20% de las flores
de Ariocarpus kotschoubeyanus y el 25% de Neolloydia conoidea, fueron significativamente
mas visitadas que la media de visitas para cada especie (28.9 para A. kotschoubeyanus 'y 34.7

para N. conoidea) (Figura 1.7 ay b).
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Figura 1.7. — Namero de visitas por flor de las especies estudiadas en Toliman, Querétaro,
México: a) Ariocarpus kotschoubeyanus y b) Neolloydia conoidea. Barras en negro, flores
significativamente mas visitadas que la media (p <0.001); barras grises, flores que no fueron
significativamente mas o menos visitadas con respecto a la media (p >0.05) y barras en

blanco, flores que fueron significativamente menos visitadas (p <0.001).

Con respecto al comportamiento de los visitantes en las flores de ambas especies, solo las
abejas fueron consideradas como polinizadores ya que estas hicieron contacto con los
organos sexuales tanto al llegar como al salir de las flores. Los escarabajos (Nitidulidae) y
las hormigas permanecieron en el fondo del tubo de las flores alrededor de la base de los
filamentos o entre las anteras durante toda la antesis. Las avispas contactaron solo con el

perianto y el estigma, sin tocar los estambres.
Sistema de apareamiento

De acuerdo al OCI sensu Cruden (1977) (Tabla 1.1), ambas especies son xendgamas

obligadas: sus flores son mas anchas de 6 mm, son hercégamas y dicdgamas (Tabla 1.5). La
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proporcion polen/6vulo para ambas especies también coincide con un sistema xenégamo
obligado (A. kotschoubeyanus = 1523: 1 y N. conoidea = 989: 1).

Tabla 1.5. indice de entrecruza (OCI) para las especies de estudio en Toliman, Querétaro,

México.
Parametro Escala A. kotschoubeyanus N. conoidea
Diametro del perianto  1mm=0; 1-2mm=1; 2-6=2; >6mm=3 3 3
Hercogamia En contacto=0; separacion=1 1 1
Dicogamia Homogamia y protoginia=0; Protandria=1 1 1
Total 5 5

Sistema de cruza

Ariocarpus kotschoubeyanus formo frutos en todos los tratamientos de polinizacion, lo que
sugiere un sistema de apareamiento mixto. Sin embargo, el valor de ISI fue 0.15 considerando
la proporcidn de frutos producidos y 0.05 considerando la proporcién de semillas producidas,
lo que sugiere que la especie tiende a ser auto-incompatible. Se encontraron diferencias
significativas en el éxito reproductivo de los tratamientos, siendo el control y la polinizacion
cruzada los que tuvieron mayor fruit set y seed set (Tabla 1.6). Neolloydia conoidea solo
produjo frutos en los tratamientos de control y polinizacion cruzada artificial, lo que indica
un sistema de cruza por entrecruza. No hubo diferencias significativas entre el fruit set de los
tratamientos de control y de polinizacion cruzada artificial (0.90 = 0.07 vs 0.95 + 0.05,
respectivamente). Sin embargo, fue mayor el seed set de la polinizacion cruzada artificial que
el del control (0.96 = 0.08 vs 0.73 £ 0.05, respectivamente) (Tabla 1.6).
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Tabla 1.6. Resultados de los experimentos de polinizacion para las dos especies de estudio.
Letras distintas por columna indican diferencias significativas entre tratamientos. Entre

paréntesis el error estandar (£EE) (N=20 flores/tratamiento).

A. kotschoubeyanus

Tratamientos Fruit set Seed set
Control 0.85(0.08)? 0.88(0.07)?
Polinizacion cruzada artificial 1(0.00)? 1(0.06)?
Autopolinizacién natural 0.05(0.05)° 0.04(0.03)°
Autopolinizacién manual 0.15(0.08)° 0.06(0.02)°
Prueba estadistica ¥?=69.09; df=3; P <0.0001 ¥2=7.94; df=3; P <0.05
N. conoidea
Control 0.90(0.07)? 0.73(0.05)?
Polinizacion cruzada artificial 0.95(0.05)? 0.96 (0.08)°
Autopolinizacién natural 0 0
Autopolinizacién manual 0 0
Prueba estadistica x2=0.36; df=1; P =0.54 x2=10.85; df=1; P <0.001
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Discusion
Los periodos de floracion de las dos especies estudiadas se encuentran desfasados en el
tiempo. Ariocarpus kotschoubeyanus es una especie con un corto periodo de floracion otofial,
mientras que Neolloydia conoidea present6 un periodo mas largo durante la primavera y el
verano. La separacion en los periodos de floracion de estas especies simpétricas podria ser
un factor importante en el mantenimiento del recurso floral en el tiempo, ademas de evitar la
polinizacién interespecifica (Elzinga et al. 2007; Giorgis et al. 2015). Ademas, es interesante
sefialar que durante los dos meses que estas especies no produjeron flores, Mammillaria
parkinsonii, que es un cactus globoso con una amplia distribucion en el sitio de estudio,
presentd su periodo de floracion, complementando asi, la presencia del recurso floral en un
ciclo anual para el sitio de estudio. Las flores de M. parkinsonii son muy similares a las flores
de A. kotschoubeyanus y N. conoidea (color, forma y recompensas), lo que podria ser un
factor importante para facilitar su convivencia dentro de la comunidad, ya que podrian
requerir el mismo gremio de polinizadores para lograr su éxito reproductivo (Levin y
Anderson 1970; Silvertown 2004). Para complementar el conocimiento sobre el recurso
floral proporcionado por cactaceas, se reunié informacion sobre los periodos de floracion de
nueve especies de cactaceas y cinco arbustos dominantes que se encuentran presentes
también en el sitio de estudio (Figura 1.8) (Bravo-Hollis y Sanchez-Mejorada 1991;
Scheinvar 2004; Hernandez 2008). Se observo que la mayoria de las especies florecen de
marzo a octubre (primavera-verano), por lo que es probable que para noviembre y diciembre
el recurso floral proporcionado por cactaceas para los polinizadores sea facilitado solo por A.
kotschoubeyanus y por los escasos individuos de Ferocactus latispinus presentes en la zona,
el cual produce flores de septiembre a diciembre. Sin embargo, F. latispinus en el sitio de
estudio se encuentra en una densidad muy baja, debido a que ha sido una especie fuertemente
colectada por la belleza de sus flores color pdrpura y la forma peculiar de sus espinas. Por
otro lado, el recurso proporcionado por las flores de los cactus puede ser insuficiente para
mantener la comunidad de polinizadores por lo que la floracion de los arbustos pueden jugar
un papel muy importante (Eggli y Giorgetta 2017). Sin embargo, se requieren mas estudios
para conocer la historia de vida de los polinizadores y la importancia que las flores de las

cactaceas tienen en estas comunidades xerofilas.
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Figura 1.8. Distribucién del recurso floral en Toliméan, Querétaro, México, proporcionado
por diferentes especies de cactaceas: 1. A. kotschoubeyanus; 2. N. conoidea; 3.
Cylindropuntia leptocaulis; 4. Coryphantha radians; 5. C. erecta; 6. Echinocereus
cinerascens; 7. Echinocactus platyacanthus; 8. Ferocactus latispinus; 9. Mammillaria
parkinsonii; 10. M. perbella y 11. Thelocactus leucacanthus y de arbustos dominantes: 12.
Acacia vernicosa; 13. Fouquieria splendens; 14. Karwinskia humboldtiana; 15. Lippia
graveolens y 16. Parthenium incanum. Lineas punteadas (flores de color blanco), el color de

las lineas solidas corresponde al color de las flores.

A pesar de que no se presento traslape entre la floracion de las especies estudiadas, se tiene
evidencia de que ocasionalmente éste puede ocurrir, como se observé en el 2014, cuando el
final de la floracién de N. conoidea se prolong6 hasta el mes de octubre, coincidiendo con el
inicio de la floracion de A. kotschoubeyanus (observacion personal). Bajo este escenario,
podria darse la competencia por los polinizadores, donde los rasgos reproductivos jugarian
un papel muy importante para asegurar su éxito reproductivo.

Entre los rasgos que afectan la atraccién de los polinizadores se encuentran: el color de la
corola, el aroma, la cantidad de nectar (Clementsy Long 1923, Waser 1983, Kearns e Inouye
1993), la cantidad de polen (Stanton et al. 1991), el tamafio de la corola (Clements y Long
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1923, Bell 1985, Galen y Newport 1987, Stanton y Preston 1988, Galen 1989, Young y
Stanton 1990, Campbell et al. 1991, Eckhart 1991, Conner y Rush 1996), asi como el nimero
de flores y su distribucion entre los individuos (Willson y Rathcke 1974, Willson y Bertin
1979, Augspurger 1980; Thomson et al. 1982, Bell 1985, Geber 1985, Thomson 1988,
Eckhart 1991, Conner y Rush 1996). Las flores de ambas especies fueron similares en color,
forma, comportamiento y en la cantidad de polen, lo que podria promover la competencia

por polinizadores, en caso de coincidencia temporal.

Las interacciones bidticas no son los Unicos factores que pueden determinar aspectos
importantes de la fenologia floral, ya que en su mayor parte ésta se encuentra relacionada
con cambios en variables ambientales (Fenner 1998). Crimmins et al. (2010) menciona que
las respuestas de las especies pueden variar de acuerdo con sus caracteristicas fisiologicas,
lo que esta determinado en gran parte por su evolucidn filogenética. Para A. kotschoubeyanus
no se encontraron correlaciones significativas entre las variables ambientales y la produccion
de botones florales, por lo que es posible que esta especie responda a una combinacion de
diversas variables (Diekmann 1996, Fenner 1998, Crimmins et al. 2010), mientras que para
N. conoidea si se encontrd una correlacién entre el nimero de botones y las variables
ambientales registradas, como se ha descrito para otras especies (Ruiz et al. 2000, Munguia-
Rosas y Sosa 2010, Rojas-Sandoval y Meléndez-Ackerman 2011).

En lo que se refiere a los visitantes florales, en ambas especies dominaron las visitas tanto de
abejas solitarias, nativas de las zonas desérticas de Norteamérica (Augochlora spl.,
Agapostemon spl., Lasioglossum spl.) (Michener et al. 1997) como de la abeja social,
introducida Apis mellifera. La abeja Agapostemon spl fue exclusiva de las flores de
Ariocarpus kotschoubeyanus. El registro de estas especies coincide con lo reportado en flores
melitofilas de otras cactaceas globosas (Martinez-Peralta y Mandujano 2012, Valverde et al.
2015, Matias-Palafox et al. 2017). Ademas, los visitantes de las flores de Ariocarpus
kotschoubeyanus aqui reportados coinciden con lo registrado para las otras especies del
género Ariocarpus (Martinez-Peralta y Mandujano 2012).

Las abejas solitarias, a diferencia de las sociales como A. mellifera, generalmente se
alimentan de un grupo reducido de especies de plantas, por lo cual se les llama oligolécticas
(Schlindwein 2004, Michener 2007, Martinez-Peralta y Mandujano 2012). Se ha reportado
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que la época de reproduccion de algunas de estas especies coincide con la época de floracion
de algunas cactaceas (Snelling y Danforth 1992), por lo que es muy probable que las abejas
nativas sean un elemento crucial del proceso de polinizacion para las especies aqui
estudiadas. Por otro lado, la presencia de Apis mellifera, especie exdtica, puede también jugar
un papel muy importante en la polinizacion de las especies estudiadas, ya que ha sido
reportada como polinizador de algunos cactus (Martinez-Peralta y Mandujano 2011,
Martinez-Peralta y Mandujano 2012, Valverde et al. 2015, Matias-Palafox et al. 2017).

La efectividad de A. mellifera ha sido cuestionada por su estrategia de forrajeo (Westerkamp
1991, Valido et al. 2014), ya que, en comparacion con los polinizadores nativos, es muy
eficiente en la colecta de polen, pero presenta muy bajas tasas de depositacion de éste en los
estigmas (Wilson y Thomson 1991, Sun et al. 2013, Valido et al. 2014), esto explicaria la
limitacién por polen detectada en N. conoidea, en la cual A. mellifera fue su principal
visitante. Sin embargo, queda pendiente la determinacion detallada del efecto de esta abeja
en la polinizacion de las dos especies en estudio, ya que A. mellifera se ha reportado durante
todo el afio y puede extraer grandes cantidades de polen y néctar, lo que la hace altamente
competitiva frente a las especies de abejas nativas (Paini 2004, Dominguez-Alvarez et al.
2009). Por otro lado, su presencia podria estar compensando la falta de polinizadores nativos,
dada la actual pérdida global de polinizadores (Martinez-Peralta y Mandujano 2012, Ollerton
et al. 2012).

Las cactaceas estudiadas comparten el 75 % de las especies de polinizadores. Esto refuerza
la idea de que una floracion escalonada puede permitir el uso de un mismo conjunto de
polinizadores entre especies simpétricas (Giorgis et al. 2015, Elggli y Giorgetta 2017),
permitiendo minimizar el riesgo de entrecruzamientos interespecifico (Kudo y Kasagi 2005,
Elggli y Giorgetta 2017), aspecto que es critico en especies con caracteristicas florales muy
similares como es el caso de A. kotschoubeyanus y N. conoidea.

Las diferencias en la frecuencia de visitas por los diferentes insectos entre las especies
estudiadas y entre las horas que dura la antesis, pueden deberse a fluctuaciones en las
variables ambientales anuales o diarias (Kingsolver 1983), debido a que los insectos, al ser
organismos exotérmicos, son muy susceptibles a los cambios de temperatura (Tauber y
Tauber 1981). Ademas, los recursos florales proporcionados por las especies en estudio se
presentan en condiciones ambientales distintas, ya que A. kotschoubeyanus produce flores en
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la época seca y menos calida en comparacion con N. conoidea la cual produce flores en la
época méas himeda y célida.

Llama la atencion las bajas tasas de visitas de Apis mellifera, especie generalista, a las flores
de A. kotschoubeyanus, las cuales se presentan cuando la densidad del recurso floral en la
comunidad es escaso (observacion personal). Existen dos posibles explicaciones para este
evento: 1) que la abeja A. mellifera haya sido capaz de detectar alguna otra especie de planta
que produce mayores cantidades de polen o néctar, ya que a diferencia de las abejas nativas,
ésta es capaz de localizar sitios éptimos de alimentacion, aun cuando se encuentren a grandes
distancias de sus colmenas (Beekman y Ratnieks 2000, Winfree et al. 2009, Campos-
Navarrete 2013) y 2) que la floracion de A. kotschoubeyanus no fuese lo suficientemente
[lamativa para A. mellifera, debido a su bajo nimero de flores por individuo y al habito
geofito de la especie, donde el recurso floral se encuentra en un estrato inferior al de otras
especies de plantas, incluso al de otras cactaceas globosas.

La ausencia de néctar en las flores de las especies aqui estudiadas puede estar relacionada
con el sindrome de polinizacion melitofilo, en el cual la recompensa de néctar es sustituida
por una alta produccién de polen (Wyatt 1983, Valverde et al. 2015). Aungue no descarto la
posibilidad de que con micropipetas mas finas se hubiera podido obtener el néctar como
previamente fue reportado en una poblacion de esta especie y otras del mismo género
(Martinez-Peralta y Mandujano, 2012).

En lo que respecta al sistema de apareamiento, ambas especies presentan un sistema
xendgamo obligado, como se ha reportado para la mayoria de las cactaceas (Mandujano et
al. 2010). Las similitudes detectadas en el sistema de apareamiento de las especies en estudio,
podrian deberse a que ambas son polinizadas por abejas, lo que pudo haber moldeado estos
sistemas, ya que se ha propuesto que la ecologia de los polinizadores puede impulsar la
evolucion de los sistemas de entrecruza (Goodwillie Kalisz y Eckert 2005, Guerrero et al.
2019), que a su vez estan determinados por los sistemas de apareamiento (Martinez-Ramos
et al. 2017). En ambas especies de cactaceas, la dicogamia es parcial y la hercogamia varia
entre el primero y segundo dia de antesis, lo que podria promover la autodeposicion de polen
en el Gltimo dia como ha sido reportado en Melocactus curvispinus (Nassar y Ramirez 2004).
La presencia de algun sistema de autoincompatibilidad en las especies de estudio podria
contrarrestar las posibilidades de autopolinizacion al final de la antesis. Para una poblacion
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del norte de México de A. kotschoubeyanus, se ha documentado una limitacién de polen, asi
como la presencia de un sistema de autoincompatibilidad parcial lo que segun Martinez-
Peralta et al. (2014), podria estar favoreciendo la seleccion de genotipos autoincompatibles
para garantizar el éxito en la reproduccion. Queda por determinarse la existencia del sistema
de compatibilidad en la poblacion de Toliman, lo que podria dar més luz sobre la evolucién
de los sistemas de autoincompatibilidad, asi como de los procesos que los originan.
Neolloydia conoidea presenta un sistema de cruza de entrecruza, mientras que Ariocarpus
kotschoubeyanus tiene un sistema mixto, aunque la produccion de frutos y semillas por
autocruza es muy bajo y el ISI, indica autoincompatibilidad. Esta ultima especie ha sido
considerada como especie rara por su especificidad edafica (Hernandez et al. 2010). La
presencia de un sistema de cruza mixto en esta especie podria representar una estrategia para
maximizar su éxito reproductivo (Martinez-Peralta et al. 2014). La entrecruza parece ser una
estrategia generalizada en la familia de los cactus (Pimienta & del Castillo 2002, Mandujano
et al. 2010). Sin embargo, varios autores han sugerido que las especies con algun tipo de
rareza tienden a desarrollar autocruza (Gaston 1994, Byers y Meagher 1997, Lavergne et al.
2004, Kwak y Bekker 2006, Lowry y Lester 2006).

Dado que estas especies simpatricas presentan una similitud floral y floracion secuencial o
escalonada se esperaba que compartieran un alto porcentaje de polinizadores como se ha
encontrado a través de este estudio, lo cual podria resultar ventajoso, tanto para las especies
cactaceas como para los polinizadores. Las primeras evitarian de esta manera una
competencia directa por los polinizadores, asi como problemas por interferencia de polen
interespecifico y las segundas porque dispondrian del recurso floral de manera mas
persistente a través del tiempo como ha sido sugerido por Eggli y Giorgetta (2015, 2017).
Estos resultados ofrecen informacién importante sobre la biologia reproductiva de las dos
especies de cactus aqui estudiadas y que coexisten en el desierto Chihuahuense y abren el
panorama para estudios mas precisos sobre las complejas interacciones que ocurren dentro

de las comunidades xerofilas.
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Capitulo 11

Fenologia, sincronia floral y éxito reproductivo de Ariocarpus kotschoubeyanus

(Cactaceae)
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Introduccion
El periodo de floracion de una poblacion puede definirse como el intervalo de tiempo en el
que los individuos que la conforman producen flores (Primack 1985, Rathke y Lacey 1985,
Fenner 1998). Este proceso puede tener repercusiones en las interacciones con otros
organismos de la comunidad, tanto con sus polinizadores como con otras plantas de la misma
y de otras especies (Ehrlén 2014; Elzinga et al 2007). El periodo de la floracion de una
especie en un ambiente determinado puede estar influenciado por una gran variedad de
factores bidticos (Elzinga et al. 2007, Giorgis et al. 2015) y abioticos (Rathke y Lacey 1985,
Fenner 1998, Borchert et al. 2004), originando una gran variedad de patrones fenoldgicos de
floracion.
La fenologia floral puede ser descrita a diferentes niveles: intraindividual, poblacional y a
nivel de comunidad (Newstrom et al. 1994, Kudo 2006, Munguia-Rosas y Sosa 2010). Entre
los principales aspectos considerados para la descripcion de la fenologia floral se encuentran:
la fecha de inicio (aparicion de la primera flor); la fecha de finalizacion, la duracion, la
intensidad, asi como la sincronia floral (Newstrom 1994, Munguia-Rosas y Sosa 2010).
De acuerdo a la longitud y la intensidad del periodo de floracion, Gentry (1974) reconoce
cinco patrones: Tipo 1, se presenta cuando la produccion de flores es continua durante casi
todo el afio y se asocia principalmente a plantas polinizadas por murciélagos; Tipo 2, “estado
estable” (steady state), se caracteriza por la produccion de pocas flores durante un periodo
prolongado (un mes o mas); Tipo 3, “cornucopia”, se caracteriza por la produccion de un
gran numero de flores en un lapso de tiempo de varias semanas; Tipo 4, “floracion en masa”
(big bang), es cuando se presenta una gran sincronizacion del periodo de floracion en los
diferentes individuos, de manera que la floracion de una especie puede ocurrir en s6lo unos
dias; y Tipo 5, “disparos multiples” (multiple bang), se presenta cuando la poblacion tiene
varios eventos de floracion cortos durante todo el afio.
La sincronia floral es la coincidencia en la produccion de flores en un tiempo determinado y
suele ser cuantificada a través de diversos indices (Janzen 1967, Augspurger 1983,
Dominguez y Dirzo 1995, Crone y Lesica 2004, Michalski y Durka 2007, Munguia-Rosas y
Sosa 2010). La importancia de la sincronia floral radica en la potencial ventaja que otorga

ésta sobre el exito reproductivo de las plantas que requieren de polinizacion cruzada, ya que
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se incrementa la disponibilidad de consortes (mate availability) (Gentry 1974, Augspurger
1983, Marquis 1988, Mahoro 2002, Kudo 2006, Michalski y Durka 2007).

Aunque la probabilidad de entrecruzamiento se incrementa con una mayor sincronia floral,
también es probable que existan umbrales en la densidad del recurso, que una vez alcanzados
promuevan una baja movilidad de los polinizadores, por lo que la geitonogamia o
polinizacion entre las flores de un mismo individuo se podrian incrementar (Rathke y Lacey
1985). Segun Augspurger (1983) los altos valores de sincronia de floracion) poblacional se
asocian con: 1) cortos periodos de floracion; b) altas densidades poblacionales; c¢) altas
densidades de flores efimeras y d) la presencia de botones florales latentes que estan a la
espera de un estimulo ambiental que detone su desarrollo. En contraste, las especies con baja
sincronia floral presentan largos periodos de floracion, sin claros factores ambientales que
actien como disparadores de este proceso, ademas de que no presentan botones florales
latentes y sus poblaciones presentan bajas densidades.

En México, los estudios sobre fenologia floral en cactaceas son incipientes, a pesar de que el
pais es uno de los principales centros de diversificacion de la familia Cactaceae (Mandujano
et al. 2010). En lo que respecta a las cactaceas globosas, se sabe que algunas especies pueden
presentar periodos cortos de floracion, por ejemplo, todas las especies del género Ariocarpus
(Martinez-Peralta y Mandujano 2012) y dos especies del género Echinomastus (Johnson
1992). La produccién masiva y temporal de flores de estas cactaceas puede provocar que los
polinizadores abandonen sus patrones de forrajeo habitual y se concentren en estos parches
temporales de floracion, regresando a sus patrones de forrajeo habituales una vez que este
recurso desaparece (Waser 1986). Esto resalta la importancia de la facilitacion de
polinizadores entre las especies presentes en una comunidad, ya sea desfasando sus periodos
de floracion (Elzinga et al. 2007; Giorgis et al. 2015) o sincronizandolos (Koptur 1983;
Moeller 2004). En cuanto a los estudios de la sincronia floral poblacional en cactaceas
globosas, se encuentran los estudios de Ferocactus cylindraceus (Engelm.) Orcutt (cuyo
periodo de floracion es de 20-23 semanas) y F. wislizeni Britton & Rose (con un periodo de
floracién de 13-15 semanas) por MclIntosh (2002); N. conoidea (con un periodo de floracion
de 7 meses) por Arroyo-Pérez et al. (2019) y Ariocarpus kotschoubeyanus (Lem.) K. Schum
de Tamaulipas (con un periodo de floracion de 7 dias) por Salomé-Diaz (2014), donde en
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ninguno de estos trabajos se encontré correlacién entre la sincronia floral y el éxito
reproductivo.

El estudio que aqui se presenta, se centra en una poblacion de la pequefia cactacea geofita
Ariocarpus kotschoubeyanus (DC.) Britton & Rose que habita en el estado de Querétaro,
México, en la cual se ha observado que la floracion se presenta con periodos intermitentes
durante los meses de octubre, noviembre y diciembres. El objetivo es describir el patron de
floracion de A. kotschoubeyanus en una de las poblaciones mas surefias de su rango de
distribucion de la especie y de manera particular se pretende: a) determinar la sincronia floral
a lo largo del periodo de floracion y en su caso, dentro de los pulsos discretos de produccion
de flores y b) indagar sobre la posible existencia de una relacion entre la sincronia floral y el
éxito reproductivo (fruit set y seed set).

Asi, partiendo de la suposicidn de que la sincronia floral estaria inversamente relacionada
con la longitud del periodo de floracién en una poblacion (Augspurger 1983) y de que una
mayor sincronia favorece el entrecruzamiento (Augspurger 1983, Michalski y Durka 2007),
y por lo tanto el éxito reproductivo, la hipétesis considerada fue que si A. kotschoubeyanus
presenta un periodo corto de floracidn, es probable que se presente una alta sincronia floral.
Ademaés, es probable que si se presentan pulsos discretos de floracion estos presentaran

diferente sincronia y que ésta Gltima estard relacionada con el éxito reproductivo.

Materiales y métodos

Fenologia de la floracion

En el sitio de estudio (ver la descripcion en introduccion general) en un area total de
aproximadamente una hectarea se establecieron al azar 10 cuadrantes de tres metros de lado
separados entre ellos por al menos 20 metros. Se marcaron todas las plantas de Ariocarpus
kotschoubeyanus presentes en cada cuadrante (N=200 individuos en total). Durante la época
de floracion (octubre-diciembre) de 2014, 2015 y 2016, se realizaron censos semanales en
los cuales se marcaron las flores en antesis y se siguieron hasta la formacién de frutos.
Solamente los organismos con un diametro mayor a 4 cm, produjeron estructuras
reproductivas, por lo que, el nimero de individuos reproductores por afio vario: 117 en 2014;
149 en 2015 y 83 en 2016. A partir de los datos obtenidos, se elaboraron matrices de

58



floracion/individuo/dia. La frecuencia de produccion de flores/dia fue analizada a traves de
Estimadores de Densidad por Kernel (EDK) con la ayuda del programa Stata (StataCorp.
2013). Los EDK constituyen una herramienta estadistica que elabora histogramas con
intervalos de amplitud fija a partir de cada observacion, considerando algun intervalo con
amplitud h (desviacién estandar o ancho de banda). (Tarter y Kronmal 1976, Chambers et
al. 1983, Silverman 1986, Fox 1990, Hardle 1991, Salgado-Ugarte et al. 2000, Salgado-
Ugarte 2002, Salgado-Ugarte et al. 2005). A partir de este analisis utilizando el método de
Bhattacharya (1967) y las rutinas de computo propuestas por Salgado-Ugarte et al. (1994;
2005) se obtuvieron los componentes gaussianos de la distribucion de la produccion de
flores/dia y tomando en cuenta los valores de las medias de estos componentes, + una
desviacién estandar, se establecieron las fechas de floracion de los pulsos en los que se

evaluaron tanto la sincronia floral como del éxito reproductivo.

Sincronia floral

La sincronia floral ha sido evaluada mediante el uso de diversos indices (Poole y Rathcken
1979, Augspurger 1983, Marquis 1988, Bolmgren 1998, Mahoro 2002, Giorgis et al. 2015).
A nivel poblacional, los indices mas utilizados han sido el de Augspurger (Sa) y el de
Marquis (Sm) (Michalski y Durka 2007). No obstante, el indice de Augspurger, ha sido
criticado, debido a su dependencia a la duracion de la floracion y a la falta de consideracion
del namero de flores producidas sincronicamente, es decir, que se limita a la presencia o
ausencia de flores/individuo (Bolmgren 1998, Michalski y Durka 2007). En este trabajo se
presentan los resultados obtenidos con el empleo de ambos indices. El indice de Augspurger
se calculd con la finalidad de hacer comparaciones con otros estudios de cactaceas, en 1os
cuales este indice ha sido empleado (Mclntosh 2002, Munguia-Rosas y Sosa 2010, Salomé-
Diaz 2014). Sin embargo, se presenta también el indice de Marquis, ya que éste es apropiado
cuando los individuos producen varias flores sincronicamente (Bolmgren 1998, Michalski y
Durka 2007) como ocurre con A. kotschoubeyanus.

El indice de sincronia de Augspurger (1983) (Sa) fue calculado como:

n

5= ()< ()< S

=1
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donde: n es el numero de individuos en la poblacion, fi es el nimero de dias del individuo i
en floraciéon y e el nimero de dias que ambos individuos i y j estuvieron en floracién
sincronica.

Mientras que el indice de sincronia de Marquis (1988) (Swm), fue calculado como:

(3}
X
SMZZ nox XPe
= \=r=0 Xt

donde: x: es el numero de flores de cada individuo en el tiempo t, Zx: es el nimero total de

flores de cada individuo durante todo el periodo de floracion, n es el nimero de dias que los
individuos estan en floracion y pt es la proporcién de todas las plantas con flores en el dia t.
Para el célculo de los dos indices se utilizé el paquete “flower” (Michalski y Durka 2007) en
R 3.4.0 (R Development Core Team 2007). Ambos indices producen resultados acotados
entre 0 y 1, donde 1 representa la maxima sincronia y cero la ausencia de ésta (Michalski y
Durka 2007).

Exito reproductivo

El éxito reproductivo por afio y pulso se evaluo a través del fruit set y el seed set, parametros
generalmente empleados en estudios de biologia reproductiva (Mandujano et al. 2010). El
fruit set se calculd, como la probabilidad de paso de una flor a fruto y el seed set, como la
probabilidad de paso de 6vulo a semilla. EI promedio de évulos/flor se obtuvo a partir del
conteo de los Gvulos de 20 flores de 20 individuos de A. kotschoubeyanus seleccionados al
azar, las cuales fueron colectadas en mayo de 2015. EI nimero de semillas por fruto se obtuvo
a partir de los frutos provenientes de los diferentes pulsos de floracion. El seed set sélo se
pudo calcular para el 2015 y 2016, ya que solo para estos afios fue posible extraer los frutos
completos.

Para determinar el efecto de la sincronia sobre el éxito reproductivo (fruit set y seed set) se
utilizaron analisis no paramétricos de correlacion (Spearman, p), ya que los datos no se
ajustaron a una distribucion normal. Para evaluar posibles diferencias significativas de los
parametros estudiados a través del tiempo (indices de sincronia, fruit set y seed set) se
realizaron pruebas de Kruskall-Wallis con nivel de significancia de 0.05. En caso de
encontrarse diferencias significativas se empled la prueba de Wilcoxon para determinar

cuéles pulsos eran diferentes. Para la comparacion de la amplitud promedio de los pulsos
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entre afos, se aplico un ANOVA, ya que este parametro presentd una distribucion normal.
Todos los anélisis estadisticos se llevaron a cabo utilizando el software estadistico JMP®
v10.0.0 (SAS, 2012).

Resultados

El periodo de floracion promedio de A. kotschoubeyanus fue otofial para los tres afios de
estudio, con una duracion media de 43.66 (£8.96) dias (extendiéndose desde finales de
octubre hasta principios de diciembre), lo cual coincide con el final de la época de lluvias y
el descenso de la temperatura (Figura 2.1).

En los tres afios de estudio, la floracion poblacional no fue continua ya que se presentaron
dos pulsos/afio, separados entre si por periodos de entre 15 y 21 dias en los cuales no se
produjeron flores. El andlisis de la distribucion del nimero de flores diarias en antesis en la
poblacion a través de EDK mostr6 dos modas para cada afio de estudio (Figura 2.2) y a partir
de la media de los componentes gaussianos y considerando los valores de las desviaciones
estandar se determinaron los intervalos en dias a considerar por pulso de floracion (Tabla
2.1).
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Tabla 2.1. Fechas determinadas para cada pulso de floracién, a partir de los componentes
gaussianos estimados a través del andlisis de estimadores por densidad de Kernel (EDK) y
del método de Bhattacharya tomando en cuenta el numero de flores abiertas/dia en la

poblacién de Ariocarpus kotschoubeyanus en Toliman, Querétaro, México.

Afio Pulsos Fecha inicio Fecha de la Fecha final Amplitud por
media pulso (dias)

ler 28 oct 2 nov 6 nov 10
2014

2do 23 nov 28 nov 3 dic 11

ler 26 oct 2 nov 9 nov 15
2015

2do 29 nov 4 dic 9 dic 11

ler 27 oct 31 oct 4 nov 9
2016

2do 28 nov 1 dic 4 dic 7

El promedio de la amplitud de los seis pulsos observados durante los tres afios de estudio fue
de 10.33 (£2.66) dias. El promedio de dias/pulso/afio vari6 de 8 a 13, no encontrandose
diferencias significativas entre afios (Tabla 2.2). El primer pulso de cada afio siempre

presentd el mayor nimero de individuos con flores y el mayor namero de flores (Tabla 2.3).

62



a) b) )

50 50 50
45 45 15
40 40 0
- 33 35 35
L
g 30 20
Z 2 25 55
g 20 20 20
=
= 15 15 .
= 5 15
Z.
10 10 10
0 0 0
0 0 100 150 200 250 00 0 0 50 100 150 200 250 300 350 0 30 350

L

Temperatura media (°C)

15
10
0 0
0 0 100 150 200 250 300 0 o 0 100 150 00 250 300 350
D L2
= 3 35
= 30 hd 30
= .
— &0 25
RS 20 ° L 20 ° ° °
2 s ° o 15 s
=) e 08 10 o g (3 ]
2] 5 2 ‘nJ. Beg® » . . > 5 . e ®
& C ) .... ® C g o L a4 %e °
PP G il S, PP IR SRR W W VY PN IS
0 50 100 150 200 250 300 350 0 s0 100 150 200 250 300 350

Dias del afio

Figura 2.1. Fenologia floral de Ariocarpus kotschoubeyanus en Toliman, Querétaro, México.
Cantidad de flores en antesis por dia y afio: a) 2014; b) 2015 y c) 2016; d y e) Temperatura
media diaria de 2015 y 2016 respectivamente y f y g) Precipitacion diaria de 2015 y 2016
respectivamente.
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Figura 2.2. Componentes gaussianos de la floracion diaria (flores en antesis) en la poblacion
de Ariocarpus kotschoubeyanus en Toliman, Querétaro, México, determinados a traves del
andlisis de estimadores por densidad de Kernel (EDK). Las medias de estos componentes
+1DE corresponden a los limites de cada uno de los pulsos de floracion analizados: a)
floraciéon 2014; b) floracion 2015; floracién 2016 c). (FO = Frecuencia observada y E =

amplitud de cada pulso).
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Tabla 2.2. Pardmetros anuales de la floracion de una poblacién de Ariocarpus
kotschoubeyanus en Toliman, Querétaro, México. Frecuencia = Numero total de flores
producidas al afio; SA = indice de sincronia de Augspurger; SM = indice de sincronia de
Marquis. (Media * Error Estandar).

Afo NUm. Promedio de la  Frecuencia Sa Sm Fruit set Seed set
Pulsos amplitud/pulso en
dias
2014 2 10.5(1) 180 0.15(+0.06)? 0.19(+0.11) 0.53(+0.04)°
2015 2 13(2) 260 0.11(+0.03)° 0.13(+0.08)" 0.75(x0.03)*  0.89+(0.03)?
2016 2 8(1) 112 0.20(0.07)° 0.23(0.11)° 0.52(+0.05)>  0.73+(0.05)"

F=3.8;P=0.15  X?=2;P=0.36

Letras distintas en la misma columna representan diferencias significativas.
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Tabla 2.3. Pardmetros de los pulsos de floracion de Ariocarpus kotschoubeyanus en Toliman,

Querétaro, México: SA = Indice de sincronia de Augspurger; SM = indice de sincronia de

Marquis (Mediax Error estandar).

Amplitud % de Frecuencia Sa Sm Fruit set Seed set
Afio Pulsos  por pulso individuos (Numero de
(Individuo (dias) con flores flores)
s)
2014 1ro 10 72.65 118 0.25(0.07)? 0.32(0.02)* 0.55(0.06)? -
(N=117) 2do 10 40.17 59 0.23(0.01)? 0.30(0.03)? 0.60(0.11)? -
2015 1ro 15 65.77 143 0.18(0.01)? 0.21(0.01)* 0.73(0.04)? 0.91(0.03)?
(N=149) 2do 11 51.01 94 0.22(0.07)° 0.26(0.02)° 0.80(0.05)? 0.82(0.06)?
2016 1ro 9 62.65 67 0.34(0.02)? 0.39(0.04)? 0.53(0.07)? 0.68(0.07)?
(N=83) 2do 7 46.99 45 0.39(0.02)? 0.42(0.03)? 0.56(0.08)a 0.71(0.05)?

Para cada afo, letras distintas en la misma columna representan diferencias significativas,
prueba Wilcoxon (P < 0.05).
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La mayoria de los individuos sélo participa en un solo pulso de floracion/afio (103 individuos
(88 %) en 2014, 122 (82 %) en 2015 y 75 (90%) en 2016) (Figura 2.3). Del total de los
individuos que produjeron flores en un solo pulso, la mayoria (66.66%) las presentaron

durante el primer pulso.
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Figura 2.3 Porcentaje de individuos de A. kotschoubeyanus que produjeron flores/pulso/afio

en Toliman, Querétaro, México.

El valor mas alto de sincronia de floracion de Augspurger (Sa) fue para el 2016 y el mas bajo
para el 2015, con diferencias significativas entre los tres afios de estudio (Tabla 2.2). El Sa
de los pulsos del 2014 fue de 0.25 y 0.23 para el primer y segundo respectivamente, para
2015 de 0.18 y 0.22 y para 2016 de 0.34 y 0.39, respectivamente. Al comparar los Sa de los
pulsos intra anuales se encontraron diferencias significativas solo para 2015 (Tabla 2.3).

En lo que se refiere a los valores medios anuales obtenidos a través del indice de sincronia
de Marquis (Sm), se encontr6 la misma tendencia que la mostrada con el indice de Ausperger
(Sa), aunque los valores del indice de Marquis son mayores (Tabla 2.2). En el primer afio de
estudio los valores mas altos de sincronia en ambos indices se presentaron en el primer pulso,
mientras que para los otros dos afios se presentaron en el segundo pulso. Sin embargo, solo

para 2015 se encontraron diferencias significativas entre pulsos intranuales (Tabla 2.3).
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El fruit set del 2015 fue significativamente més alto que en los otros afios de estudio (prueba
Kruskall-Wallis con una P =0.0002) (Tabla 2.2). No se observaron diferencias significativas
intra anuales en los valores medios de fruit set (Tabla 2.3). Sin embargo, los valores mas
altos de fruit set tienden a presentarse en el Gltimo pulso de floracién para los tres afios de
estudio. El seed set fue significativamente mayor en el 2015 con relacion al de 2016 (Unicos
afios en el que este parametro pudo ser calculado). No obstante, no se encontraron diferencias
significativas intra anuales (Tabla 2.2).

No existe una clara relacion entre la sincronia floral y el éxito reproductivo; sin embargo, se
encontré una baja correlacion entre la sincronia floral calculada a través del indice de
Marquis y los valores de seed set del 2015 y del 2016, asi como entre la sincronia floral
evaluada a través del indice de Augspurger y el fruit set del primer pulso de floracion del
2016 (Tabla 2.4).
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Tabla 2.4. Correlaciones de Spearman (p) entre los indices de Sincronia floral: Sa = indice

de Augspurger; Su = indice de Marquis y el éxito reproductivo: probabilidad de formacion

de frutos (fruit set) y semillas (seed set) producidas en Ariocarpus kotschoubeyanus, por afio

y pulsos, en Toliméan, Querétaro, México.

Afio/Pulso Savs. fruit set SmVs. fruit set SaVvs. seed set Smvs. Seed se
p P p P p P p P

2014 0.0679 0.4667 -0.0812 0.3843 - - - -

ler 0.0690 0.5301 0.0534 0.6272 - - - -

2do 0.1463 0.3266 0.1009 0.4996 - - - -

2015 0.1527 0.0630 0.0868 0.2926 -0.0043 0.9800 0.3470 0.0381

ler 0.1102 0.2802 0.0102 0.9205 0.1446 0.5002 0.1045 0.6271

2do 0.0871 0.4544 0.1587 0.1709 -0.4015 0.2501 -0.2983 0.4025

2016 -0.0113 0.9195 -0.0211 0.8497 -0.1828 0.4405 0.5691 0.0088

ler 0.2786 0.0455 0.1548 0.2731 -0.0782 0.7905 -0.0223 0.9396

2do -0.0118 0.9332 0.1109 0.4063 -0.1765 0.7050 -0.3336 0.4647
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Discusién

El periodo de floracién para la poblacion de A. kotschoubeyanus en el municipio de Toliman,

Queretaro, México, fue otofial para los tres afios de estudio; abarcando desde finales de

octubre hasta principios de diciembre con dos pulsos de floracion por afio. EI primer pulso

de floracién coincide con el periodo reportado para una poblacién del norte de México en el

cual la floracion se presenta en un periodo de ocho dias, en el que se presentaron dos picos

de floracion (Martinez-Peralta y Mandujano 2012, Salomé-Diaz 2014). La extension del

periodo de floracion de A. kotschoubeyanus en Toliman fue en promedio de 43.66 (+8.96)

dias, con dos pulsos de floracién claramente separados por periodos entre 15 y 21 dias, lo

cual corresponde al periodo més largo reportado para especies del género Ariocarpus (Tabla

2.5).

Tabla 2.5. Periodos de floracion de las especies del género Ariocarpus reportados por

Martinez-Peralta y Mandujano (2012) en diferentes regiones de México. En negritas los

reportados en este estudio.

Especie Localidad Fecha de la floracion Periodo de
floracion (dias)

A. agavoides Cd. Tula, Tamps. 31 oct—8 nov 2007 9

A. bravoanus Nufez, SLP. 30 oct—2 nov 2008 4

A. fissuratus Cuatro Ciénegas, Coah. 15-23 oct 2005; 24—-27 9-4
oct 2006

A. kotschoubeyanus Congr. Sn. Miguel Carmen, Tamps. 31 oct—8 nov 2007 9

A. retusus Paso Carneros, Coah. 10—14 sep 2009 S

A. trigonus Chihue, Tamps. 2—5 nov 2007 4

A. scaphirostris Rayones, N. L. 21-24 oct 2008 4

A. kotschoubeyanus  Tolimén, Qro. 24 oct-4 dic 2014, 42
22 oct-14 dic 2015 54
25 oct-4 dic 2016 41
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El patron de floracion observado en A. kotschoubeyanus en Toliman, fue claramente bimodal,
donde cada pulso tiene una duracion no mayor a 15 dias. Este patrén de floracion no se ajusta
a ninguno de los patrones de floracion descritos por Gentry (1974). Sin embargo, se han
reportado patrones bimodales en otras cactaceas, como en la columnar Stenocereus griseus
(Ruiz et al. 2000) y en la toneliforme F. cylindraceus (Mclintosh 2002). Este patrén de
floracion es intermedio entre una floracion multimodal y una unimodal o sensu Gentry, entre
un patron de multiple-bang y uno de big bang, con lo cual se tendrian las ventajas de cada
uno de los patrones antes mencionados, dejando abierta la posibilidad de que el tiempo y las
presiones de seleccion ajusten este sistema hacia el de mayor adecuacion.

Un patrén de floracion multimodal, permitiria una distribucion de los recursos florales a
través del tiempo, minimizando los riesgos de presentar un solo evento de reproduccion lo
cual podria asemejarse a una estrategia de “bet hedging” (Bawa 1983), mientras que un
patron unimodal, podria permitir una mayor atraccion de los polinizadores (Faegri y Van Der
Pijil 1971, Gentry 1974, Opler et al. 1976, Martinez-Peralta y Mandujano 2011) y una
saciacion de los depredadores, para que una proporcion de flores quedaran libres para la
formacion de frutos (Janzen 1971, Ausperger 1979).

La mayoria de los individuos de A. kotschoubeyanus tienden a presentar un solo pulso de
floracion al afio, donde el 66.66 % se reprodujeron en el primer pulso durante los tres afios
de estudio. Por lo que, los dos pulsos de floracidén observados en este estudio son en su
mayoria el producto de la floracion de distintos individuos, contrario a lo que ocurre con las
cactaceas Pilosocereus leucochepalus (Munguia-Rosas y Sosa 2010) y N. conoidea (Arroyo-
Pérez et al. 2019), donde la floracion pulsada es el resultado de floraciones repetidas de los
mismos individuos.

Los valores medios de sincronia de Augspurger (Sa) en A. kotschoubeyanus, fueron de 0.15
(2014); 0.11 (2015) y 0.20 (2016). Estos valores junto con los de N. conoidea (Sa=0.19 y
0.15; Sv=0.41 y 0.33) (Arroyo-Pérez et al. 2019) constituyen los valores mas bajos de
sincronia floral reportados hasta la fecha para la familia de las cactaceas, i.e.: Ferocactus
cylindraceus (Sa=0.50) y F. wislizeni (Sa1996 = 0.77, Sa1997 = 0.75 Y Sa1998 = 0.80) (McIntosh
2002); P. leucocephallus (Sa = 0.25 y 0.31) (Munguia-Rosas y Sosa, 2010); Ariocarpus
kotschoubeyanus (Sa2007= 0.37, Sa2o11sitior = 0.44 y Sazo11sitio2 =0.68); A. fissuratus (Sa=0.7)
y A. trigonus (Sa = 0.65) (Salomé-Diaz 2014). Los valores bajos de sincronia floral
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encontrados en la poblacion de A. kotschoubeyanus de Tolimén, podrian deberse a que,
aungue la poblacién presenta un periodo de floracion relativamente corto, éste resulta ser tres
veces mayor al reportado en una poblacion de Tamaulipas de la misma especie (8 dias) donde
se obtuvo una mayor sincronia (Salomé-Diaz 2014).

A través del indice de Augspurger (Sa) y de Marquis (Sm) se encontraron diferencias
significativas entre afios, donde el 2016 mostro valores mas altos de sincronia que el 2015.
Los valores calculados a través del indice de Marquis, resultaron ser mayores, debido a que
este indice toma en cuenta el numero de flores por individuo, mientras que el indice de
Auspurger simplemente considera la presencia o ausencia de flores/individuo (Bolmgren
1998, Michalski y Durka 2007, Freitas y Bolmgren 2008, Arroyo-Pérez et al. 2019). Al
comparar los valores del indice de Marquis por afio y entre pulsos para A. kotschoubeyanus
y N. conoidea (Arroyo-Pérez et al. 2019), A. kotschoubeyanus presento los valores mas bajos,
lo cual puede deberse a que ésta cactdcea presenta en promedio tan solo dos
flores/individuo/dia, en comparacién con cuatro que presenta N. conoidea (Arroyo-Pérez,
datos no publicados)

Se encontraron diferencias significativas entre el fruit set y seed set por afios, siendo mayores
los valores del 2015 (0.75 y 0.89, respectivamente). En este afio, los valores de sincronia
floral fueron los mas bajos observados durante los tres afios de estudio (Sa=0.11; Sm =0.14).
Sin embargo, en 2015, se presentd el mayor nimero de flores, asi como el mayor nimero de
individuos reproductivos, lo que confirma la no correlacion entre los valores de sincronia y
el éxito reproductivo y coincide con lo reportado para cactaceas en otros trabajos (Mclntosh
2002, Munguia-Rosas y Sosa 2010, Salomé-Diaz 2014, Arroyo-Pérez et al. 2019).

Con base en los supuestos planteados en este estudio, se constato que A. kotschoubeyanus es
una especie que presenta un periodo de floracion relativamente corto comparado con los de
otras cactaceas. Sin embargo, los valores de sincronia floral son bajos y estos no estan
relacionados con el éxito reproductivo. La presencia de dos pulsos discretos fue persistente
para los tres afios de estudio. Al igual que en otros estudios en cactaceas, no se detectd una
correlacion significativa entre la sincronia floral y el éxito reproductivo (Mclntosh 2002,
Munguia-Rosas y Sosa 2010, Salomé-Diaz 2014, Arroyo-Pérez et al. 2019). Esta falta de

correlacion puede deberse a que la sincronia floral puede ser menos importante en las
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especies polinizadas por animales que las polinizadas por viento (Munguia-Rosas y Sosa
2010), donde otros factores como la disponibilidad de recursos de la planta, la abundancia de
florivoros y el cambio climatico, pueden jugar un papel méas importante (Fenner 1998). En el
caso de la poblacién de A. kotschoubeyanus en Toliman, se sabe que, aunque puede formar
semillas por autopolinizacion, la mayor parte de semillas provienen de polinizacion cruzada
donde las abejas solitarias nativas juegan un papel primordial en el acarreo de polen (Arroyo-
Pérez, datos no publicados (Capitulo 1)).

Se concluye que la fenologia de floracion de A. kotschoubeyanus es corta y bimodal, presenta
una baja sincronia floral y su éxito reproductivo no esté correlacionado con la sincronia floral.
El estudio de este tipo de patron intermedio entre la unimodolidad y multimodalidad resulta
interesante y abre nuevas interrogantes entre las cuales se puede sefialar: ;Como han
evolucionado estos patrones?, ¢Cuales son los factores que han permitido el desarrollo de

estos patrones? y ¢ Cudles son sus ventajas evolutivas?

Referencias

Arroyo-Pérez E. 2014. Caracteristicas de la Historia de Vida de Ariocarpus kotschoubeyanus
(CACTACEAE) en el Estado de Querétaro. Tesis de Maestria, Universidad
Auténoma Metropolitana-1ztapalapa, MX.

Arroyo-Pérez E., Jiménez-Sierra C.L., Zavala-Hurtado J.A., Flores-Rivas J., Salgado-Ugarte
I. H. 2019. Fenologia, sincronia floral y éxito reproductivo de Neolloydia
conoidea (Cactaceae). Botanical Sciences, 97 (4): 579-587.

Augspurger C. K. 1983. Phenology, flowering synchrony, and fruit set of six neotropical
shrubs. Biotropica, 15: 257-267.

Bawa K. 1983. Patterns of flowering in tropical plants. In: Jones CE, Little JR, eds. Handbook
of Experimental Pollination Biology, pp. 394-410. ISBN-13: 978-
0442246761

Bayona C. A. 2016. Los suelos en el estado de Querétaro. In: Jones RW, Serrano CV, eds.
Historia Natural de Querétaro. Querétaro, México: Universidad Autbnoma de
Querétaro, pp. 667-87. ISBN: 9786075132440

Bhattacharya C. G. 1967. A simple method of resolution of a distribution into Gaussian
components. Biometrics, 23: 115-135.

73



Bolmgren K. 1998. The use of synchronization measures in studies of plant reproduction
phenology. Oikos, 82: 411-415.

Borchert R. M, Meyer SA, Felger RS, Porter-Bolland L. 2004. Environmental control of
flowering periodicity in Costa Rican and Mexican tropical dry forest. Global
Ecology and Biogeography, 13: 409-425.

Bravo-Hollis H., Sdnchez-Mejorada H. 1991. Las cacticeas de México. Vol. Il. México, DF:
Instituto de Biologia, Universidad Nacional Autdnoma de México. 404pp.

Chambers J. M, Cleveland W. S, Kleiner B., Tukey P. A. 1983. Graphical methods for data
analysis. Belmont, CA: Chapman and Hall/CRC. ISBN-13: 978-0412052712

CONAGUA [Comision Nacional del Agua]. 2010. Informacion climatoldgica por estado.
<http://smn.cna.gob.mx/es/informacion-climatologica-ver-
estado?estado=gro> (Diciembre 8, 2018)

Crone E., Lesica P. 2004. Causes of synchronous flowering in Astragalus scaphoides, an
iteroparous perennial plant. Ecology, 85: 1944-1954.

Dominguez C. A, Dirzo R. 1995. Rainfall and flowering synchrony in a tropical shrub:
variable selective on the flowering time of Erythrixylum havanse.
Evolutionary Ecology, 9: 204-216.

Ehrlén J. 2014. Selection on flowering time in a life-cycle context. Oikos, 124(1): 92-101.

ElzingaJ. A, Atlan A., Biere A., Gigord L., Weis A. E., Bernasconi G. 2007. Time after time:
flowering phenology and biotic interactions. Trends in Ecology and Evolution,
22: 432-439.

Faegri K., Van Der Pijl L. 1971. The principles of pollination ecology. Pergamon Press,
Oxford, Inglaterra. 256pp.

Fenner M. 1998. The phenology of growth and reproduction in plants. Perspectives in Plant
Ecology, Evolution and Systematics, 1: 78-91.

Fox G. A. 1990. Drought and the evolution of flowering time in desert annuals. American
Journal of Botany, 77: 1508-1518.

Freitas L., Bolmgren K. 2008. Synchrony is more than overlap: measuring phonological
synchronization considering time length and intensity. Brazilian Journal of
Botany, 31: 721-724.

74



Gentry A. H. 1974. Flowering phenology and diversity in tropical Bignoniaceae. Biotropica,
6: 64-68.

Giorgis M. A, Cingolani A. M, Gurvich D. E, Astegiano J. 2015. Flowering phenology, fruit
set and seed mass and number of five coexisting Gymnocalycium (Cactaceae)
species from Cordoba Mountain, Argentina. Journal of the Torrey Botanical
Society, 142: 220-230.

Gomez-Hinostrosa C., Sotomayor M., Hernandez H. M., Smith M. 2017. Ariocarpus
kotschoubeyanus (amended version of 2013 assessment). The IUCN Red List
of Threatened Species 2017: e.T41217A121435216.

Hardle W. 1991. Smoothing Techniques. With Implementations in S. Springer-Verlag.
Nueva York, Estados Unidos. 262pp. ISBN-13: 978-0387973678

Janzen D. H. 1967. Synchronization of sexual reproduction of trees within the dry season in
Central America. Evolution, 21: 620-37.

Johnson R. A. 1992. Pollination and reproductive ecology of acufia cactus, Echinomastus
erectrocentrus var. acunensis (Cactaceae). International Journal of Plant
Sciences, 153(3): 400-408.

Koptur S. 1983. Flowering phenology and floral biology of Inga (Fabaceae: Mimosoideae).
Systematic Botany, 8(4): 354-368.

Kudo G. 2006. Flowering phenologies of animal-pollinated plants: reproductive strategies
and agents of selection. En: Harder LD, Barrett CH, eds. Ecology and
Evolution of Flowers, pp. 139-158, New York: Oxford University Press.
ISBN-13: 978-0198570868

Lathy J. M. 2001. The Cacti of CITES Appendix I. CITES identification manual. CITES,
Federal Veterinary Office Switzerland, Botanical Garden of the University of
Berne, 10S, & Sukulent-Sammlung, Zirich.

Mahoro S. 2002. Individual flowering Schedule, fruit set, and flower and seed predation in
Vaccinium hirtum Thunb. (Ericaceae). Canadian Journal of Botany, 80: 82-
92.

Mandujano M. C., Carrillo-Angeles 1., Martinez-Peralta C., Golubov J. 2010 Reproductive
biology of Cactaceae. In: Ramawat KG, eds. Desert Plants. Berlin: Springer-
Verlag.

75



Marquis R. J. 1988. Phenologcal variation in the Neotropical understory shrub Piper
arieianum: causes and consequences. Ecology, 69: 1552-1565.
Martinez-Peralta C. y Mandujano M. C. 2011. Reproductive biology of a living rock cactus,
Ariocarpus fissuratus (Cactaceae). Journal Torrey Botanical Society,

138:145-155.

Martinez-Peralta C. y Mandujano M. C. 2012. Biologia de la polinizacion y fenologia
reproductiva del genero Ariocarpus Scheidweiler (Cactaceae). Cactaceas y
Suculentas Mexicanas, 54(4):114-127.

Mclintosh M. E. 2002. Flowering phenology and reproductive output in two sister species of
Ferocactus (Cactaceae). Plant Ecology, 159: 1-13.

Michalski S. y Durka W. 2007. Synchronous Pulsed Flowering: Analysis of the Flowering
Phenology in Juncus (Juncaceae). Annals of Botany, 100: 1271-1285.

Moeller D. A 2004. Facilitative interactions among plants via shared pollinators. Ecology,
85(12): 3289-3301.

Mori S. A., Pipoly J. J. 1984. Observations on the “big-bang” flowering on Miconia
minutiflora (Melastomataceae). Britonia, 36: 337-341.

Munguia-Rosas M. A. y Sosa V. J. 2010. Phenology of Pilosocereus leucocephalus
(cactaceae, tribe Cereeae) a columnar catus with asyncronous pulsed
flowering. Plant Ecology, 211:191-201.

Newstrom L., Frankie G., Baker H. 1994. A new classification for plant phenology based on
flowering patterns in lowland tropical rain forest trees at La Selva, Costa Rica.
Biotropica, 26: 141-159.

Opler P. A., Frankie G. W., Baker H. G. 1976. Rainfall as a factor in the release, timing and
synchronization of anthesis by tropical trees and shrubs. Journal
Biogeography, 3: 231-236.

Poole R. W. y Rathcke B. J. 1979. Regularity, randomness and aggregation in flowering
phenologies. Science, 203: 470-471.

Primack R.B. 1985. Patterns of flowering phenology on communities, populations,
individuals, and single flowers. In: White J, eds. The Population Structure of
Vegetation. Dordrecht: Dr W. Junk Puplishers, pp. 571-593. ISBN-13: 978-
9401089272

76



R Core Team. 2007. R a language and environment for statistical computing. R Foundation
for Statistical Computing, Vienna, Austria. ISBN 3-900051-07- 0 <
http://www.R-project.org> (Septiembre 25, 2018)

Rathke B. y Lacey E. P. 1985. Phenological patterns of terrestrial plants. Annual Review of
Ecology and Systematics, 16: 179-214.

Salgado-Ugarte 1. H., Gdmez-Marquez J. L., Pefia-Mendoza B. 2005. Métodos actualizados
para el andlisis de datos bioldgicos-pesqueros. FES Zaragoza, Universidad
Nacional Auténoma de México. Ciudad de México, México. 240pp.

Salgado-Ugarte 1. H, Shimizu M., Taniuchi T., Matsushita K. 2000. Size frequency analysis
by averaged shifted histograms and kernel density estimators. Asian Fisheries
Science, 13: 1-12.

Salgado-Ugarte I. H, Shimizu M., Taniuchi T., Matsushita K. 2000. Size frequency analysis
by averaged shifted histograms and kernel density estimators. Asian Fisheries
Science, 13: 1-12.

Salgado-Ugarte 1. H., Shimizu M., Taniuchi T. 1994. Semi-graphical determination of
Gaussian components in mixed distributions. The Stata Technical Bulletin
Reprints, 18: 15-27.

Salgado-Ugarte, I. H. 2002. Suavizacién no paramétrica para analisis de datos. México:
Universidad Nacional Autonoma de México. ISBN. 970-32-0292-6.

Salomé-Diaz A. J. 2014. Patron de floracién y su relacion con el éxito reproductivo en
Ariocarpus kotschoubeyanus en Tula, Tamaulipas, Meéxico. Tesis,
Universidad Nacional Autonoma de México.

Scheinvar L. 2005. Flora cactoldgica del estado de Querétaro. Diversidad y riqueza. Fondo
de Cultura Econdémica. México. 390pp. ISBN: 968167314 X, 9789681673147

Silverman B. W. 1986. Density estimation for statistics and data analysis. London: Chapman
& Hall. ISBN: 9780412246203

StataCorp. 2013. Stata: Release 13. Statistical Software. College Station, TX: StataCorp LP.

Tarter M. E. y Kronmal R. A. 1976. An introduction to the implementation and theory of
nonparametric density estimation. The American Statistician, 30: 105-112.

Waser N. M. 1986. Flower constancy: definition, cause, and measurement. The American
Naturalist, 127: 593-603.

77



Capitulo 111

Fenologia, sincronia floral y éxito reproductivo de Neolloydia conoidea (Cactaceae)

Publicado en Botanical Sciences

Erika Arroyo-Pérez, Cecilia Leonor Jiménez-Sierra, José Alejandro Zavala-Hurtado, Joel
Flores-Rivas e Isaias Hazarmabeth Salgado-Ugarte. Botanical Sciences 97 (4): 579-587.
2019.

78



Introduccion

La floracidn es el proceso dentro del ciclo de vida de las angiospermas con el cual se inicia
la reproduccion sexual (Fenner 1998, Jiménez-Sierra y Matias-Palafox 2010, Marquez et al.
2013). El periodo de floracion puede definirse como el intervalo de tiempo en el que los
individuos de una poblacién producen flores, exponiéndolas a posibles agentes polinizadores
(Primack 1985, Rathke y Lacey 1985, Fenner 1998). El periodo de la floracion puede estar
restringido tanto por factores exdgenos como enddgenos. Entre los factores exdgenos estan
factores abioticos como la temperatura, el periodo de lluvia, la humedad relativa y el
fotoperiodo (Rathke y Lacey 1985, Fenner 1998, Borchert et al. 2004) y bidticos como la
disponibilidad de polinizadores, dispersores y depredadores de semillas (Elzinga et al. 2007,
Giorgis et al. 2015). Como factores enddgenos se encuentran las caracteristicas evolutivas y
filogenéticas propias de cada especie, las cuales condicionan la velocidad de respuesta de los
organismos para la formacion de flores (Marquis 1988, Fenner 1998, Fox 2003), asi como la
cantidad de recursos almacenados por los organismos, donde el tamafio y la arquitectura de
la especie son importantes (Ollerton y Lack 1998). Debido al conjunto de factores antes
mencionados es posible entonces, que se expresen una gran variedad de patrones fenoldgicos
de floracion aun dentro de una misma comunidad. (Gentry 1974, Augspurger 1983,
Newstrom et al. 1994).

La fenologia floral puede ser descrita a diferentes niveles: intraindividual, poblacional y a
nivel de comunidad (Newstrom et al. 1994, Kudo 2006, Munguia-Rosas y Sosa 2010). Entre
los principales aspectos considerados para la descripcion de la fenologia floral se encuentran:
la fecha de inicio (aparicion de la primera flor); la fecha de finalizacion, la duracion, asi como
la sincronia floral (Newstrom 1994, Munguia-Rosas y Sosa 2010). La sincronia floral es la
coincidencia en la produccion de flores en un tiempo determinado y suele ser cuantificada a
través de diversos indices (Janzen 1967, Augspurger 1983, Dominguez y Dirzo 1995, Crone
y Lesica 2004, Michalski y Durka 2007, Munguia-Rosas y Sosa 2010). La importancia de la
sincronia floral radica en la potencial ventaja que esta otorgaria sobre el éxito reproductivo
de las plantas que requieren de polinizacion cruzada (Augspurger 1983, Marquis 1988,
Mahoro 2002, Kudo 2006, Michalski y Durka 2007), ya que ésta aumentaria la disponibilidad
de consortes (mate availability) (Gentry 1974) y reduciria la limitacion de polen (Gentry
1974, Mori y Pipoly 1984). Sin embargo, aunque las probabilidades de entrecruzamiento se
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incrementarian con la sincronia floral, también es probable que existan umbrales en la
densidad del recurso que puedan promover una baja movilidad de los polinizadores, con lo
que se podria incrementar la geitonogamia o polinizacion entre las flores de un mismo
individuo (Rathke y Lacey 1985). Segun Augspurger (1983), altos valores de sincronia de
floracion poblacional se asocian con: a) cortos periodos de floracion; b) altas densidades
poblacionales; c) altas densidades de flores efimeras y d) la presencia de botones florales
latentes que estan a la espera de un estimulo ambiental que detonan su desarrollo. En
contraste, las especies con baja sincronia floral presentan largos periodos de floracion, sin
claros factores ambientales que actien como disparadores de este proceso, ademas de que no
presentan botones florales latentes y sus poblaciones presentan bajas densidades.

En México, los estudios sobre fenologia floral en cactaceas son incipientes, a pesar de
que el pais es uno de los principales centros de diversificacion de dicha familia. La mayor
parte de estos estudios, se han centrado en cactaceas columnares, dado que tanto sus flores
como sus frutos son recursos importantes para vertebrados como aves y murciélagos
(Mandujano et al. 2010). En lo que respecta a las cactaceas globosas, las cuales no son tan
conspicuas como las columnares, se sabe que algunas especies pueden tener periodos de
floracion que se extienden por varios meses como ocurre en Thelocactus leucacanthus
Britton & Rose ssp. schmollii (Werderm.) Mosco & Zanov. (Martinez-Ramos 2017) y
Ferocactus recurvus (Mill.) Borg ssp. recurvus (Arias et al. 1997). La produccion de flores
de estas cactaceas constituye recursos potenciales para pequefios vertebrados e insectos,
algunos de los cuales acttiian como agentes polinizadores. En los tres estudios existentes sobre
sincronia floral en cacticeas globosas, incluyendo a Ferocactus cylindraceus (Engelm.)
Orcutt (cuyo periodo de floracién es de 20-23 semanas); F. wislizeni Britton & Rose (con un
periodo de floracion de 13-15 semanas) (Mclntosh 2002) y Ariocarpus kotschoubeyanus
(Lem.) K. Schum de Tamaulipas (con un periodo de floracion de 7 dias), no se ha encontrado
una correlacion entre la sincronia floral y el éxito reproductivo (Mclntosh 2002, Salomé-
Diaz 2014).

Este estudio se centra en una poblacidn de la pequefia cactacea globosa, Neolloydia conoidea
(DC.) Britton & Rose que habita en el estado de Querétaro, en la cual se ha observado que la
floracion se presenta durante la primavera y el verano. Sin embargo, hasta la fecha no hay

estudios detallados sobre su fenologia floral y se desconoce si ésta es continua o se presentan
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pulsos en los que se alternan periodos de floracién con periodos en los que no se observan
flores. El objetivo general de este estudio fue describir el patrén de floracién de N. conoidea
a nivel poblacional, y de manera particular: a) determinar la sincronia floral a lo largo del
periodo de floracion y, en su caso, dentro de pulsos discretos de produccion de flores y b)
indagar sobre la posible existencia de una relacion entre la sincronia floral y el éxito
reproductivo. Asi, partiendo de la suposicion de que la sincronia floral estaria inversamente
relacionada con la longitud del periodo de floracidn en una poblacion (Augspurger 1983) y
de que una mayor sincronia favoreceria el entrecruzamiento (Augspurger 1983, Michalski y
Durka 2007), la hipotesis fue, que a nivel general, habria una baja relacion entre sincronia y
éxito reproductivo, pero que esta relacion seria variable a lo largo del periodo reproductivo
en caso de encontrarse pulsos discretos de floracion. Nuestras preguntas de investigacion
fueron: ¢ Como es el patrén de floracion a nivel poblacional? ¢ Cémo es la sincronia floral? y

¢Existe relacién entre la sincronia floral y el éxito reproductivo?

Materiales y métodos

Fenologia de la floracion

En febrero de 2015 en el sitio de estudio (ver la descripcién en introduccién general), se
marcaron 200 individuos de N. conoidea. Durante la época reproductiva de 2015 y 2016
(marzo-noviembre) se siguieron individualmente, a través de censos semanales de las flores
en antesis presentes en estos individuos. Solamente los organismos con una altura mayor a 4
cm, produjeron estructuras reproductivas, por lo que se cont6 con 146 individuos para 2015
y 142 para 2016 (ya que algunos individuos desaparecieron). A partir de estos datos se
elaboraron matrices de floracién/individuo/dia. La frecuencia de produccion de flores/dia,
fue analizada a través de Estimadores de Densidad por Kernel (EDK) (Tarter y Kronmal
1976, Chambers et al. 1983, Silverman 1986, Fox 1990, Hardle 1991, Salgado-Ugarte et al.
2000, Salgado-Ugarte 2002, Salgado-Ugarte et al. 2005) y el programa Stata (StataCorp.
2013). La distribucién multimodal resultante representa una distribucion mezclada, la cual
puede considerarse compuesta por distribuciones gaussianas individuales. La separacién de
los componentes gaussianos de esta distribucion se hizo mediante el método de Bhattacharya
(1967) con las rutinas de computo propuestas por Salgado-Ugarte et al. (1994; 2005). Los
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valores de las medias de estos componentes, mas menos una desviacion estandar fueron
considerados como intervalos para la evaluacion de la sincronia floral y del éxito

reproductivo/pulso.

Sincronia floral

La sincronia floral ha sido evaluada mediante el uso de diversos indices (Poole y Rathcken
1979, Augspurger 1983, Marquis 1988, Bolmgren 1998, Mahoro 2002, Giorgis et al. 2015).
A nivel poblacional, los indices mas utilizados han sido el de Augspurger (Sa) y el de
Marquis (Sm). Ambos producen resultados que oscilan entre 0 y 1, donde 1 representa la
maxima sincronia y cero la ausencia de ésta (Michalski y Durka 2007). No obstante, el indice
de Augspurger, ha sido criticado debido a su dependencia a la duracion de la floracion y a la
falta de consideracion del numero de flores producidas sincrénicamente, es decir que se
limita a la presencia o ausencia de flores/individuo (Bolmgren 1998, Michalski y Durka
2007). En este trabajo se presentan los resultados obtenidos con el empleo de ambos indices.
El indice de Augspurger se calculd con la finalidad de hacer comparaciones con otros
estudios de cactaceas, en los cuales este indice ha sido empleado (Mcintosh 2002, Munguia-
Rosas y Sosa 2010, Salomé-Diaz 2014). Sin embargo, se presenta también el indice de
Marquis, ya que éste es apropiado cuando los individuos producen varias flores
sincronicamente (Bolmgren 1998, Michalski y Durka 2007) como ocurre con N. conoidea.

El indice de sincronia de Augspurger (1983) (Sa) fue calculado como:

n

5= ()< ()< S

j=1
Donde; n es el numero de individuos en la poblacidn, fi es el nimero de dias del individuo i
en floracién y e el numero de dias que ambos individuos i y j estuvieron en floracion
sincronica.

Mientras que el indice de sincronia de Marquis (1988) (Swm), fue calculado como:

(]
xt‘
SMZZ X XPe
=0 =0 *t

Donde; x: es el nimero de flores de cada individuo en el tiempo t, Zx: es el nimero total de

flores de cada individuo durante todo el periodo de floracion, n es el nimero de dias que los

individuos estan en floracion y pt es la proporcién de todas las plantas con flores en el dia t.
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Ambos indices fueron calculados utilizando el paquete “Flower” (Michalski y Durka 2007),
en R 3.4.0 (R Development Core team 2007).

Exito reproductivo

El éxito reproductivo por afio y pulsos se evalud a través del fruit set y el seed set que son
medidas generalmente empleadas en estudios de biologia reproductiva (Mandujano et al.
2010). El seed set se calculo, como la probabilidad de paso de una flor a fruto y el seed set,
como la probabilidad de paso de évulo a semilla. EI promedio de 6vulos/flor se obtuvo a
partir del conteo de los dvulos de 20 flores de 20 individuos diferentes de N. conoidea, las
cuales fueron colectadas en mayo de 2015. EI nimero de semillas por fruto se obtuvo a partir
de los frutos provenientes de los diferentes pulsos de floracion. El seed set sélo se pudo
calcular para el 2016 cuando se conté con frutos completos para la especie en estudio.

El efecto de la sincronia sobre el éxito reproductivo (fruit set y seed set) se determind
mediante andlisis no paramétricos de correlacion (Spearman, p), ya que los datos no se
ajustaron a una distribucién normal. Para determinar diferencias significativas de los
parametros estudiados a traves del tiempo (indices de sincronia, fruit set y seed set) se
realizaron pruebas de Kruskall-Wallis con nivel de significancia de 0.05. En caso de
encontrarse diferencias significativas se empled la prueba de Wilcoxon para determinar
cuéles pulsos eran diferentes. Para la comparacién de la amplitud promedio de los pulsos
entre afos, se aplic6 una ANOVA, ya que este parametro presentd una distribucion normal.
Todos los analisis estadisticos se llevaron a cabo utilizando el software estadistico JMP®
v10.0.0 (SAS, 2012).

Resultados
El periodo de floracion de N. conoidea, ocurrié durante la primavera y el verano (de marzo

a septiembre), tanto en 2015 como en 2016, lo cual coincide aproximadamente con la época

mas calida y lluviosa para el sitio de estudio (Figura 3.1).

83



100
30
60

40

Numero de flores

Temperatura media (°C)

50

[} w S
(=} S o

Precipitacion (mm)

—
o

(a) 2015

30 60 90 210 270

(c)

30 60 90 120 150 180

180

Dias del afio

2016

0 30 60 90

15
10
5
0
0 30 60 90 120 150 180 210 240 270 300 330 360
0 1 (f)
40 o« ®
30
°
20 ° o’ é ° °
e %
10 i 9 o
°d L PR . <
o %% %o °
0 e ot ala s e—
0 30 60 90 120 150 180 210 240 270 300 330 360

Dias del afio

Figura 3.1. Fenologia floral de N. conoidea. Cantidad de flores en antesis por dia: a) para

2015; b) para 2016; cy d) temperatura media diaria por afio; ey f) precipitacién diaria para

los dos afios de estudio.
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En Toliman, Querétaro, México. Para ambos afios, la floracion poblacional no fue continua
durante estos siete meses, Sino que se presentaron varios pulsos separados por periodos de
entre cuatro y 26 dias, en los que no se observaron flores. El analisis de la distribucion del
numero de flores diarias en antesis en la poblacion a través de EDK mostré 6 modas para
2015 y 5 modas para el 2016 (Figura 3.2).
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Figura 3.2. Componentes gaussianos de la floracién diaria (flores en antesis) en la
poblacion de N. conoidea determinados a través del analisis de estimadores de densidad por
Kernel (EDK): a) floracion 2015; b) floracion 2016. (FO = Frecuencia observada y E =

amplitud de cada pulso). En Toliman, Querétaro, México.
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La amplitud de los pulsos vari6 entre 11 y 23 dias considerando ambos afios, con una media
de 14 (x2.75) dias para el primer afio y de 18 (+ 4.38) dias para el segundo afio, no
encontrandose diferencias significativas entre éstas (Tablas 3.1 y 3.2). La frecuencia de
floracién/pulso, varid entre 19 y 435 flores en el 2015 y entre 19 y 408 en el 2016. En el
tercer pulso de floracion para ambos afios se presentd la méaxima frecuencia (Tabla 3.2). El
porcentaje de individuos con flores/pulso también varid, presentandose los porcentajes méas
altos para ambos afios durante el tercer pulso (con 77 y 86 % de los individuos,

respectivamente) (Tabla 3.2).
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Tabla 3.1. Pardmetros anuales de la floracion de una poblacién de Neolloydia conoidea en

Toliman, Querétaro, México: Frecuencia = Numero de flores producidas al afio; Sa = Indice

de sincronia de Augspurger; Sm = Indice de sincronia de Marquis; (Media + Error Estandar).

Afio NGm. Pulsos Amplitud por pulso (dias) Frecuencia Sa Sm Fruit set Seed set
2015 6 14 (£2.75)° 9307 0.19 (+0.006)" | 0.41 (x0.0.68) | 0.67 (x0.022)" -
2016 5 18 (+4.38)° 9072 0.15 (£0.004)° | 0.33 (x0.029)* | 0.58 (x0.023)° | _ 0.69+0.08

x?=0.16; P =0.90

F=3.08;,P=011

x?=0.58; P =0.25

Superindices con letras diferentes sefialan diferencias significativas prueba Wilcoxon (P <

0.05).
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Tabla 3.2. Parametros de los pulsos de floracion de Neolloydia conoidea en Tolimén,

Querétaro, México: Sa = Indice de sincronia de Augspurger; Sm = indice de sincronia de

Marquis (Media + Error estandar).

Frecuencia(

o Amplitud por Individuos )
Ao Individuos  Pulsos NUumero de Sa Sm Fruit set Seed set
pulso (dias) flores (%0)
flores)
1ro 11 14.97 28 0.32(0.12)* 0.41(0.23)* 0.37(0.48)° -
2015 2do 17 56.29 195 0.23(0.08)° 0.36(0.31)° 0.69(0.42) -
3er 17 77.24 435 0.34(0.04) 0.54(0.40) 0.72(0.36) -
N = 146 4to 15 49.10 227 0.31(0.11)* 0.54(0.69) 0.73(0.38) -
5to 13 10.17 19 0.24(0.09)™¢  0.30(0.18)° 0.37(0.48)° -
6to 11 11.37 26 0.16(0.06)¢ 0.23(0.17)° 0.57(0.47)® -
1ro 11 11.9 24 0.42(0.19)2 0.48(0.30)* 0.29(0.39)° 0.66(0.01)?
2016 2do 17 57.04 229 0.23(0.08)° 0.34(0.29)® 0.50(0.43) 0.76(0.03)®
3er 19 85.91 408 0.27(0.04)° 0.41(0.30)* 0.56(0.40) 0.56(0.05)*
N = 142 4to 19 42.95 227 0.21(0.05)° 0.29(0.23) 0.59(0.44)2 0.71(0.07)®
5to 23 40.84 19 0.16(0.05)¢ 0.23(0.16)° 0.66(0.40)* 0.74(0.05)*

Para cada afio, letras distintas en la misma columna representan diferencias significativas,

prueba Wilcoxon (P < 0,05
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El numero de pulsos en los que participd cada individuo a lo largo del afio fue variable,
encontrdndose que solamente 27 individuos (19 %) en 2015y 39 (27 %) en 2016, produjeron
flores en tan solo un pulso. Por lo que 119 en 2015 (81 %) y 103 en 2016 (73 %) de los
individuos reproductores produjeron flores en méas de un pulso /afio. No se registrd ningdn
individuo que participara en los seis pulsos del 2016 y tan s6lo cinco individuos (3 %) en
2015 y cuatro individuos (2 %) en 2016 produjeron flores en cinco pulsos (Figura 3.3).
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Figura 3.3. Porcentaje de individuos de Neolloydia conoidea por nimero de pulsos en los

que produjeron flores por afio, en Toliman, Querétaro, México.

El valor medio del indice de sincronia de floracion de Augspurger (Sa) para el primer afio
fue mayor que para el segundo (0.19 = 0.005 vs. 0.15 + 0.006) (Tabla 3.1). El Sa de los pulsos
del primer afio vario entre 0.16 y 0.34 y para el segundo entre 0.16 y 0.42. Al comparar los
Sa de los pulsos intra anuales se detectaron diferencias significativas (Tabla 3.2). En lo que
se refiere a los valores medios anuales obtenidos a través del indice de sincronia de Marquis
(Sm), se encontrd la misma tendencia que la mostrada con el indice de Ausperger, aunque las
diferencias no fueron significativas (2015 = 0.41 = 0.068 vs. 2016 = 0.33 = 0.029) (Tabla
3.1). Los valores de sincronia de Marquis para los pulsos intra anuales, oscilaron entre 0.23

y 0.54 para el primer afio y entre 0.23 y 0.48 para el segundo afio, con diferencias
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significativas intra anuales (Tabla 3. 2). Para ambos afios los pulsos con los valores més altos
de sincronia tienden a presentarse en los cuatro primeros pulsos.

El fruit set promedio del primer afio fue mas alto que el del segundo (2015 = 0.67 + 0.022 vs.
2016 = 0.58 = 0. 023) (Kruskall-Wallis p < 0.05) (Tabla 3.1). Se observaron diferencias
significativas intra anuales en los valores medios del fruit set (Tabla 3. 2) y aunque el patrén
observado no es claro, los valores méas bajos tienden a presentarse en los primeros pulsos,
incrementandose hacia los pulsos intermedios (para el 2015) o ultimos (para el 2016). En lo
que respecta al seed set promedio para el 2016 (Unico afio en el que este parametro pudo ser
calculado), su valor medio fue de 0.69 (+ 0.08) no encontrandose diferencias significativas
entre pulsos. Ademas, no se detectaron correlaciones significativas entre la sincronia floral
evaluada a través del indice de Augspurger y del indice de Marquis con el éxito reproductivo
(Tabla 3.3).
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Tabla 3.3. Correlaciones de Spearman (p) entre los indices de Sincronia floral: Sa = indice
de Augspurger; Sm = Indice de Marquis y el éxito reproductivo: probabilidad de formacion
de frutos (fruit set) y semillas (seed set) producidas de Neolloydia conoidea, por afio y

pulsos. En Toliman, Querétaro, México.

Sa- fruit set Sw- fruit set Sa- seed set Sw- seed set
p P P P p P p P
2015 0.0808 0.134 -0.0477 0.3766
ler 0.2251 0.3851 0.2341 0.3657
2do -0.0816 0.4718 0.0432 0.7001
3er 0.1229 0.1636 -0.1634 0.0632
4to 0.08 0.4752 0.2333 0.3674
5to -0.0843 0.7478 -0.1839 0.0981
6to -0.1257 0.608 0.0867 0.7243
2016 -0.0519 0.341 0.0631 0.2466 -0.1637 0.1183 -0.1307 0.1582
ler -0.4235 0.0907 0.359%4 0.1566 0.2356 0.2901 0.2385 0.1259
2do 0.0658 0.5594 0.0848 0.4518 -0.0023 0.3256 -0.1578 0.0230
3er 0.0223 0.8076 0.1338 0.1416 0.2556 0.251 0.0852 0.4521
4to 0.2204 0.0878 0.1358 0.2967 -0.1278 0.6523 -0.0880 0.1456
5to 0.0094 0.9439 0.1412 0.2904 -0.3201 0.2554 -0.5891 0.0927
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Discusién

El periodo de floracion de la poblacién de N. conoidea se extendio por siete meses. Este
patron podria ser unimodal si al principio aparecieran pocas flores y su namero se
incrementara con el tiempo hasta llegar a un maximo y luego disminuyera al final de la
floracion (Stephenson 1982). No obstante, al observar este proceso con detalle se distinguen
pulsos de floracion de entre 11 y 23 dias separados por intervalos de entre 4 y 26 dias en los
que no se presentan flores. En las graficas de dispersion se visualizan varios picos de
floracién y el andlisis de las frecuencias a través de EDK permitié estimar el nimero de
modas o pulsos por afio. Patrones de floracion en pulsos han sido descritos para especies de
la familia Juncaceae, donde los pulsos aunados a una alta sincronia de floracién parecen
favorecer la polinizacion anemdfila de las especies de esta familia (Michalski y Durka 2007).
Dentro de la familia Cactaceae solo para la especie columnar Pilosocereus leucochepalus, se
ha descrito un patron de floracion en pulsos, el cual muestra una baja sincronia (Munguia-
Rosas y Sosa 2010). Sin embargo, en los estudios antes mencionados, el comportamiento
pulsado de la floracién se refiere al nimero de pulsos observados por individuo. El enfoque
del presente estudio, en cambio, se basa en la frecuencia de flores abiertas/dia a nivel
poblacional, en cuyo caso los pulsos podrian ser resultado de floraciones alternantes de
distintos individuos o el producto de floraciones repetidas de los mismos individuos. Los
pulsos observados en N. conoidea, parecen ser producto en su mayor parte de pulsaciones a
nivel de individuos, ya que entre el 81 y 73 % de estos produjeron flores en mas de un pulso
por afio. Este patrén no habia sido reportado en ninguna cactacea globosa, ya que
generalmente los estudios de fenologia floral se han enfocado a determinar la duracion del
periodo de floracién y los picos observados a través de censos mensuales o quincenales sin
un seguimiento individual de las flores (Mclntosh 2002, Nassar y Ramirez 2004, Matias-
Palafox et al. 2017). Solamente existe en la literatura un trabajo donde se evidencia la
ocurrencia de pulsos en la cactacea columnar Pilosocereus leucocephalus (Munguia-Rosas
y Sousa 2010).

Se ha sugerido que para las especies polinizadas por vectores bidticos, un patron de floracion
intermitente permitiria una distribucién de los recursos florales en un periodo de tiempo mas

largo, con lo cual se minimizarian los riesgos de presentar un solo evento de reproduccion,

92



en el cual cambios azarosos en los factores bioticos (florivoria o limitacion de polinizadores)
0 abidticos (variaciones atipicas en las temperaturas o en los patrones de precipitacion)
podrian impactar drasticamente sobre el éxito reproductivo (Fox 1990, Inouye y McGuire
1991, Gémez 1993). Aunque, la propuesta mas aceptada para explicar el patron de floracion
en pulsos corresponde a una estrategia evolutiva de diversificacion de apuestas a través del
tiempo o “bet hedging” (Bawa 1983), que ademas favoreceria la presencia del recurso floral
para los polinizadores (MclIntosh 2002, Michalski y Durka 2007, Munguia-Rosas y Sosa
2010), este supuesto aun no ha sido probado. Por otro lado, Munguia-Rosas y Sosa (2010),
sugieren que aspectos de competencia por los recursos entre las flores y el desarrollo de los
frutos podria también estar involucrado en el desarrollo de esta estrategia. Otros factores que
podrian influir en la presencia de este patron podrian ser las fluctuaciones en algunos factores
ambientales como la temperatura y la humedad, aunque factores bidticos como la
competencia interespecifica por polinizadores podrian ser también fuerzas selectivas
importantes (Kudo 2006). En consecuencia, se sugiere que en futuros estudios sean
explorados estos aspectos.

Los valores medios de sincronia de Augspurger (Sa) en N. conoidea, para los periodos de
floracién anual estudiados fueron de 0.19 para 2015 y de 0.15 para 2016. Estos valores
constituyen los valores mas bajos de sincronia floral reportados hasta la fecha para la familia
cactécea, i.e.: Ferocactus cylindraceus (Sa=0.50) y F. wislizeni (Sa=0.75y 0.80) (McIntosh
2002); P. leucocephallus (Sa = 0.25 y 0.31) (Munguia-Rosas y Sosa, 2010); Ariocarpus
kotschoubeyanus (Sa= 0.3 y 0.6); A. fissuratus (Sa=0.7) y A. trigonus (Sa = 0.65) (Salomeé-
Diaz 2014). Los valores bajos determinados en N. conoidea, podrian estar relacionados con
su largo periodo de floracién (7 meses), asi como por el hecho de que la mayor parte de los
individuos produjeron flores en varios pulsos al afio y a que la longevidad de las flores es de
solo dos dias (E. Arroyo-Pérez, datos no publicados). Los valores mas altos observados en
otras cactaceas corresponden a especies con cortos periodos de floracion como F. wislizeni
con una floracion de seis semanas y con un marcado pico de floracion (Mcintosh 2002) y A.
fissuratus con solo cuatro dias de floracion (Salomé-Diaz 2014).

A través del indice de Augspurger Sa, se detectaron diferencias significativas entre afios; sin
embargo, estas diferencias no resultaron significativas con el indice de Marquis Su. Esto

podria deberse a que el indice de Marquis toma en cuenta el nimero de flores por individuo,
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mientras que el indice de Auspurger simplemente considera la presencia o ausencia de
flores/individuo (Bolmgren 1998, Michalski y Durka 2007, Freitas y Bolmgren 2008). Dado
que no existen otros reportes de sincronia floral evaluados con el Sm para cacticeas, se opto
por presentar los resultados de ambos indices con los resultados obtenidos mediante el Sm
como referencia para estudios posteriores. Debido a que la especie requiere de polinizacion
cruzada y es polinizada por abejas sociales y solitarias (E. Arroyo-Pérez, datos no
publicados), los valores bajos de fruit set en los primeros pulsos por afio, pueden ser resultado
de la escasez de visitantes florales, debido al incipiente despliegue floral, como ha sido
sugerido en otros estudios (Thomson 1980, Salomé-Diaz 2014).

Con base en los supuestos de este trabajo, se confirma que N. conoidea es una especie que
presenta un periodo de floracion largo y que su sincronia floral es baja como se esperaba. La
presencia de pulsos discretos fue constatada para los dos afios de estudio, al igual que una
variacion en los indices de sincronia calculados para estos pulsos. Al igual que en otros
estudios en cactaceas, no se encontré una correlacion entre la sincronia floral y el éxito
reproductivo (Mclntosh 2002, Munguia-Rosas y Sosa 2010, Salomé-Diaz 2014). Esta falta
de correlacién puede deberse a que la sincronia es menos importante en las especies
polinizadas por animales (Munguia-Rosas y Sosa 2010), donde otros factores como la
presencia de polinizadores efectivos, la disponibilidad de recursos de la planta, la abundancia
de florivoros y cambios climéticos, podria estar jugando un papel mas importante (Fenner
1998).

Asimismo, con base en las preguntas de investigacion se concluye que la fenologia de
floracion de N. conoidea es pulsada con una baja sincronia floral y que el éxito reproductivo
no esta correlacionado con la sincronia floral. Es imperativo, realizar estudios sobre la
fenologia de diversas especies de cactaceas con metodologias similares, lo que permitiria
hacer comparaciones para dilucidar las causas proximas y Ultimas de la presencia de

diferentes patrones de floracion.
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Capitulo IV

Germinacion de las semillas de las especies estudiadas y el fendmeno de serotinia en

Ariocarpus kotschoubeyanus
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Introduccion

La germinacion de las semillas es un aspecto relevante dentro del ciclo de vida de las especies
vegetales, ya que es a través de este proceso que el embridn contenido en la semilla se
desarrolla hasta convertirse en una plantula. Las semillas de las cactaceas suelen enfrentar
condiciones ambientales adversas y la germinacion sera exitosa solamente si se presentan
ciertas condiciones favorables (Rojas-Aréchiga y Vasquez-Yanes 2000, Barrios et al. 2020).
Entre los principales factores que pueden influir en la germinacion de las semillas de
cactaceas esta la presencia de luz (Amritphale et al. 1993, Steadman 2004, Flores et al. 2006),
el potencial hidrico del suelo (Flores y Briones 200) y la temperatura (Potter et al. 1986,
Cluff y Roundy 1988, El-Sharkawi y Farghali 1988). La presencia y combinacion de estos
factores es variable a través de los ciclos anuales. La persistencia de las semillas en el suelo,
constituyendo bancos de semillas, representa una estrategia que permite conservar
germoplasma que puede potencialmente aprovechar las condiciones favorables que
eventualmente se presentan en las zonas aridas y semiaridas (Mandujano et al. 1997, Rojas-
Aréchiga y VazquezYanes 2000, Sanchez Hermes et al. 2012).

En las cactaceas se han reportado bancos de semillas en el suelo, por ejemplo, en
Trichocereus pasacana (F. A. C. Weber ex Rumpler) Britton & Rose (De Viana 1999),
Mammillaria grahamii (Bowers, 2005), Myrtillocactus geometrizans (Mart. Ex Pfeiff.)
Console (Cano-Salgado et al. 2012), asi como en algunas especies del género Ferocactus
(Bowers 2000, 2005). Sin embargo, también se conoce la existencia de bancos de semillas
entre las estructuras de la planta madre a los que se les designa bancos aéreos. Este fendmeno
se ha reportado en la cactacea toneliforme Echinocactus platyacanthus Link & Otto, donde
las semillas quedan retenidas en el tejido lanoso del apice de los tallos (Lopez-Lopez 2006).
También en algunas especies del género Mammillaria como M. solisioides Backeberg, M.
napina Purpus, M. hernandezii Glass et Foster (Rodriguez-Ortega et al. 2006) y M.
pectinifera FAC Weber (Peters et al. 2009), se ha encontrado la formacion de bancos aéreos
de semillas, las cuales son retenidas entre los tubérculos 0 mamilas del tallo. La retencion de
semillas en la planta madre por mas de un afio se le conoce como serotinia (Lamont et al.
1991, Lamont y Enright 2000, Midgley 2000), fenémeno que ha sido reportado en siete
familias de plantas que incluyen tanto a gimnospermas como angiospermas (Pinaceae,

Cupressaceae, Myrtaceae, Proteaceae, Asteraceae, Acanthaceae y Cactaceae) (Rodriguez-
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Ortega et al. 2006). La serotinia ha sido considerada como una estrategia ventajosa para las
especies que la presentan, ya que: 1) las semillas podrian ser liberadas en el momento en el
que se presenten las condiciones dptimas para la germinacion; 2) las semillas estarian
disponibles por largos periodos de tiempo aun cuando no haya habido produccion de semillas
durante la temporada inmediata anterior de fructificacion, y 3) las semillas podrian estar
protegidas de sus potenciales depredadores (Lamont 1991, Midgley 2000, Rodriguez-Ortega
et al. 2006, Peters et al. 2009). EI fendmeno de serotinia se ha reportado para varios géeneros
de la familia Cactaceae, por ejemplo, en Coryphantha, Dolichothele, Mammillaria,
Neobesseya, Echinocactus, Aztekium, Lophophora, Obregonia, Pelecyphora y Ariocarpus
(Bravo-Hollis y Sanchez-Mejorada 1991, Peters et al. 2009).

México cuenta con una gran riqueza de especies de cactus, de las cuales la mayoria son
endémicas (Godinez-Alvarez y Ortega-Baes 2007). Muchas de sus especies se clasifican
como raras y un gran numero de especies son consideradas como vulnerables o en peligro de
extincion, debido a extraccion ilegal, cambio de uso del suelo y pastoreo excesivo
(Hernandez y Godinez 1994, Herndndez y Barcenas 1995, Gémez-Hinostrosa y Herndndez
2000). El estudio de la germinacion de las semillas de cactaceas y la determinacién de la
presencia de bancos de semillas es un aspecto importante para el establecimiento de
estrategias de conservacion de las poblaciones silvestres.

El objetivo de este capitulo fue conocer las caracteristicas de germinacion de las semillas de
Neolloydia conoidea y Ariocarpus kotschoubeyanus de diferentes edades (tiempo de

colecta), ademas de describir el fenémeno de serotinia en Ariocarpus kotschoubeyanus.

Materiales y métodos
Germinacion de las semillas de N. conoidea de diferentes edades
Para conocer el comportamiento de la germinacion de las semillas de diferentes edades de N.
conoidea, se colectaron 30 frutos maduros de 30 plantas diferentes durante los meses de julio
a septiembre del 2014, 2015 y 2016. Los frutos colectados se almacenaron en pequefias
bolsas de papel y se trasladaron al laboratorio de Ecologia de Zonas Aridas de la Universidad
Auténoma Metropolitana - Iztapalapa, donde se extrajeron las semillas manualmente. Se

registro el nimero de semillas por fruto, asi como el peso total de las semillas contenidas en
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cada fruto. Las semillas por fruto fueron almacenadas en bolsas de papel de estraza a
temperatura ambiente hasta la realizacion de los experimentos de germinacion.

Para llevar a cabo los experimentos de germinacion se escogieron al azar 250 semillas de los
treinta frutos colectados por afio. Ademas, se contd con un lote extra de semillas del 2016,
para los experimentos de germinacion en oscuridad que se describen méas adelante. Se
consideraron cuatro tratamientos: el primero con semillas de 2014 (semillas de dos afios y
seis meses de edad), el segundo con semillas de 2015 (semillas con un afio y seis meses de
edad), el tercero con semillas del 2016 (semillas con seis meses de edad) y el cuarto con
semillas del 2016 para el experimento de germinacion en obscuridad. A cada tratamiento se
le realizaron dos procesos de desinfeccién: 1) con hipoclorito de sodio comercial (Cloralex)
al 10% (1 ml) por 10 minutos, y 2) con una solucién fungicida (Captan 50 Bayer: 5 g/500 ml
de agua destilada estéril) durante 10 minutos (Uribe-Salazar 2016).

Las semillas desinfectadas, fueron sembradas en cajas Petri de 5 cm de diametro (25 semillas
por caja (N=10)), usando como sustrato agar bacterioldgico simple al 1%. Las cajas fueron
colocadas en una camara de germinacion Lumistell MR modelo ICP19 (Gto., México), con un
fotoperiodo de 12 luz/12h oscuridad y a una temperatura 25 °C (Nobel 1988, Rojas-Aréchiga
y Véazquez-Yanes 2000).

La germinacion se registré cada dos dias, tomando como dia cero el dia de la siembra (14
febrero 2017). Se consider6 como semilla germinada aquella en la que su radicula era visible
(Flores et al. 2005). Las observaciones se realizaron hasta diez dias posteriores al registro de
la Gltima germinacidn. Para el tratamiento de oscuridad, las cajas se cubrieron con dos capas
de papel aluminio y no fueron descubiertas sino hasta el final del experimento.

Para cada tratamiento se estimd el tiempo de inicio y terminacion de la germinacién, asi como
el tiempo medio de germinacion (tso) (Maguire 1962), asi como la germinacion acumulada.
Las comparaciones entre tratamientos se realizaron a través de modelos lineales
generalizados (GLM), usando una funcion de enlace logit y una distribucion binomial para
el total de semillas germinadas por tratamiento y una distribucion de Poisson para el resto de

los parametros estudiados usando para ello el programa JMP ® v 10.0.0. (SAS, 2012).
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Germinacion de las semillas de A. kotschoubeyanus de diferentes edades

En febrero de 2015 y 2016 se colectaron 20 frutos (de individuos diferentes) antes de su
dehiscencia para obtener semillas. Las semillas fueron extraidas de los frutos y contabilizadas
y se almacenaron en el laboratorio donde se conservaron a temperatura ambiente en bolsas
de papel estraza. El 14 de febrero de 2017 se realizo la siembra de las semillas (N=250/afio;
250 del 2016 en obscuridad) siguiendo la metodologia utilizada para las semillas de N.
conoidea.

Serotinia en Ariocarpus kotschoubeyanus

Para determinar si A. kotschoubeyanus presenta retencion de semillas en la planta madre, se
marcaron al azar 30 plantas adultas en la época de floracién (4 noviembre 2016). Cuatro
meses después de la floracion, las plantas fueron colectadas (Permiso de colecta N°
SGPA/DGVS/05236/17 otorgado por SEMARNAT) y trasladadas al Laboratorio de
Ecologia de Zonas Aridas de la Universidad Auténoma Metropolitana - Iztapalapa, donde
para cada individuo registro: 1) en la seccion aérea del tallo el didmetro méximo, nimero de
tubérculos y nimero de anillos o espirales formados por los tubérculos (Figura 4.1a), y 2) en
la seccion subterranea la longitud del tallo y de la raiz principal (Figura 4.1b). Para extraer
y contabilizar el namero de semillas retenidas por anillo, se separaron los tubérculos
comenzando por los tubérculos del anillo més externo (basal) (Figura 4.2). Para determinar
si existian diferencias significativas en el nimero de semillas retenidas por anillo se utiliz6
un modelo lineal generalizado (GLM) considerando una distribucion de Poisson, con la
ayuda del programa JMP ® v 10.0.0. (SAS, 2012).
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a)

Figura 4.1 a) Vista superior de un individuo de Ariocarpus kotschoubeyanus colectado en
Toliman, Querétaro, México y variables registradas: DM= diametro mayor; T= tubérculos y
A= anillos, representados por las cuatro circunferencias. b) Vista lateral y variables
registradas: LT= longitud del tallo subterraneo; LRP= longitud de la raiz principal y C =

cicatrices dejadas por los tubérculos muertos.

Figura 4.2. Retencidn de frutos y semillas entre los tubérculos que conforman los anillos del
tallo aéreo de Ariocarpus kotschoubeyanus de la poblacidn de Toliméan, Querétaro, México:
a) semillas contenidas entre restos del pericarpio retenido entre uno de los tubérculos mas
externos y b) semillas desnudas retenidas en los tricomas de la base de uno de los tubérculos

a punto de desprenderse de la planta.
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Se analizaron fotografias tomadas anualmente durante cinco afios de 30 individuos de la
poblacion de estudio, con lo cual se determiné la tasa media de produccién de tubérculos por
afio, lo que permitio tener un estimado del tiempo requerido para la formacion de cada anillo
y de la edad aproximada de las semillas retenidas entre los anillos. La edad completa de estas
plantas no pudo ser determinada, debido a que los tubérculos de los anillos mas externos

mueren y se desprenden, quedando solo algunas cicatrices en la seccion del tallo subterraneo.

Germinacion de las semillas de Ariocarpus kotschoubeyanus colectadas de los diferentes
anillos de la planta madre

Con las semillas colectadas de las diferentes partes de las plantas madre (N=30 plantas) se
realizaron siete tratamientos de germinacion. El &pice de la planta corresponde al anillo cero,
en el cual se generan los nuevos tubérculos y las estructuras reproductivas y donde se
encontraban los frutos recientes. El anillo uno corresponde a las semillas producidas entre
uno y 3.4 afios anteriores. Las semillas del anillo 2 corresponden a semillas producidas entre
3.5 y 9.8 afios anteriores y asi sucesivamente. EI numero de semillas germinadas por

tratamiento vari6 con relacion al namero de semillas disponible (Tabla 4.1).
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Tabla 4.1 Semillas germinadas de Ariocarpus kotschoubeyanus de una poblacion de
Tolimén, Querétaro, México, por tratamiento, sefialando la edad estimada de retencion de las
mismas en la planta madre. La tasa media de produccion de tubérculos por afio fue de 1.42
(£0.58).

Tratamientos Semillas puestas a Edad aproximada
germinar /repeticiones (afnos)
Anillo 0 y frutos 100/10 Recientes
Anillo 1 100/10 la27
Anillo 2 100/10 28a7.3
Anillo 3 80/8 7.4a13.3
Anillo 4 19/2 13.4a19.8
Anillo 5 30/3 19.9a23.9
Anillo 6 (semillas colectadas 28/3 >24

de tubérculos apunto de

desprenderse)

Las semillas fueron sembradas sin pre-tratamiento (i.e. lavado, escarificado o desinfeccion)
en cajas Petri de 5 cm de diametro, usando como sustrato agar bacterioldgico simple al 1%.
Las cajas se colocaron en una camara de germinacién Lumistell MR modelo ICP-19 (Gto.,
México), con fotoperiodos 12 luz//12h oscuridad y a una temperatura 25 °C (Nobel 1988;
Rojas-Aréchiga y Vazquez-Yanes 2000). Se registrd diariamente el nimero de semillas
germinadas hasta que se estabiliz6 la curva de germinacion. Se consider6 como semilla
germinada aquella en la que su radicula era visible.

Se determin® para cada tratamiento: tiempo de inicio y terminacion de la germinacion,
porcentaje final de germinacion y tiempo medio de germinacion (tso) (Maguire 1962). Para
determinar si existian diferencias significativas en la germinacion, los tiempos medios de
germinacion y el inicio y final de la germinacion entre tratamientos, se usé un modelo lineal
generalizado (GLM), usando una funcion de enlace logit y una distribucion binomial en el
caso de la germinacion, mientras que para los demas parametros se usé una distribucion de
Poisson en el programa JMP ® v 10.0.0. (SAS, 2012). Los analisis se realizaron con la ayuda
del programa JMP ® v 10.0.0. (SAS, 2012).
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Resultados

Germinacion de las semillas de Neolloydia conoidea de diferentes edades

En lo que se refiere a los porcentajes de germinacion, las semillas con mayor tiempo de
colecta (2.5 afos) presentaron los porcentajes mas altos, mientras que las semillas mas
recientemente colectadas (seis meses) presentaron los porcentajes mas bajos (yi2 = 440.2053,
gl=3, P<0.0001). En lo que se refiere al tiempo medio de germinacién, aunque las diferencias
no fueron significativas, las semillas de menor edad tienden a presentar mayor tiempo (i =
1.96, gl=2, P=0.98). El dia del inicio de la germinacion fue similar entre tratamientos (3 dias)
(xi® = 0.48, gl=2, P<0.78), aunque la finalizacion de la germinacion se prolongd cinco dias
mas en las semillas de mayor edad en comparacion con las mas recientes (yi? = 6.89, gl=2,
P=0.03). Resulta interesante mencionar que en obscuridad se obtuvo un porcentaje de
germinacion del 6.4% (Tabla 4.2; Figura 4.3).

Tabla 4.2 Germinacion de las semillas de Neolloydia conoidea de una poblacion de Tolimén,

Quereétaro, México (N=250 semillas/tratamiento). Entre paréntesis, el error estandar.

Afio de % final de Tiempo medio de Dia de inicio Dia Final
colecta germinacion germinacion

(ts0)
2014 82.8 (2.8) 8.3 (0.4) 3.3(0.3) 29.2 (1.6)
2015 80.8 (2.65) 9.9 (0.6) 3.5 (3.4) 23.80 (1.9)
2016 66 (4.18) 9.8 (0.7) 3.1(0.3) 24.80 (2.8)
Obscuridad 6.4 (1.4) - - -
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Figura. 4.3 Curvas de germinacion acumulada de las semillas de Neolloydia conoidea de
una poblacion de Toliman, Querétaro, México.

Germinacion de las semillas de Ariocarpus kotschoubeyanus

En los experimentos de germinacion de las semillas de A. kotschoubeyanus, no se obtuvieron
los resultados deseados, ya que para el 2015 so6lo 8 semillas germinaron y para el 2016
solamente se obtuvieron 4 semillas, mientras que en la obscuridad ninguna semilla germind.
Estos resultados pueden deberse a que las semillas de los frutos colectados eran inmaduras o
al hecho de que estas semillas necesitan un tiempo para una maduracion fisiologica, ya que
semillas colectadas entre los tricomas apicales de las plantas (anillo cero) en el mes de julio
2019 presentaron una tasa de germinacion del 51% (Uribe-Salazar, en preparacion). Ademas,
para las semillas de esta especie se ha encontrado germinacion del 56% (Flores et al. 2006)
y del 60% (Rojas-Aréchiga 2014).

Serotinia en Ariocarpus kotschoubeyanus

Las plantas colectadas para el estudio de serotinia presentaron en promedio 1.8 frutos
maduros y 3.3 (x0.52) anillos concéntricos de tuberculos, con un nimero minimo de 3 y un
maximo de 5, aunque solo tres plantas presentaron este tltimo numero (Tabla 4.3). EI 86.6
% de las plantas examinadas presentaron semillas retenidas entre los tubérculos de los

diferentes anillos, siendo el primer anillo (anillo 1) el que presenté mayor numero de semillas
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retenidas (N= 22.85 + 15.91) (Tabla 4.4). También se registraron plantulas creciendo entre
los tubérculos de los anillos més externos (4 plantulas en total en diferentes individuos)
(Figura 4.4).

Figura 4.4 Individuo de Ariocarpus kotschoubeyanus de Toliman, Querétaro, México, con
plantula creciendo entre los tubérculos. El tubérculo subyacente 0 mas externo a punto de
desprenderse.

110



Tabla. 4.3. Promedio de los parametros registrados para los ejemplares de Ariocarpus

kotschoubeyanus examinados de una poblacion de Tolimén, Querétaro, México (N=30).

Entre paréntesis + desviacion estandar.

Diametro Longitud del Longitud Nam. NUm. NUm. de NUmero de tubérculos/anillo
méaximo del tallo de laraiz  tubérculos anillos/individuo  frutos 1 2 3 4 5
tallo aéreo subterraneo principal  /individuo
(cm) (cm) (cm)
Promedio 4.6(0.8) 4.49(1.53) 4.33(1.2) 20.7(6.1) 3.3(0.5) 1.8(0.8) 3.8(1.4) 6.6(1.3) 8.8(24) 8.7(23) 85(12
Minimo 3.5 2.3 3 14 3 1 2 3 5 6 6
Maximo 6.5 8 7 34 5 4 7 10 15 13 9

Tabla. 4.4 Promedio de semillas contenidas en los frutos y retenidas entre los anillos

conformados por los tubérculos del tallo de los individuos de Ariocarpus kotschoubeyanus

en la poblacién de Tolimén, Querétaro, México. Se encontraron diferencias significativas

en el nimero de semillas retenidas por anillo (yi? = 251.78, gl=4, P<0.0001).

Numero de Semillas retenidas Numero de semillas retenidas/anillo/planta Semillas retenidas entre
semillas/fruto entre los ler 2do 3ro 4to 5to tubérculos muertos
tubérculos/individuo
Promedio 41.1(17.1) 31.92(21.51) 22.85(15.91) 9.72(10.91) 6.22(3.73) 4.8(4.65) 10(2) 2.3(1)
Minimo 2 4 2 1 1 1 9 1
Maximo 79 85 58 43 15 12 11 4
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Germinacion de las semillas obtenidas de los anillos del tallo de Ariocarpus
kotschoubeyanus

En lo que se refiere a la germinacion de las semillas obtenidas de los distintos anillos
conformados por los tubérculos del tallo de las plantas, se encontraron diferencias
significativas en la proporcion de semillas germinadas (x=251.78, gl=6; P<0.0001). El
porcentaje de germinacion mas alto se presento en las semillas provenientes del anillo 4,
seguidas por las del anillo 1, mientras que el menor porcentaje se present6 en las semillas
obtenidas de los frutos (los cuales corresponden a la floracion de noviembre de 2016) (Tabla
4.5 Figura 4.5). El valor més alto del tiempo medio de germinacion lo presentaron las
semillas de los frutos recién recolectados, mientras que el valor mas bajo se presento en las
semillas colectadas en los tubérculos muertos que estaban por desprenderse (x?=14.81, gl=6;
P=0.021). Las semillas colectadas en los anillos mas externos germinaron mas rapido que las
semillas de los frutos recién recolectados, encontrdndose diferencias significativas en el dia
de inicio de la germinacion por tratamiento (x>=38.39; gl=6; P<0.0001), pero no en el dia del
fin de la germinacion (x>=12.33, gl=6; P=0.054) (Tabla 4.5).

Tabla 4.5 Parametros de la germinacion de las semillas de Ariocarpus kotschoubeyanus
obtenidas de los de los anillos del tallo y de frutos recién formados de una poblacion de

Toliman, Querétaro, México. Promedio (£EE).

Semillas colectadas % germinacion tso (dias) Inicio (dia) Final (dia)
Anillo 0y frutos 13.57 (3.4) 6.69 (1.19) 6.14 (1.07) 7.14 (1.33)
Anillo 1 56 (5.42) 3.40 (0.24) 1.70 (0.26) 6.80 (0.70)
Anillo 2 51 (3.489 4.19 (0.54) 2.30 (0.42) 6.50 (0.76)
Anillo 3 52.5 (5.26) 4.16 (0.49) 1.75 (0.25) 7.63 (0.78)
Anillo 4 73.68 (7.69) 3(0.57) 2 (0.57) 6 (1.16)

Anillo 5 40 (5.77) 2.73 (0.69) 1.33 (0.33) 4.33 (1.85)
Anillo 6 (de tubérculos a punto 50.83 (10.44) 2.42(0.21) 1.66 (0.33) 3(0.57)

de desprenderse)
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Figura 4.5 Curva de germinacion acumulada de las semillas colectadas de los anillos
conformados por los tubérculos en los tallos de Ariocarpus kotschoubeyanus de la

poblacion de Toliman, Querétaro, México.

Discusion
Las semillas de N. conoidea de dos afios y seis meses de edad presentaron un mayor
porcentaje de germinacion que las semillas mas recientes (semillas de 2014= 82.8% vs.
semillas de 2016= 66.6%). Lo que indica que N. conoidea tiene un alto potencial para formar
bancos de semillas, sin embargo, son necesarios mas estudios a largo plazo, donde se evalué
la viabilidad de semillas preservadas en condiciones naturales, ademéas de ahondar en la
dindmica de las semillas después de su diseminacion, ya que estas quedan expuestas, por
ejemplo, a avidos depredadores, lo que limitaria el nimero de semillas disponibles para la
formacion de un banco de semillas (Rojas-Aréchiga y Vazquez-Yanes 2000). Las semillas

de N. conoidea presentaron fotoblastismo neutro ya que algunas semillas germinaron en la
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oscuridad, contrario a lo reportado para otras cactaceas globosas que presentan fotoblastismo
positivo. El fotoblastismo positivo parece ser un requerimiento necesario para la formacion
de un banco de semillas, ya que los mecanismos de percepcion de la luz que poseen las
semillas les permiten detectar las condiciones luminicas para germinar (Rojas-Aréchiga y
Batis 2001). Por otro lado, la presencia de una floracion en pulsos en N. conoidea (Arroyo-
Pérez et al. 20019) puede representar una ventaja para la formacién de bancos de semillas,
ya que al haber floracidn en pulsos se espera que haya fructificacion en pulsos a lo largo del
afio y, por lo tanto, algunas semillas podrian escapar de los depredadores y formar parte del
banco de semillas del suelo. La presencia de un banco de semillas en especies que viven en
zonas desérticas es importante, ya que las condiciones que promueven la germinacion y
permiten el establecimiento de plantulas se presentan ocasionalmente (Mandujano et al.
1997, Rojas-Aréchiga y VazquezYanes 2000, Sdnchez Hermes et al. 2012), por lo que al
haber semillas viables en el suelo podrian en algiin momento llegar a germinar y establecerse.
Se ha reportado la retencién de frutos y semillas en varios géneros de cactaceas, entre los
cuales se menciona al género Ariocarpus (Bravo-Hollis y Sanchez Mejorada 1991). Este
estudio presenta los primeros datos sobre la dinamica de retencion de las semillas entre el
tejido de la planta madre de A. kotschoubeyanus y de su proceso de germinacion. Los frutos
de A. kotschoubeyanus maduran hundidos en el tejido lanoso del &pice de la planta madre.
Cuando los frutos maduran, estos se secan y debido a que presentan dehiscencia, una porcion
de las semillas en ellos contenidas es liberada. La proporcidn de semillas retenidas o liberadas
depende de que tan inmerso o escondido se encuentre el fruto entre el tejido de la planta
madre. Se registraron frutos en la planta madre completamente inmersos mientras que otros
estaban parcial o totalmente expuestos. Asi que, la proporcion de semillas retenidas puede
variar, como se reporté para Mammillaria solisioides. donde un gran numero de plantas
liberaron sucesivamente todas sus semillas, mientras que otras retuvieron hasta el 80% de
ellas (Rodriguez-Ortega et al. 2006). Para el caso de A. kotschoubeyanus las semillas
liberadas, permanecen sobre la planta madre y debido a su pequefio tamafio (1.3mm de
diametro (Uribe-Salazar datos en preparacion)) pueden ser dispersadas por factores abidticos
como el viento y la lluvia o biéticos como el acarreo por hormigas, aunque hasta la fecha

esto no ha sido registrado en el campo.
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En A. kotschoubeyanus la porcion del fruto retenido y las semillas en ellos contenidos o las
semillas individuales, permanecen entre el tejido lanoso del &pice y los tubérculos. Los
nuevos tubérculos formados en la region apical del tallo desplazan a los anteriores a la region
subapical reteniendo las semillas que en ellos se encontraban. En el campo se observé que la
compactacion del tejido del tallo puede variar con las condiciones de humedad del ambiente,
de tal manera que en época méas humeda el espacio entre los tubérculos se incrementa y las
posibilidades de liberacion de las semillas contenidas entre los tubérculos se incrementan.
Rodriguez-Ortega et al. (2006) reportaron para tres especies del género Mammillaria que una
pequefia porcion de semillas permanece retenida en el tallo subterraneo. Para el caso de A.
kotschoubeyanus no se observaron semillas retenidas en el tallo subterraneo, por lo que la
liberacion de las semillas que aln permanecian entre las estructuras del tejido materno podria
darse en el momento en el que los tubérculos mas externos mueren y se desprenden de la
planta madre. La presencia de serotinia y la dinamica de la pérdida de tubérculos en A.
kotschoubeyanus, podria ser un fenémeno de gran importancia ya que favorece la persistencia
de bancos de semillas aéreos en la planta madre como se ha sugerido en otras cactaceas como
en Echinocactus platyacanthus (Lopez-Lopez 2006) y en algunas especies del género
Mammillaria (Rodriguez-Ortega et al. 2006, Peters et al. 2009). Esta estrategia permitiria la
exploracién de condiciones ambientales variables de un afio a otro, como las variaciones en
la precipitacion (Ellner y Shmida, 1981, Rodriguez-Ortega et al. 2006) y permitiria a los
individuos cubrir diversas apuestas en la que los fenotipos con germinacién tardia podrian
verse favorecidos sobre los fenotipos con germinacion rapida segun lo expuesto por Philippi
y Seger (1989) y Rodriguez-Ortega et al. (2006).

El mayor porcentaje de germinacion se observé en las semillas retenidas entre los tubérculos
que formaban el cuarto anillo (semillas de mas de 13 afios de edad), mientras que los valores
mas bajos se observaron en las semillas de los frutos recientemente formados, asi como en
las semillas colectadas del apice de la planta. Esto sugiere que las semillas de A.
kotschoubeyanus requieren de un tiempo para madurar antes de su germinacion, lo cual
coincide con observaciones previas, donde se encontré que semillas provenientes de frutos
recientes tuvieron un menor porcentaje de germinacion en comparacion con las semillas

colectadas de entre los tubérculos mas externos (Arroyo-Pérez 2014).
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En conclusion, la retencion de semillas en la poblacién de A. kotschoubeyanus en Toliman,
Querétaro, México, es un fendmeno recurrente en los individuos, ya que en el 86.6 % de las
plantas examinadas retenian semillas viables entre sus tubérculos, lo que refuerza la idea de
la existencia de serotinia en esta especie. La presencia de un banco de semillas aéreo
facilitado por la retencion de semillas entre los tubérculos, asi como la dindmica de la pérdida
de tubérculos podrian estar jugando un papel muy importante en la estructura y dindmica de
poblaciones de esta especie, por lo que la integracion de estos fendmenos en estudios de
dindmica poblacional es un aspecto critico para comprender el comportamiento demogréafico

de especies raras como Ariocarpus kotschoubeyanus.
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DISCUSION GENERAL

La investigacion aqui  presentada sobre el “Exito reproductivo y  germinacion
de Ariocarpus kotschoubeyanus y Neolloydia conoidea (Cactaceae) en una zona semiarida
de Querétaro” desarrollada en los cuatro capitulos que componen esta tesis se puede
condensar evocando las hipotesis planteadas inicialmente y haciendo algunos sefialamientos
precisos sobre ellas:

Hipdtesis 1: Si las especies simpatricas aqui estudiadas presentan similitud floral y muestran
una floracion secuencial o escalonada, es probable que compartan un alto porcentaje de
polinizadores.

Esta hipdtesis se comprobo, en el Capitulo I, ya que las especies presentan una gran similitud
floral y una floracion secuencial y comparten un alto porcentaje de polinizadores, lo cual
podria ser ventajoso, tanto para las cactaceas como para los polinizadores.

Hipotesis 2: Si las especies estudiadas presentan eventos de floracion sincronica, es probable
que su éxito reproductivo se reduzca en comparacion al éxito reproductivo de eventos
de floracion escalonados.

Esta hipdtesis no se pudo comprobar ya que aunque se tiene evidencia de que puede ocurrir
floracion sincrénica entre las especies estudiadas, durante el tiempo de estudio esto
no ocurrio, por lo que este punto queda pendiente para futuros estudios (Capitulo I).
Hipdtesis 3: Si A. kotschoubeyanus presenta un periodo corto de floracion, es probable
que presente una alta sincronia floral. Y en caso de presentarse pulsos discretos de floracion,
estos podrian presentar diferencias en su sincronia y estar altamente relacionada con el éxito
reproductivo.

En el Capitulo 11, se comprueba gue A. kotschoubeyanus es una especie con un periodo de
floracién relativamente corto (41-54 dias) comparado con los de otras cactaceas globosas.
Sin embargo, se encontro que los valores de sincronia floral evaluados a través de los indices
de sincronia de Augspurgery de Marquis presentan valores relativamente bajos y se
encontré que estos valores de sincronia no estaban relacionados con los valores de éxito
reproductivo (fruit set y seed set) tanto del evento completo de floracién como de cada uno

de los pulsos de floracion.
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Hipotesis 4: Si N. conoidea presenta un periodo de floracion largo y se parte de la suposicion
de que la sincronia floral estda inversamente relacionada con la longitud del periodo de
floraciobn de una poblacion, entonces, es probable que, a nivel general, existauna
baja sincronia y que no exista una relacion con el éxito reproductivo, pero esta sincronia y su
relacion con el éxito reproductivo podria variar a lo largo del periodo
reproductivo si se detectan pulsos discretos de floracion.

En el Capitulo I11, se confirma que N. conoidea presenta un periodo de floracion largo y que
su sincronia floral es baja como se esperaba. Ademas, se encontraron pulsos discretos de
floracion para los dos afios de estudio observandose una variacion en los indices de sincronia
y el éxito reproductivo de estos pulsos, aungque no se encontro relacion entre la sincronia y
los valores de éxito reproductivo.

Por dltimo, aunque no se presenté como hipdtesis inicial, en el Capitulo IV, se presenta
evidencia de que A. kotschoubeyanus presenta el fenémeno de serotinia, ya que las plantas
madres retienen parte de las semillas producidas y estas permanecen viables a través del
tiempo. Con respecto a la germinacion de las semillas de N. conoidea se encontré que su
viabilidad se incrementa con el tiempo y que algunas semillas pueden germinar en la
obscuridad, lo que lleva a suponer que las semillas de esta especie presentan fotoblastismo
neutro.

Los datos presentados en esta tesis permiten un acercamiento a la biologia reproductiva de
dos especies de cactacea que coexisten en una zona semiarida de Querétaro y abre nuevas
interrogantes sobre la historia de vida de los polinizadores y la importancia que las flores de

las cactaceas tienen en la coexistencia de las especies en las comunidades xerdfilas.
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CONCLUSIONES GENERALES

-La época reproductiva de las dos especies de estudio se encuentra desfasada en el tiempo.
Ariocarpus kotschoubeyanus es una especie con un corto periodo reproductivo, con
una floracién otofial, mientras que Neolloydia conoidea presentd un periodo
reproductivo mas largo, con floracion en la primavera y el verano.

-Las flores de las especies estudiadas son muy similares, en forma, tamafio, color, tiempo de
vida (dos dias), comportamiento y en la produccién de polen. Son polinizadas por
abejas solitarias nativas y por la abeja social exética A. mellifera.

- La separacion en los periodos de floracion y las similitudes en las flores de estas especies
simpatricas podria ser un factor importante en la coexistencia de las especies
estudiadas, ya que pueden utilizar los mismos polinizadores y evitar la competencia
interespecifica.

-En lo que respecta al sistema de apareamiento y de cruza, ambas especies presentan un
sistema de apareamiento xen6gamo obligado, mientras que para el sistema de cruza
los experimentos de polinizacion sugieren que A. kotschoubeyanus presenta un
sistema mixto con tendencia a la entrecruza y N. conoidea un sistema de entrecruza.

-El patrdén de floracién para las dos especies fue diferente, A. kotschoubeyanus present6 un
patrén de floracion bimodal, mientras que N. conoidea present6 un patron de floracion

en pulsos (multimodal), con gaps entre modas o pulsos.

-Los indices de sincronia poblacional estimados para A. kotschoubeyanus y N. conoidea
reflejan una sincronia floral baja para ambas especies tanto por periodo completo de
floracion como por pulsos y esta no se encuentra correlacionada con el éxito
reproductivo.

-Las semillas de N. conoidea de mayor edad presentaron un mayor porcentaje de germinacion
que las semillas mas recientes (semillas de 2014= 82.8% vs semillas de 2016= 66.6%)
y las semillas germinadas en oscuridad tuvieron un porcentaje de germinacién muy
bajo (6.4%.), lo que sugiere que la mayoria de las semillas producidas son

fotoblasticas positivas.
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- El 86.6 % de las plantas examinadas de A. kotschoubeyanus retenian semillas entre sus
tubérculos. Las semillas que presentaron mayor porcentaje de germinacion fueron las
semillas que se encontraban retenidas en el cuarto anillo y las semillas recientes
colectadas de los frutos o del apice de la planta presentaron los porcentajes mas bajos
de germinacion. Un banco de semillas aéreo en esta especie podria estar jugando un
papel muy importante en la estructura y dindmica de sus poblaciones.

Este trabajo representa el primer acercamiento a la biologia reproductiva de N. conoidea y se

representa el primer reporte sobre reproduccion de una de las poblaciones més surefias de A.
kotschoubeyanus asi como el primer estudio sobre serotinia en esta especie.
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Hesumen

Antecedentes: Los estudios sobre los patrones de (orscion, smeronda floral y éxite reproductive en cacticess son incipientes v de muches
especies se desconoce prachicamente <u baodogia reproductiva como ocume con la cacticea globosa Neolloydie comofdea.

Preguatas: (Como ex el patron de oracsin a navel pablacional? (Cémo es la sincronda Noral? v | Existe relacson entre la sincronia (oral y
el éxito reproductive’

Especie: Neollopdio conoider Brtton & HRose (Cactaceae)

Sitio de estudio ¥ fechas Mumcypo de Tolimin en Querétaro, Méxco. Dos afios de observaciones (M = 146 midividuos en 2005, 142 en
2016) en una poblscion de Neolloydia conpidea.

Metodos: Censo de ks Nores en anbess y anahisis de la fenologia de floracson a ravés de Estmadores de Derssdad por Kernel (EDK) v
componenes gawssianos. Determmacsin de la sincronia floral a través de bos indices de Augspurger (5,) v de Marguis (5,) ¥ comparacian
del éxitiy reproductiva (frail set v seed set) por afo y por pubios.

Resubtndoa: Neolloydia comoidea presentd un patrin de Noracion con 5 a 6 pulsos discretos al afio. La sincronia por afio y por pulsos fise haja
¥ nar se comelaciond con el éxito reproductive.

Conclusiones: Neolloydis conoidea presenla un patrin de floracsin en pulses con bajos niveles de sincronia. Este es el primer registro de
decha estrategia para una cacldosa globosa, aungue un patron similar ya ha sido reportado para uma cactacea colummar. Sugenmos que esio
podria representar una estrategia de “bel hedging™ en el sio de estuds.

Palabras clave: Estimadores de densidad por kernel, pairon de Noracion, proporcsin de frutos, proporciin de semillas.

Ahbstruct

Background: $iudses on flowering patterns, Moral synchrony and reproductive success m cacti are mcipient. Reproductve biology of most
cacls species 15 unknown, such as the case of the globose caclus Neolloydia conaidea.

Questions: How 15 the pattern of Nowenng at the populatien level? How 15 the floral synchrony? 15 there a relasonship between Noral syn-
chrony and reproghectove suopess™

Species: Neollopbo conoider (D) Britton & Rose (Caclcess).

Study site and dates: Munscipality ol Tanlirnadin, Querétare, Méxwo. Two vears of sheervations (N = 146 imdividualks m 3015, 142 in 2006)
in a population of Neolloydie conoidea.

Methads: Census af flowers in anthesis and analysis of (lowenng phenology through Kemel Density Estimastors (KDE) and Gaussian com-
ponents. Determmation of Noral synchrony through Augspurger (5, ) and Margus (5,) indexes and comparison af reproductive ssccess ( frun
sel and seed set) per vear and per pulse.

Resubls: Neollopdio comoidea presents a flowering of pulsed pattern with low synchrony levels. This s the firg record of thes sirategy for a
ehobose cactus, although a simlar patlern bas already been reported for a colummar cactus. We sagppest that thes could represent a reproductnve
stralegy of "bel hedgme” on stody sie.

Conclusions: Neolloydia comaiden presents a patlern of flowenng in pulses with bow levels ol synchrony. This i the first record of such a
strategy for a globose cactus, although a similar patiern bhas alresdy been reported for 2 columnar cactus. We sugges that this could represent
a “bet bedging™ strategy a1 the study sibe.

Keywords: Flowering pattern, frl set, kermels’ density estimators, seed sel
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La floraciin es ¢l proceso dentro del ciclo de vida de las
angiospermas con ¢l cual se inicia la reproduccion sexual
(Fenner 1998, Jiménez-Sierra & Matias-Palafox 2010, Mar-
quez ef al. 2013). El pericdo de floracion puede definirse
coma el intervalo de tiermpo en el que los individuos de una
poblacidn producen flores, exponiéndolas a posibles agentes
polinizadores (Primack 1985, Rathke & Lacey 1985, Fenner
1998). El periodo de la floracion puede estar restring ido tanio
por factores extgenos como endbgenos. Entre los factores
exdgenos encontramos factores abidticos como la tempera-
tura, ¢l perisdo de lluvia, la humedad relativa v el fotope-
rnindo (Rathke & Lacey 1985, Fenner 1998, Borchert er al.
2004) v bidticos como la disponibilidad de polinizadores, de
dispersores v depredadores de semillas (Elzinga et af. 2007,
Giorgis ef al. 2015). Como factores enddgenos se encucniran
las caracteristicas evolutivas v filogenéticas propias de cada
especie, las cuales condicionan la velocidad de respuesta de
los organismos para la formacion de flores (Marquis 1988,
Fenner 1998, Fox 2003), asi como la cantidad de recursos
almacenados por los organismos, donde ¢l tamafio v la ar-
quitectura de la cspecie son importantes (Ollerton & Lack
1998). Dehido al conjunto de factores antcs mencionados s
posible entonces, encontrar una gran vanedad de patromes fo-
noligicos de floracidn aun dentro de una misma comunidad.
(Gentry 1974, Augspurger 1983, Newstrom er & 1994).

La fenologia floral puede ser descrita a diferentes ni-
veles: intraindividual, poblackonal v a nivel de comumidad
{Newstrom er o 1994, Kudo 2006, Munguia-Rosas & Sosa
2010). Entre los principales aspectos considerados para la
descripeiin de la fenologia floral se encuentran: la fecha de
inicio (aparicidn de la primera flor); la fiecha de finalizacidn,
la duraciém, asi como la sincronia floral {Mewstrom 19494,
Munguia-Rosas & Sosa 2010). La sincronia floral es la coin-
cidencia en la produccidn de flores en un tiempo determinado
v sucle ser cuantificada a través de diversos indices (Janzen
1967, Augspurger 1983, Dominguez & Dirzo 19935, Crone
& Lesica 2004, Michalski & Durka 2007, Munguia-Rosas &
Sosa 2010). La importancia de la sincronia floral radica en
la potencial ventaja que ésta otorgaria sobre el éxito repro-
ductivo de las plantas que requieren de polinizaciin cruzada
{Augspurger 1983, Marquis 1988, Mahoro 2002, Kudo 2006,
Michalski & Durka 2007), ya que ésta aumentaria la dispo-
nihilidad de consortes (mate availability) (Gentry 1974) v
reduciria la limitackin de polen (Gentry 1974, Mon & Pipoly
1984). Sin embargo, sungue las probabilidades de entrecruza-
miento se incrementarian con ka sincronia floral, también es
probable que existan umbrales en la densidad del recurso que
puedan promover una baja movilidad de los polinizadores,
con ko que se podria mcrementar la gedtonogamia o poliniza-
cifin entre las flores de un mismo individuo (Rathke & Lacey
1985). Segin Augspurger {1983) alios valores de sincronia
de floracion poblacional se asocian con: a) Cortos periodos
de floracking b} Alias densidades poblacionales; c) Altas
densidades de flores efimeras v d) La presencia de botones
florales latentes que cstdn a la espera de un estimulo ambicn-
tal que detonan su desarrollo. En contraste, las especics con
baja sincronia floral presentan larges periodos de floracidn,
sin claros factores ambientales que actien como disparadores.
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de este proceso, ademds de que no presentan botones flo-
rales latentes y sus poblaciones presentan bajas densidades.

En México, los estudios sobre fenologia floral en cac-
taceas son incipientes, a pesar de gue el pais es uno de los
principales centros de diversificacion de dicha familia. La
mayor parte de estos estudios, se han centrado en cacticeas
columnares dado que tanto sus flores como sus frutos son
recursos importantes para verbehbrados como aves y mur-
citlagos (Mandujano ef al. 20100, En ko que respecta a las
cacticeas globosas, las cuales no son tan conspicuas como
las columnares, sc sabe que algunas especies pueden tener
perindos de floracion que se cxticnden por varios meses
como ocurre en Thelocactus lewcacanthns Britton & Rose
sap. schmollil {Werdenm ) Mosco & Zanov. (Martinez-Ra-
mos 200 T) y Ferocacius recurvas (Mill.) Borg ssp. recirvus
{Arias er af. 1997). La produccién de flores de estas cacticeas
constituye recursos polenciales para pequefios vertebrados ¢
insectos, algunos de los cuales actian como agentes polini-
zadores, En los tres estudios existentes sobre sincronia floral
en cactdceas globosas, incluyendo a Ferocacius cylindraceus
{Engeclm.) Crreutt (cuyo periede de floracion es de 20-23
semanas); F. wislizend Britton & Rose (con un periodo de
floracidon de 13-15 semanas) (Mclntosh 2002) v Arocarpus
kotschowhevanns (Lem.) K. Schum de Tamaulipas (con un
periodo de florackin de 7 dias), no se ha encontrado una
correlacion enire la sincronka floral v el éxito reproductive
{Mclntosh 2002, Salomé-Diaz 2004).

Muestro estudio se centra en una poblacidn de la peque-
fa cacticea globosa, Neollovdia conoidea (DC.) Britton &
Rase que habita en el estado de Querétaro, en la cual hemos
observado gue la floracion se presenta durante la primavera
v el verano. Sin embargo, hasta la fecha no hay estudios
detallados sobre su fenologia floral y se desconoce si ésta es
continua o s¢ presentan pulsos en los que se alternan perindos
de floracidn con perindos en los que no se ohservan flores.
Nuestro objetivo general fue describir el patrn de floracion
de N conoidea a nivel poblacional, v de manera particular:
a) determinar la sincronia floral a lo largo del periodo de
floracidn v, en su caso, dentro de pulsos discretos de pro-
ducciin de flores v b) indagar sobre la posible existencia
de una relaciém entre la simcronia floral v el éxito repro-
ductivo. Asi, partiendo de la suposicion de gue la sincronia
floral estaria inversamenie relacionada con la longitud del
periodo de floracion en una poblacikin { Augspurger 1983) v
de que una mayor sincronia favoreceria el enfrecruzamicnio
{Augspurger 1983, Michalski & Durka 2007), avanzamos la
hipitesis de que, a nivel general, habria una baja relacion
entre sincronia y éxito reproductive, pero que esta relacion
seria variable a lo largo del periodo reproductivo en caso de
encontrarse pulsos discretos de floracion. Nuestras preguntas
de investigacidn fueron: [Cémo es el patrdn de floracidn a
nivel poblacional? [Céomo es la sincronia floral? y [ Existe
relacidn entre la sincronia floral v el éxito reprodwctive?

Materiales v métodos

Especte. Neolloydia conmoidea s una cacticea cortamente
cilindrica. Al inicio, su talle es simple v con la edad se
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ramifica, alcanzando hasta 15 em de aliura (Bravo-Hollis &
Sinchez-Mejorada 1991). Esta especie se distnibuye desde
el sur de Estados Unidos hasta la regidn central de México
{Guzmin ef al. 2003). Las flores emergen de las axilas de
los tubéreulos apicales o subapicales v son de 3 a 4 cm de
longitud, de color magenta {Brave-Hollis & Sénchez-Mejo-
rada 1991). La antesis es diuma, las flores abren dos dias
y requicren de polinizacion cruzada, para la formacidon de
sernillas, va que la especic es autoincompatible. Los hime-
mipteros {Apis mellifera v otras abejas solitarias nativas)
actian como sus principales polinizadores (E. Armoyo-Pé-
rez, datos no publicados). Neallovdia conaldea es una planta
omamental apreciada por los coleccionistas y aunque no
s¢ encuentra en alguna catcgoria de riesgo, es altamente
wvulnerable por las miltiples actividades humanas, donde ¢l
cambio de uso del suelo, el pisoteo del ganado v la colecta
directa de ejemplares son los factores principales gue po-
nen en riesgo a las poblaciones en el estado de Querétaro
{Scheinvar 2004 ).

Siro de estidio. El sitio de estudio se encuentra en la regitn
centro geste del estado de Querétaro, México, cerca del po-
blado de San Miguel Tolimén, municipio de Tolimén. La ve-
getacion presente es matomral xerdfilo micrdfilo en donde las
especics dominantes son Acacia vernicosa Stand . Fouguleria
splendens Engelman (Fouwquicniaceae); Karwinshia humbol-
altiane Schult & Zuce. (Rhamnaceae); Lippia graveolens Kun-
th (Verbenaceae) y Parthentum incanumt Kunth (Asteraceas)
{Scheinvar 2004). También sc encuentran representadas otras
espocics de cacticeas como Owlindropemtia leprocandis (D(C)
F. M. Knuth; Coryplantia radiens Brtton & Rose; O erecta
Lem.; Eckinocersus cinerascens Lem; Echinocacms playa-
camthus Link et Oito; Ferocacms latispines Britton y Rosc;
Mawumillaria parkinsonit Ehrenb; M. perbella Hildm. ex K.
Schum. y Mhelocacrus leucacanthus Britton & Rose {Sche-
inwvar 2004). El drea de estudio perienece a la zona drida
querctana-hidalguense, region Sierra Madre Oriental. En ¢l
sitio ¢l sustraio es calizo intercalado con afloramicntos de
lutitas {Arrovo-Pérez 2014, Bayona 2016). El clima es este-
pario semi seco templado con luvias en verano. El mes mas
cilido es mayo cuando se alcanzan temperaturas maximas
entre 22.5 v 30 °C v ¢l mes mds frio es fehrero con tempe-
raturas que oscilan entre 4.5 y 14 *C. La precipitacidn anual
oscila entre 380 a 470 mm vy los meses con mayor cantidad
de lluvia van de mayo a octubre (CONAGLUA 2010, Bayona
2006).

Fenologia de la flovacidn. En febrero de 2015 dentro de
una hectirea, se marcaron 200 individuos de N. conoidea.
Durante la época reproductiva de 2015 y 2016 {marzo-mo-
wviembre) se siguieron individualmente, a través de censos
semanales, las flores en aniesis presentes en estos imdividwos,
Solamente los organismos con una alfura mayor a 4 cm,
produjeron estructuras reproductivas, por lo que se conid
con 146 individwos para 2015 v 142 para 2016 {va que al-
gunos individwos desaparecieron). A partir de estos datos se
claboraron matrices de floracién/individuo/dia. La frecuencia
de produccion de flores/dia, fue analizada a través de Esti-
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madores de Densidad por Kemel (EDK) (Tarter & Kronmal
1976, Chambers er al. 1983, Silverman 1986, Fox 1990, Hir-
dle 1991, Salgado-Ugane er af. 2000, Salgado-Ugarie 2002,
Salgado-Ugarte ef af. 2005) y el programa Stata {StataC orp.
2013). La distmbuciin multimoedal resultante representa una
distribucion mezclada la cual puede considerarse compuesta
por distribuciones gaussianas individuales. La separaciin de
los componentes gaussianos de esta distribucion se hizo me-
diante ¢l método de Bhattacharya (1967) con las rutinas de
computo de Salgado-Ugarte er al. (1994; 2005). Los valores
de las medias de estos componentes, mas menos wna des-
viacidn estindar fueron considerados como intervalos para
la evaluacién de la sincronia floral v del éxito reproducti-
vo/'pulso,

Sincronia fToral. La sincronia floral ha sido evaluada me-
dianie ¢l uso de diversos indices (Poole & Rathcken 1979,
Aungspurger 1983, Marquis 1988, Bolmgren 1998, Mahoro
2002, Giorgis er al. 20015). A nivel poblacional, los indices
més utilizados han sido ¢l de Augspurger (S,) v el de Mar-
quis {5, ). Ambos producen resultados que oscilan entre 0 y
1, donde 1 representa la maxima sincronia y cero la ausencia
de ésta (Michalski & Dwurka 2007). No obstante, ¢l indice
de Augspurger, ha sido criticado debido a su dependencia a
la dwraciin de la floracidn y a la falta de consideracidn del
nimere de flores producidas sincrdnicamente, es decir gue
s¢ lirnita a la presencia o ausencia de flores/mdividuo (Bol-
mgren 1998, Michalski & Durka 2007). En este trabajo se
presentan los resultados obtenidos con el empleo de ambos
indices. El indice de Augspurger se calculd con la finalidad
de hacer comparaciones con otros estudios de cacticeas, en
los cuales este indice ha sido empleado (Mclntosh 2002,
Munguia-Rosas & Sosa 2010, Salomé-Diaz 20014). Sin em-
hargo, presentamos tambvén ¢l indice de Marquis va que éste
es aprogiado cuando los individuos producen varias flores
sinerdnicamente (Bolmgren 1998, Michalski & Durka 2007)
como ocurme con N conoddea.

El indice de sincronia de Augspurger (1983) (5,) fue

calculado como:
1 1 -
. =[n—1}x[f]x§e"'

donde n es el nimero de individeos en la poblacian, £ es e
nimero de dias del individuo § en floracién v e el nimero
de dias que ambos individuos § y | estuvieron en floracion
simcrdmnica

Mieniras que ¢l indice de sincronia de Marquis (1998)
{5,,), fue caleulado como:

L

donde x es el nimero de flores de cada individuo en el
tiemipo ¢, Xx, es el nimero total de flores de cada individuo
durante tndo ¢l periodo de floracidn, # es ¢l nimero de dias
que los mdivideos estin en floracion v P, es la proporcidn
de todas las planias con flores en el dia r+ Ambos indi-
ces fueron caleulados utilizando ¢l paguete “Flower™ (Mi-
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chalski & Durka 2007), en B 3.4.0 (R Development Core
Tearn 2007},

Exito reproductive. El éxito reproductivo por afo v pulsos
s¢ evalud a través del fruit set v ol seed set que son medidas
generalmente empleadas en estudios de biologia reproducti-
va (Mandujano ef al 2010). El fruit set se calculd, como la
probabilidad de paso de una flor a fruto y el seed set, como
la probabilidad de paso de dvulo a semilla. El promedio de
dvubps/flor se obtuvo a pantir del conteo de los dvulos de 20
flores de 20 individuos diferentes de N comoldea, las cuales
fucron colectadas en mayo de 2015, El mimero de semillas
por fruto se obtuve a partir de los frutos provenientes de
los diferentes pulsos de floracion. El seed set silo se pudo
calcular para ¢l 2006 cuando se contd con fratos completos
de la especie de estudio.

Para determinar el efecto de la sincronia sobre el éxito
reproductivo (fruit set v seed set) se wtilizaron andlisis no
paramétricos de correlaciin (Spearman, p) yva gue los datos
mo presentaron normalidad. Para determinar diferencias sig-
mificativas de los parimetros estudiados a través del tiempo
{indices de sincronka, fruit set v seed set) se realizaron proe-
has de Kruskall-Wallis con nivel de significancia de 0.05.
En caso de encontrarse diferencias significativas se empled
la prucha de Wilcoxon para determinar cuiles pulsos eran
diferentes. Para la comparacion de la amplitud promedio
de los pulsos enire aflos, se aplich una ANOVA, ya que
este parametro presentd una distribucidn normal. Tedos los

(@) s
13
™
L]
-
jo
*J.l
a
B ] L i) 3 ur () i am g= i Ife -3 1 L
1}
"
- 'a' _
m - L. - [, -
. -
ai L]
-
'
o M @ W i3 1% me e N M M e
e
5@ . *
[| .
9 .
; o " - .
§* * ol
d . 4
5 ‘i. P o
-
U N LT T S T
E m M@ W @ Im @ auE A M M me  me
Dm ded atia

anilisis estadisticos se llevaron a cabo utilizando el software
estadistico JMP® v1000.0.

Resultados

El perindo de floracion de N comoiden, ocurmid durante la
primavera v verano (de marzo a septicmbre), tanto en 2015
como en 2016, ko cual coincide aproximadamentz con la
época mds cilida v Mluviosa para el sitio (Figura 1). Para
ambos afos, la floracidn poblacional no fue continua duran-
te estos sicle meses, Sin0 gue se presentaron varios pulsos
separados por periodos de entre cuatro y 26 dias en los que
no se observaron flores. El andlisis de la dismbuocién del
nimere de flores diarias en antesis en la poblacitn a través
de EDEK mostrd & modas para 2015 v 5 modas para el 2016
{Figura 2).

La amplitud de los pulsos varid entre 11 v 23 dias con-
siderando ambos afos, con una media de 14 (= 2.75) dias
para el primer afo y de 18 (£ 4.38) dias para ¢ segundo
afio, no encontrandose diferencias significativas entre és-
tag (Tablas 1 y 2} La frecuencia de floracion/pulso, varid
enire 19 y 435 flores en el 2015 v entre 19 y 408 en el
2016, En el tercer pulso de floracion para amhos aflos se
presentd la méxima frecuencia (Tabla 2). El porcentaje de
individwos con flores/pulso también varnd, presentindose
los porcentajes més alios para ambos afes durante el tercer
pulso {con 77 v 86 % de los individuos, respectivamente )
{Tabla 2).
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pulsos de i lizados: a) Fh on 2015; b) Floracion 2016,

(FO = Frecuencia observada y E = amplitud de cada pulso).

El niimero de pulsos en los que participd cada individuo a
lo largo del afo es variable, encontrindose que solamente 27
individuos (19 %) en 2015 y 39 (27 %) en 2016, produjeron
flores en tan solo un pulso. Por lo que 119 en 2015 (81 %) v
103 en 2016 (73 %) de los individuos reproductores produ-
jeron flores en mas de un pulso /afo. No se encontrd ningdn
individuo que participara en los seis pulsos del 2016 y tan

s 38
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Figura 3. Porcentaje de individuos de N. conoiden por mimero de
pulsos en los que produjeroa flores por ado

sblo cinco individuos (3 %) en 2015 y cuatro individuos (2
%) en 2016 produjeron flores en cinco pulsos (Figura 3).

El valor medio del indice de sincronia de floracion de
Augspurger (S,) para ¢l primer aflo fue mayor que para ¢l
segundo (0.19 = 0.005 vs. 0.15 £ 0.006) (Tabla 1). EI S, de
los pulsos del primer afio varié entre 0.16 y 0.34 y para ¢l
segundo entre 0.16 y 0.42. Al comparar los S, de los pulsos
intra anuales se encontraron diferencias significativas (Tabla
2). En lo que se refiere a los valores medios anuales obte-
nidos a través del indice de sincronia de Marquis (S,)), se
encontrd la misma tendencia que la mostrada con el indice
de Ausperger, aunque las diferencias no resultaron significa-
tivas (2015 = 0.41 = 0.068 vs. 2016 = 0.33 + 0.029) (Tabla
1). Los valores de sincronia de Marquis para los pulsos intra
anuales, oscilaron entre 0.23 y 0.54 para el primer afio y entre
0.23 y 0.48 para el segundo aflo, encontrindose diferencias
significativas intra anuales (Tabla 2). Para ambos afos los
pulsos con los valores mis altos de sincronia tienden a pre-
sentarse en los cuatro primeros pulsos.

El fruit set promedio del primer aho fue més alto que ¢l
del segundo (2015 = 0.67 = 0.022 vs. 2016 = 0.58 £ 0.023)
(Kruskall-Wallis con nivel de significancia de 0.05) (Tabla
1). Se observaron diferencias significativas intra anuales en
los valores medios de fruit set (Tabla 2) y aunque ¢l patron
observado no es claro, los valores mas bajos tienden a presen-
tarse en los primeros pulsos, incrementindose hacia los pul-
sos intermedios (para el 2015) o altimos (para ¢l 2016). En lo
que respecta al seed set promedio para el 2016 (inico afio en
¢l que este pardmetro pudo ser calculado), su valor medio fue

Tabla 1. Px des de la fl on de una poblacion de Neolloydia ¢ dea: Fi 3a = Ni de flores producsdas al afo; S =
Indice de sincronia de Augspurger; U= lndlxdesutrmna de Marquis (Medu + Emor Estandar)
Afio Nuim. pulsos Amplitud por pulso (dias) Frecuencia S, S, Fruit set Seed set
2015 6 14 (£2.75y 930 0.19 (20006 041 (+0.068) 067 (£0.022y
2016 5 18 (£4.38) Y07 0I5 (+0.004) 033 (40.029) 058 (40.023)" 0692008
=016, P =090 F=308 P=011 =058 P>025
Superind con letras difi sialan daf 1as ssgmificativas procha Wilcoxon (P < 0.05)
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Tabla 2. Parimetros de los pulsos de floracion de N conoidea: §, = indice de smcronia de Augspurger; - indsce de sincromia de Marquis

{Media & Emmor estandar).

Amplitnd ] .
e Pubus p::!:;m "“"i“""";‘;“““'“ {N_.::f_':““:ml 5, 5, Fruitset  Seed set
m 11 1497 28 DINEIZF 0ANOZZFE 0370480
2do 17 56.29 195 OZ300BF O3S0 0690420
;f'liﬁ Zer 17 7724 435 OM004F  OSHO40F 072036
dto 15 49.10 77 OINEITF  DS40ETF  0.730.38)
Sto 13 1017 19 D24009F DINOIEF  0IT(R4EP
Bto 1 11.37 26 QIS006F DIWOITP 0STHO4TH .
Trs 11 e 24 042(0.19¢  OAS30F 029039 065001}
_— 2do 17 5704 179 OZ300BF 03400299 0SNO43E 076003
N- 142 3er 19 8591 AnE OIN004F  OALDI0F OSS040F 0.560.05)°
ato 19 4295 7 02005F 0IW0IIF  0SNOAE 0THROT)
Sto b 4084 19 OI6005¢ O20I6F 065040 0.740.05)°

Pam cada afio, letras diferentes en la misma columna representan diferencias sagmificativas, prueba Wilcoxon (P < 0,05).

de 069 (= 0.08) no encontréndose diferencias significativas
enire pulsos. Ademds, no se encontraron cormelaciones entre
la sincronia floral evaluada a través del indice de Augspurger
v del indice de Marguis con el éxito reproductive determina-
o a través del fruit set y ¢l seed set (Tabla 3).

Discusiin
El periodo de floracion de ka poblacion de N. comoidas se

extendid por sicte meses. Este patrén podria ser unirmodal
=i al principio aparecicran pocas flores v su nlmero se in-

crementard con ¢l ticmpo hasta llegar 8 un méiximo v luego
disminuyera al final de la floracion (Stephenson 1982). Mo
obstante, al observar cste proceso con detalle se distinguwen
pulsos de floracion de entre 11 y 23 dias separados por inter-
wvalos de entre 4 v 26 dias en los que no se presentan flores,
En las grificas de dispersion se visualizan varios picos de flo-
racitn y el andlisis de estas frocuencias a través de EDK nos
permitid catimar ¢l mimero de modas o pulsos/afio. Patrones
de floracién en pulsos han sido descritos para especies de la
familia Juncaceae donde los pulsos aunados a una alta sincro-
nia de floracion parecen favorecer la polinizaciin anemdfila

Tabla 3. Correlaciones entre bos indice de smcromia: Augspurger (5, )y Marquis (8} y el éxfo reproductiva: fruit set y seed set. Por afio y pulsos

intra apuales. {Coeficientes de comrelacion de Spearman (P = 0.00 1)L

5, Fruit set 8y, fruit sct S, Seed et 5, Seed set
r r [ [ u P r
M5 0008 0.134 -0.0477 03766
Ter 0.2251 0.3851 0.2341 03657
2do ALDEI6 04718 00432 07001
Zer 01229 0.1636 -0.1634 0.0632
™ 0.08 0.4752 02333 0.3674
St ALDR4S 0.7478 -A0.1839 0981
filo 1257 0.608 00867 0.7243
P r P P P ”» r
M6 0519 0341 00631 02466 A.1637 01183 <0137 0.1582
Ter 4235 0.0907 0.3594 01566 02356 0.2501 0.2385 0.1259
Zdo 00658 0.5504 00848 0.4518 -0.0023 0.3256 01578 0.0230
Zer 0.0223 0.82076 01338 01416 02556 0351 00852 0.4521
™ 0.2704 0.0878 0.1358 0.2967 0.1278 0.6523 -0LIE80 0.1456
o 00094 0.5439 01412 02004 -0.3201 03554 05891 0.0:927
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die estas especies (Michalski & Durka 2007). Dentro de la
familia Cactaccae solo para la especic columnar Pilosoce-
reus leucochepalus, se ha descrito un pairin de floracidn en
pulsos, el cual muestra una baja sincronia (Munguia-Rosas &
Sosa 2000). Sin ermbargo, en los estudios antes mencionados,
el componamiento pulsado de la floracion se refiere al mi-
mero de pulsos observados por individuo. Nuestro enfoque,
en cambio s¢ basa en la frecuencia de flores abierias/dia a
mivel poblacional, en cuyo caso los pulses podrian ser resul-
tado de floraciones alternantes de distintos individuos o el
producto de floraciones repetidas de los mismos mdividuos.
Para N. conatdea, bos pulsos observados parecen ser producio
en su mayor parte de pulsaciones a nivel de individuos, yva
que entre el Bl v 73 % de estos produjeron flores en méds
de un pulso por afio. Este patron no ha sido reportado en
ninguna cacticea globosa, ya gque gencralmente los estudios
de fenologia floral se han abocado a determinar la duracion
diel periodo de floracién v los picos observados a través de
censos mensuales o quincenales sin un seguimiento indivi-
dual de las flores (Mclntosh 2002, Massar & Ramirez 2004,
Matias-Palafox er al. 2017). Solamente encontramos en la
literatura un trabajo donde se evidencia la ocurrencia de
pulsos en la cacticea columnar Pilasacerews lencocephalus
{Munguia-Rosas & Sousa 2010).

Se ha sugerido que para las especies polinizadas por vec-
tores bidticos, un patrin de floracion intermitente permitiria
una distribuciin de los recursos florales en un periodo de
tiermpe més largo, con ko cual se minimizarian los riesgos de
presentar un sobo evento de reproduccion, en el cual cambios
azrarpses en los factores bidticos (florivoria o limitacidn de
polinizadores) o abitticos | vaniaciones atipicas en las tempe-
raturas o ¢n los patrones de precipitacion} podrian impactar
dristicamente sobre el éxito reproductivo {Fox 1990, Inowye
& MeGuire 1991, Gomez 1993). Aunque, la propucsta mas
acepiada para explicar el patrn de floracion en pulsos co-
mesponde a una estrategia evolutiva de diversificacion de
apuestas a través del tiempo o “het hedging™ (Bawa 1983),
que ademis favoreceria la presencia del recurso floral para
los polinizadores (MeIntosh 2002, Michalski & Dwurka 2007,
Munguia-Rosas & Sosa 2010), este supuesto adn no ha sido
probado. Por otro lado, Munguia-Rosas & Sosa (20010, su-
gieren que aspecios de competencia por los recursos enire
las flores v el desamrollo de los frutos podria también estar
involucrado en el desarrollo de esta estrategia Chros fac-
tores que podrian influir en la presencia de este patrdn son
fluctuaciones en factores ambientales como la temperatura y
la humedad, aunque factores bidticos como la competencia
interespecifica por polinizadores podrian ser también fuerzas
selectivas importantes (Kudo 2006). Por bo cual en futuros
estudios estos factores deberian ser explorados.

Loz valores medios de sincronia de Augspurger (5,) en
N. conciden, para los periodos de floraciom anual estudiados
fueron de 0.19 para 2005 v de 0.15 para 2016. Estos valores
constitwyen los valores méds bajos de sincronia floral repor-
tados hasta la fecha para la familia cacticea, Le: Ferocacius
cylindracens (5, = 0.50) y F. wislizeni (5, = 0.75 y 0.80)
(Melntosh 2002); P feucocephallies (5, =0.25 y 0.31) (Mun-
guia-Rosas & Sosa, 2010); Ariocarpus kosschoubeyanus
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{Sﬁ = 0.3 y 0.6); A fissuraris {Sﬁ =0.7) v A. wigones tS*=
0.655) {Salomé-Diaz 2014). Los valores bajos encontrados en
N. comoidea, podrian estar relacionados con su largo peniodo
de Mloracian (7 meses), asi como por ¢l hecho de que la mayor
parte de los individuos produjeron flores en varios pulsos al
afio v a que la longevidad de las flores solo es de dos dias (E.
Arroyo-Pérez, datos no publicados). Los valores més altos ob-
servados en otras cactdceas cormesponden a eSpecics con cor-
tos perisdos de floracion como F. wisfizen con una floracion
de seis semanas y con un marcado pico {Mclntosh 2002) v AL
fissuratus con cuatro dias de floracidn (Salomé-Diaz 2014).

A través del indice de Augspurger 5, se encontraron
diferencias significativas entre afbos, sin emhbargo, estas difie-
rencias no resultaron significativas con el indice de Marquis
8, Esto podria deberse a que el indice de Marquis toma en
cuenta ¢l nimero de flores por individuo, micntras que cl
indice de Auspurger simplemente considera la presencia o
ausencia de flores/individuo (Bolmgren 1998, Michalski &
Durka 2007, Freitas & Bolmgren 2008). Dado que no existen
otros reporics de sincronia floral evaluados con ¢l §,, para
cacticeas, se optd por presentar los resultados de ambos indi-
ces quedando los resultados obtenidos mediante el 5, como
referencia para estudios posteriores. Debido a que la especie
requiere de polinizacion cruzada v es polinizada por abejas
sociales v solitanias (E. Armmoyo-Pérez, datos no publicados),
los valores bajos de fruit set de los primeros pulsos‘afio, pue-
den ser resultado de la escases de visitantes florales debido al
incipiente desplicgue floral, como ha sido sugendo en otros
estudios (Thomson 1980, Salomé-Diaz 20014 )

Volviendo a nuestros supuestos, confirmamos gue N, co-
maidea es una especie que presenta un periodo de floracion
largo y que su sincronia floral es baja como sc esperaba. La
presencia de pulsos discretos fue constatada para los dos
afios de estudio, al igual que una variackin en los indices de
sincronia calculados para estos pulsos. Al igual que en otros.
estudios en cacticeas, no s¢ encontrd una correlacion entre
la sincronia floral v el éxito reproductive (Mclntosh 2002,
Munguia-Rosas & Sosa 2010, Salomé-Diaz 2014). Esta falta
de correlacion puede deberse a que la sincronia es menos im-
portante en las especies polinizadas por animales (Munguia-
Rosas & Sosa 200100, donde otros factores como la presencia
de polinizadores efectivos, la disponibilidad de recursos de
la planta, la abundancia de florivoros y cambios climéticos,
pucden jugar un papel mis importante (Fenner 1998).

Volviendo a nuestras preguntas de investigacion conclui-
mos que ba fenologia de floracion de N. conoddea es pulsada
¥ que s¢ presenta una baja sincronia floral v gue el éxito
reproductive no estd comelacionado con la sincronka floral.
Es imperativo, ¢l desamrollo de estudios sobre la fenologia de
diversas especics de cactdceas con metodologias similares, lo
qui permitiria hacer comparaciones para dilucidar las causas.
priximas v Gltimas de la presencia de diferentes patrones de
floracidn.
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