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RESUMEN 

Ariocarpus kotschoubeyanus y Neolloydia conoidea son dos cactáceas globosas que 

cohabitan en una zona semiárida de Querétaro, cuyas flores presentan semejanzas en forma 

y color. En este estudio se analizan sus patrones de floración y sincronía floral 

intrapoblacional, así como sus sistemas reproductivos, visitantes florales y el éxito 

reproductivo. Se incluyen también, algunos aspectos de la germinación de sus semillas y el 

fenómeno de serotinia en A. kotschoubeyanus. La separación temporal en la floración de las 

especies estudiadas podría ser un factor importante para facilitar su coexistencia dentro de la 

comunidad, ya que comparten el 75% de las especies polinizadoras (abejas). El patrón de 

floración 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 melitófilas, con antesis diurna y longevidad de dos días. El índice de entrecruza indica 

xenógamia obligada para ambas especies y los experimentos de polinización controlada en 

el campo indicaron que N. conoidea requiere de entrecruza, mientras que A. kotchoubeyanus 

presenta un sistema de cruza mixto. Ambas cactáceas presentaron una floración con baja 

sincronía intrapoblacional (Índice de Augspurger y de Marquis) y no se encontraron 

correlaciones entre la sincronía máxima y el éxito reproductivo. El porcentaje de germinación 

de las semillas en ambas especies se incrementó con la edad, por lo que existe la posibilidad 

de la formación de bancos de semillas, lo que jugaría un papel crítico en la estructura y 

dinámica de sus poblaciones. El 86% de las plantas examinadas de A. kotschoubeyanus 

alojaban semillas entre sus tubérculos y las semillas retenidas entre los tubérculos más viejos 

(edad aproximada de 9 años) presentaron la mayor tasa de germinación, lo que confirma el 

fenómeno de serotinia en esta especie.  A través de este estudio se obtuvo información 

importante sobre la biología reproductiva de Ariocarpus kotschoubeyanus (especie en riesgo) 

y Neolloydia conoidea especie con amplia distribución en el desierto Chihuahuense y se 

abren nuevas interrogantes como: ¿Cuáles son los factores que han permitido el desarrollo 

de estos patrones?, ¿Cuáles son sus ventajas evolutivas? y ¿El fenómeno de serotinia es un 

fenómeno constante en zonas áridas? 

 

Palabras clave: Cactaceae, banco de semillas, fenología, patrones de floración, 

polinizadores, serotinia, sincronía floral.  
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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. 
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ORGANIZACIÓN GENERAL DE LA TESIS 

 

En este trabajo se presentan varios aspectos de la biología reproductiva y de la germinación 

de Ariocarpus kotschoubeyanus y Neolloydia conoidea, dos cactáceas que coexisten en una 

zona semiárida de Querétaro. Consta de una introducción general y cuatro capítulos: En el 

capítulo I, se describen aspectos generales de la biología reproductiva de cada una de estas 

especies, entre ellos: la fenología reproductiva y el comportamiento y morfología de sus 

flores, sus visitantes florales, sus sistemas de apareamiento y cruza, así como su éxito 

reproductivo. En los capítulos II y III, se presentan los patrones de floración y el efecto de la 

sincronía floral intraespecífica sobre el éxito reproductivo de A. kotschoubeyanus y N. 

conoidea respectivamente. En el capítulo IV, se describen los aspectos generales de la 

germinación de las semillas de ambas especies, y para A. kotschoubeyanus se describe el 

fenómeno de serotinia y sus implicaciones ecológicas. Cada capítulo cuenta con 

introducción, objetivos, materiales y métodos, resultados, discusión y conclusiones, así como 

la bibliografía consultada. Por último, se agrega una discusión y conclusiones generales. El 

anexo contiene la publicación: Fenología, sincronía 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 Isaías Hazarmabeth Salgado-Ugarte 

publicado en Botanical Sciences, Número 97 (4): 579-587.2019. 
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INTRODUCCIÓN GENERAL 

La reproducción 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 órganos 

especializados en la reproducción, en ellas se forman los óvulos y los granos de polen 

(Nabors 2006, Jiménez-Sierra y Matias-Palafox 2010, Márquez 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. El 96% de las especies 

de este grupo presentan flores que son hermafroditas (con androceo y gineceo) (Márquez et 

al. 2016), está condición puede favorecer la autofecundación debido a la cercanía de los 

órganos femeninos y masculinos. Sin embargo, se ha especulado, que la autofecundación 

puede llevar al incremento de la endogamia y a un empobrecimiento de la variabilidad 

genética, afectando la permanencia y evolución 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 (separación espacial entre anteras y estigma); 2) la presencia de dicogamia 

(separación 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 

atracción de los animales que actúan como polinizadores. Esto ha llevado al desarrollo de 

teorías 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 atracción 

de los polinizadores ya que, si bien, el incremento en densidad del recurso (flores) puede 

actuar como un estímulo para los polinizadores, al mismo tiempo incrementa el riesgo de 

autofecundación por geitonogamia (polinización entre flores de la misma planta) y 

autopolinización (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 composición genética de las poblaciones vegetales. Los visitantes 
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florales forman un continuo en sus conductas, que van desde la depredación 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 polinización, hasta la verdadera polinización, cuando los visitantes obtienen 

un recurso (polen o néctar) favoreciendo al mismo tiempo, ya sea por su conducta o su 

anatomía, el adecuado transporte del polen desde las anteras de una flor hasta el estigma de 

otra conespecífica (Irwin et al. 2001) y en algunos casos las flores atraen a sus polinizadores 

con engaño como es el caso de las flores de las orquídeas (Johnson et al. 2003). Entonces, la 

cantidad y sincronía en la producción 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 producción de flores representa una inversión energética para el vegetal, la 

evolución ha llevado a una optimización entre la inversión en este recurso y los beneficios 

de la formación de estas estructuras reproductivas. Esta optimización involucra diversos 

aspectos, entre los cuales la relación entre las flores y sus polinizadores son de especial 

importancia. Desde el punto de vista de las flores, convendría 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 teoría 

del forrajeo óptimo, fijan su imagen de búsqueda en los recursos que eventualmente son más 

abundantes, lo que maximiza el beneficio obtenido en un hábitat 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 cactáceas. Estos insectos son considerados especies 

oligotróficas u oligolécticas, debido a que son polinizadores de “preferencias fijas” que se 

concentran en la visita a flores con ciertas características (Schlindwein 2004). Las flores 

preferidas por este grupo de polinizadores, así como por los  abejorros, se les conoce como 

flores melitófilas, 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 simpátricas para evitar la competencia entre especies cuyas 

flores son visitadas por el mismo gremio de polinizadores podría ser el desplazamiento en 

los tiempos de floración (Irwin et al. 2001, Elzinga et al. 2007). Esta estrategia evitaría el 

traslado interespecífico de polen y, por otro lado, garantizaría que los recursos (flores de 

distintas especies) estuvieran disponibles para los polinizadores a través del tiempo, de tal 

modo que se propiciaría una facilitación de polinizadores entre las especies involucradas 

(sensu Grant 1950, Waser 1978, Harder et al. 2006). La polinización garantiza la fecundación 

de los óvulos y la formación de semillas, las cuales representan el inicio del ciclo de vida  de 

los individuos de la siguiente generación y facilitan así la permanencia de la especie. 

La germinación de las semillas, es otro aspecto relevante dentro de la biología reproductiva 

vegetal, ya que es a través de este proceso que el embrión contenido en una semilla se 

desarrolla para convertirse en una planta. Las semillas de las cactáceas suelen enfrentar 

condiciones ambientales adversas antes y durante la germinación, por lo que ésta será exitosa 

solamente si se presentan ciertas condiciones favorables (Rojas-Aréchiga et al 2001, 

Flores et al. 2006). La serotinia o retención temporal de al menos una porción de las semillas 

en alguna estructura vegetativa y/o reproductiva materna presente en algunas cactáceas, 

puede considerarse como un mecanismo eficaz ante las condiciones ambientales adversas 

(Rodríguez-Ortega et al. 2006, Peters et al. 2009).  

Son pocos los estudios que consideran la biología reproductiva de cactáceas simpátricas con 

flores melitófilas y su interacción con sus potenciales polinizadores, por lo cual resulta 

interesante conocer las implicaciones que estos sistemas tienen a nivel comunidad, tales 

como la disminución del éxito reproductivo debido a la transferencia interespecífica de polen, 

la pérdida del área del estigma por la deposición del polen de otra especie (Waser 1978), así 

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, pezuña de venado o falso peyote, es una cactácea geófita generalmente no ramifica, 

cuyo tallo es aplanado dorsoventralmente y está conformado por tubérculos surcados de color 

verde grisáceo con una porción aérea de alrededor de 7 cm de diámetro, emergiendo apenas 
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de la superficie del suelo. Las flores brotan de las areolas floríferas de los tubérculos más 

jóvenes, 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 

Sánchez-Mejorada 1991). Esta especie es endémica de México, con poblaciones distribuidas 

en los estados de Querétaro, San Luis Potosí, Tamaulipas, Nuevo León, Chihuahua y 

Zacatecas (Bravo-Hollis y Sánchez-Mejorada 1991, Anderson 2001, Guzmán et al. 2003). 

El gobierno mexicano considera a esta especie como sujeta a "Protección Especial" ("Pr") 

(NOM-059-SEMARNAT-2010; SEMARNAT, 2010). La Unión Internacional para la 

Conservación de la Naturaleza (UICN) considera a esta especie como "casi amenazada" (NT) 

(Gómez-Hinostrosa et al. 2017) y la Convención sobre Comercio Internacional de Especies 

en Peligro (CITES) la incluye en el Apéndice I (Lüthy 2001). 

                                                                                          

Figura 1.Individuo de Ariocarpus kotschoubeyanus de cerca de 10 cm de diámetro en 

floración en el sitio de estudio en Tolimán (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 Sánchez-Mejorada 1991). Su tallo es globoso o cilíndrico de 7 a 10 cm de altura y de 5 a 7 

cm de diámetro, es de color verde claro o verde grisáceo. 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 grisáceo con semillas de testa negra 

de 1 mm de longitud (Bravo-Hollis y Sánchez-Mejorada 1991). La especie tiene una amplia 

distribución geográfica extendiéndose desde el sur de los Estados Unidos hasta el centro de 

México (Guzmán et al. 2003). Si bien, no se considera en ninguna categoría 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). 

 

 

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

estudio Tolimán (Querétaro, México). 
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Ariocarpus kotschoubeyanus y Neolloydia conoidea se encuentran coexistiendo en una 

localidad de matorral xerófilo 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 región centro-oeste del estado de Querétaro, México, 

cerca del poblado de San Miguel Tolimán, municipio de Tolimán (Figura 3). La vegetación 

presente es matorral xerófilo micrófilo, 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 cactáceas 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  y Thelocactus leucacanthus Britton & Rose (Scheinvar 2004).  

El área de estudio pertenece a la zona semiárida queretano-hidalguense, región 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 semiárido 

con lluvias en verano. El mes más cálido es mayo, cuando se alcanzan temperaturas máximas 

entre 22.5 y 30 °C, y el mes más frío es febrero con temperaturas que oscilan entre 4.5 y 14 

°C. La precipitación anual oscila entre 380 a 470 mm y los meses con mayor cantidad de 

lluvia van de mayo a octubre (CONAGUA 2010, Bayona 2016).  

https://es.wikipedia.org/wiki/Lem.
https://es.wikipedia.org/wiki/Hildm.
https://es.wikipedia.org/wiki/Nathaniel_Lord_Britton
https://es.wikipedia.org/wiki/Joseph_Nelson_Rose
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Figura 3. Ubicación geográfica del Sitio de estudio, San Miguel Tolimán, Querétaro, 

México. 

 

HIPÓTESIS 

Hipótesis 1: Si las especies simpátricas aquí estudiadas presentan similitud floral y muestran 

una floración secuencial o escalonada, es probable que compartan un alto porcentaje de 

polinizadores.  

Hipótesis 2: Si las especies estudiadas presentan eventos de floración sincrónica, es probable 

que su éxito reproductivo se reduzca en comparación al éxito reproductivo de eventos 

de floración escalonados.    

Hipótesis 3: Si A. kotschoubeyanus presenta un periodo corto de floración, es probable 

que presente una alta sincronía floral. Y en caso de presentarse pulsos discretos de floración, 

estos podrían presentar diferencias en su sincronía y estar altamente relacionada con el éxito 

reproductivo.    

Hipótesis 4: Si N. conoidea presenta un periodo de floración largo y se parte de la suposición 

de que la sincronía floral está inversamente relacionada con la longitud del período de 
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floración de una población, entonces, es probable que, a nivel general, exista una 

baja sincronía y que no exista una relación con el éxito reproductivo, pero esta sincronía y su 

relación con el éxito reproductivo podría variar a lo largo del período 

reproductivo si se detectan pulsos discretos de floración.   

 

 

OBJETIVO GENERAL 

Analizar la biología reproductiva de dos especies de cactáceas que coexisten en una zona 

semiárida de Querétaro, México. 

OBJETIVOS ESPECÍFICOS 

❖ Describir la fenología reproductiva de Ariocarpus kotschoubeyanus y Neolloydia 

conoidea en Tolimán, Querétaro. 

❖  Conocer e identificar los visitantes florales, su frecuencia de visitas y describir su 

actividad con relación a las flores de cada especie. 

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

❖ Estimar la sincronía 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 

óvulo a semilla). 

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

de germinación. 

❖ Describir el fenómeno de serotinia en A. kotschoubeyanus. 
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Capítulo I 

Biología reproductiva de dos especies de cactáceas que coexisten en una zona 

semiárida del estado de Querétaro  
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Introducción 

Algunos aspectos de la biología reproductiva, como el momento y tiempo (duración) de la 

floración, pueden jugar un papel crítico en la coexistencia de las plantas, permitiendo: i) una 

distribución temporal de los recursos para los polinizadores, consumidores de frutas y 

dispersores de semillas de las especies simpátricas (separación espacial de nichos) (Giorgis 

et al. 2015), o ii) una co-floración (co-blooming) (Moeller 2004), en la cual las especies 

simpátricas pueden compartir (Koptur 1983, Moeller 2004) o competir por polinizadores 

(Waser 1978, Elzinga et al. 2007). La competencia puede llevar a una fenología divergente 

(a través de la coevolución por desplazamiento de caracteres) o la exclusión competitiva 

(Gleeson 1981). Varios autores han sugerido que el desplazamiento en el tiempo de floración 

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 floración secuencial o escalonada (es decir una fenológica asincrónica o 

partición temporal de los recursos), podría ser un mecanismo de escape para reducir la 

competencia por visitantes florales con lo que se disminuiría el movimiento de polen entre 

especies, además de que permitiría que el recurso floral estuviera presente a través del 

tiempo.   

La biología de la polinización ha considerado la diversificación 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 tamaño, el color, el aroma, la cantidad de polen y de néctar, así como la 

intensidad o número de flores producidas por individuo presentes en un momento 

determinado y la duración de la floración. Estos atributos podrían influir sobre los sistemas 

de apareamiento y de cruza, repercutiendo en la adecuación individual y poblacional 

(Eguiarte et al. 1992, Jiménez-Sierra y Matias-Palafox 2010). Además, de estos factores 

bióticos,  las variables ambientales como la temperatura, la humedad relativa, el fotoperiodo 

y la precipitación son también factores importantes que influyen sobre los patrones de 

floración 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 biología reproductiva de especies simpátricas puede arrojar luz sobre la 

interferencia o facilitación para el mantenimiento de polinizadores compartidos, lo cual 
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permitiría un mayor entendimiento del servicio ecosistémico de la polinización que se 

desarrolla dentro de las comunidades xerófilas (Eggli y Giorgetta 2015). En estas 

comunidades en el continente americano, la familia Cactaceae tiene una especial importancia 

por el número 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 situación ha impulsado el incremento de estudios de 

diversos aspectos de la biología de estas plantas (Mandujano et al. 2010, Martínez-Peralta y 

Mandujano 2011, Teixeira et al. 2018, entre otros). Sin embargo, son pocos los estudios que 

consideran la reproducción de cactáceas simpátricas  entre los cuales se encuentran los de 

Petit (1995), Fleming (2001), Schlindwein y Wittmann (1995), McIntosh (2002), Colaço 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 

simpátricas 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), así como evidencia de la disminución en el éxito reproductivo en eventos 

de floración sincrónica como sucede en Astrophytum ornatun y Turbinicarpus horripilus, 

especies simpátricas que comparten polinizadores (Apis mellifera y abejas solitarias) como 

ha sido reportado por Matias-Palafox (2019).  

Tomando en cuenta los antecedentes previamente señalados se esperaría que, si las especies 

simpátricas aquí estudiadas presentan similitud floral y muestran una floración secuencial o 

escalonada, compartan un alto porcentaje de polinizadores. Por otro lado, si las especies 

estudiadas presentan similitud floral y muestran una floración sincrónica, entonces es 

probable que su éxito reproductivo se reduzca en comparación al éxito reproductivo que se 

presente en eventos de floración escalonados.  

El objetivo de este capítulo fue describir aspectos de la biología reproductiva de dos especies 

de cactus, Ariocarpus kotschoubeyanus y Neolloydia conoidea, que coexisten en una zona 

semiárida del estado de Querétaro (México), para realizar una comparación entre ambas 

especias. Además, se analizó si la fenología floral estuvo relacionada con la variación 

ambiental. Las preguntas de investigación son: (i) ¿Cuándo se presenta la época de floración 

y fructificación de cada especie?  (ii) ¿Existen diferencias morfológicas entre las flores de 

about:blank
about:blank
about:blank
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estas especies? (iii) ¿Cuántos y cuáles son sus visitantes florales? y (iv) ¿Cómo son sus 

sistemas reproductivos?  

 

Materiales y métodos 

Fenología reproductiva 

En el sitio de estudio (ver la descripción del sitio de estudio en la introducción 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 / m2 mientras que la de   Neolloydia 

conoidea fue de  2.83 ind / m2. Tomando en cuenta los individuos marcados se  realizaron 

censos fenológicos 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 análisis de estadística circular de cada fenofase 

(botones, flores y frutos) se calculó la dirección del vector medio (ángulo medio, µ), su 

longitud (r) y el error estándar. La longitud del vector medio varía entre 0 y 1, valores 

superiores a 0.5 indican la agrupación de las observaciones alrededor del ángulo medio y si 

la muestra es uniforme o agregada. Adicionalmente, la uniformidad de las observaciones se 

comprobó mediante pruebas de Rayleigh (Morellato et al. 2010). El análisis estacional se 

realizó con el software Oriana 4.0 (Kovach Computing Services, Kovach, 2011). 

Las variables climáticas fueron registradas durante el año de observación a través de un Hobo 

Data logger (Onset, U12-012, NH, USA) y un pluviómetro (Onset, RG2-M MA, USA) 

instalados en la zona de estudio. A partir de estos datos se determinaron la temperatura 

máxima, mínima y media mensual, la precipitación mensual y el promedio mensual de 

humedad relativa y ya que las variables consideradas no presentaban normalidad, se 

realizaron análisis no paramétricos de correlación (Sperman, ρ) entre estas variables y la 

cantidad de estructuras reproductivas producidas mensualmente en la población. 

 

Antesis y morfología floral 

Para conocer el comportamiento de las flores, durante el pico de floración 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 día de la antesis, 20 botones de 20 plantas 



 

24 

 

diferentes, separadas entre sí 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 

diámetro del perianto con un calibrador digital (Standard Truper, CALDI-6MP, México), 2) 

la presencia de hercogamia (separación espacial de los órganos sexuales) fue determinada a 

partir de la separación mínima entre los lóbulos del estigma y las anteras y a través de pruebas 

de t-Student pareadas, se determinó si estas distancias eran significativamente diferentes a 

cero y si existían diferencias significativas entre la hercogamia del primero y segundo día,  y 

3) la dicogamia (separación temporal de la función de los órganos sexuales) determinada a 

partir de los registros de la dehiscencia de las anteras y de la receptividad del estigma 

(apertura de los lóbulos y la presencia de polen en ellos) (Martínez-Peralta et al. 2014). 

Además, simultáneamente se registró la temperatura del ambiente. Se intentó obtener néctar 

con la ayuda de microcapilares de 5 μl a intervalos de 60 minutos en flores previamente 

aisladas desde el inicio de su antesis (N= 10 flores de diferentes individuos).  

Las características florales se obtuvieron de flores sin daño colectadas en su primer día de 

antesis (N= 20 flores/especie de diferentes individuos) y en fresco se registraron los 

parámetros reportados en la Tabla 1.2. El número de granos de polen/antera se determinó  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 óptico (Carl Zeiss; 25; 

10x, NY, USA) (Matias-Palafox et al. 2017). Para determinar el número promedio de granos 

de polen/flor/especie se consideró el promedio de granos de polen de las anteras/especie 

multiplicado por el número total de estambres en las flores. Para cada especie se estimaron 

el valor medio y la desviación estándar de cada parámetro. Para hacer comparaciones 

interespecíficas de estas variables se aplicaron pruebas de t-Student (Zar 2010). Las variables 

que contribuyeron significativamente a la variabilidad interespecífica se determinaron a 

través del análisis de componentes principales, partiendo de una matriz de correlación y 

posteriormente se realizó un análisis discriminante con el programa JMP® v10.0.0 (SAS, 

2012). 

 

Visitantes florales 

Durante el pico de floración de las especies estudiadas, se seleccionaron 20 botones a punto 

de abrir de 20 plantas diferentes. Las observaciones fueron realizadas simultáneamente por 
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diez observadores (dos flores/observador), los cuales estaban separados por al menos cinco 

metros. Para cada visitante floral se registró: 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 días consecutivos, ya que las flores de ambas 

especies abren en las mañanas y cierran en la tarde y viven solo dos días. Además, se contó 

con el registro de la temperatura ambiental a lo largo del día (termómetro digital, OAKTON, 

Illinois, USA). Se realizó 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 entomológicos 

y determinados por el entomólogo y especialista en abejas, Dr. Carlos Hernán Vergara 

Briceño, 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, día 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 calculó una 

medida global de superposición de polinizadores entre Ariocarpus kotschoubeyanus y 

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 índice 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 utilizó el índice de cruzamiento de Cruden (OCI, outcrossing index) (Cruden 1977), el 

cual considera el tamaño de la flor, la hercogamia (separación espacial entre estructuras 

femeninas y masculinas) y la dicogamia (separación temporal entre los sexos) y reconoce  

cinco sistemas de apareamiento: 1) cleistógamo, el cual se presenta en las flores que no 

realizan antesis, por lo que la fecundación se da por autopolinización; 2) autógamo obligado, 

en donde la polinización de una flor se lleva a cabo sólo con su propio polen; 3) autógamo 

facultativo, en donde las flores tienden prioritariamente a la autopolinización, aunque puede 

presentarse la polinización cruzada; 4) xenógamo facultativo, donde dominan los procesos 

de polinización cruzada, aunque se presenta la posibilidad de autopolinización y 5) xenógamo 

obligado, mecanismo por el cual es necesaria la polinización cruzada para la formación de 

semillas. (Tabla 1.1). El OCI se estimó a partir de las observaciones realizadas durante la 

antesis y algunos parámetros de la morfometría floral (Cruden 1977). También se determinó 

la proporción polen/óvulo (P / O) por flor (Cruden, 1977).  

 

Tabla 1.1 Sistemas de apareamiento de acuerdo al índice de entrecruza (OCI) (Cruden, 1977) 

y a la relación polen/óvulo (P/O). 

Sistema de apareamiento  OCI  Relación P/O 

Cleistógamo   0 4.7:1 

Autógamo   1 27.7:1 

Autógamo facultativo 2 168.5:1 

Xenógamo facultativo  3 796.6:1 

Xenógamo 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 polinización controlada, utilizando los siguientes 

tratamientos (N = 20 flores por tratamiento): 1) control (condiciones naturales): flores 
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marcadas sin manipulación 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 más de 20 metros de distancia; 3) autopolinización manual: 

flores aisladas y polinizadas manualmente con polen de sus propias anteras, y 4) 

autofecundación natural (automática): 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 depredación de los frutos. Después de dos meses, se 

recolectaron los frutos y se contó el número 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 distribución binomial y una distribución de tipo 

Poisson respectivamente.  

Una estimación cuantitativa del sistema de cruza por especie se estimó a través del índice de 

autoincompatibilidad (ISI, index of self-incompatibility) dividiendo el promedio del número 

de frutos obtenidos de autopolinización entre el número de frutos obtenidos por entrecruzada 

manual. Los valores de ISI por encima de 0.2 indican auto-compatibilidad y autogamia (Ruíz-

Zapata y Arroyo 1978).  

 

Resultados 

Fenología floral 

Los periodos de floración entre especies no se traslaparon durante el tiempo de estudio 

(marzo de 2015 a marzo de 2016) (Figura 1.1). La producción de botones florales en A. 

kotschoubeyanus comenzó a finales de octubre con una fecha media en. El paso de botón a 

flor ocurre en un periodo de 7-10 días, su periodo de floración es otoñal con una fecha media 

en noviembre, mientras que la producción de frutos ocurrió durante los meses de febrero y 

marzo con una fecha media en marzo. La época de reproducción de esta especie coincide con  

el inicio de la época más seca para el sitio de estudio (Figura 1.2). Por otro lado, la formación 

de botones florales en Neolloydia conoidea comenzó a finales de marzo con una fecha media 

en mayo. El paso de botón a flor ocurre en un periodo de 5-7 días, su periodo de floración 

ocurrió durante la primavera y el verano con una fecha media en junio, mientras que la 

fructificación se presentó de junio a octubre, con una fecha media en julio (Tabla 1.2). La 
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época de reproducción de esta especie coincide con la época más húmeda del año (Figura 

1.2). 

Tabla 1.2 Estadística circular de la fenología reproductiva de  Ariocarpus kotschoubeyanus 

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

Especies Fenofases Ángulo 

medio 

(µ) 

Fecha de la 

media 

Error estándar 

de la media 

Vector 

medio 

(r) 

Prueba de 

Rayleigh 

(Z) 

Prueba 

Rayleigh 

(p) 

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 fenología reproductiva de Ariocarpus 

kotschoubeyanus y Neolloydia conoidea en el sitio de estudio Tolimán, 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 concentración de la frecuencia alrededor de la 

fecha media. Los valores altos de r indican una actividad fenológica agregada. 
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Figura 1.2. Histogramas circulares de la  temperatura y la precipitación en el sitio de estudio 

Tolimán, Querétaro, México (2015-2016). 

 

Para Ariocarpus kotschoubeyanus no se encontraron correlaciones entre la producción 

mensual de botones florales y las variables ambientales del mismo mes o del mes anterior. 

Para Neolloydia conoidea se encontraron correlaciones entre la producción mensual de 

botones florales y las variables ambientales del mismo mes: temperatura media mensual (r = 

0.695, p = 0.0083), temperatura mínima mensual (r = 0.717, P = 0.0057), temperatura 

máxima mensual (r = 0.860, p = 0.0002), humedad relativa media mensual (r = 0.740, p = 

0.0031) y precipitación mensual (r = 0.776, p = 0.0030). 

 

Antesis y morfología floral 

La producción de flores/individuo en A. kotschoubeyanus varió entre una y cuatro/año, 

mientras que para N. conoidea se presentaron entre una y 39 flores/planta/año. Las flores de 

ambas especies son de color magenta, actinomorfas, hermafroditas y de hábito diurno. 

Pueden abrir durante dos días, cerrando durante la noche, son dicógamas (separación 

funcional de sexos), comenzando a liberar los granos de polen después de las primeras horas 

de la antesis del primer día, mientras que los lóbulos del estigma fueron receptivos hasta el 

final de la antesis del primer día y durante todo el segundo día, lo que coincide con una 

disminución del polen en el segundo día, por lo que las flores pueden considerarse 

protándricas (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 

máxima del perianto coincidió con la temperatura máxima ambiental (25°C para A. 

kotschoubeyanus y 30 °C para N. conoidea) (Figura 1.4 a y b). 

 

 

Figura 1.3. Porcentaje de anteras dehiscentes y estigmas receptivos durante los dos días de 

antesis de las flores de las especies estudiadas en Tolimán, Querétaro, México. a) A. 

kotschoubeyanus y b) N. conoidea. 

 

 

Figura 1.4. Apertura del perianto y comportamiento de la temperatura ambiental durante los 

dos días de antesis de las flores de las especies estudiadas en Tolimán, Querétaro, México. 

a) A. kotschoubeyanus y b) N. conoidea. 
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Las flores de ambas especies presentaron hercogamia durante los dos días de antesis 

(tdía1=6.38; P< 0.001; tdía2=3.45; P< 0.01; gl=19 para A. kotschoubeyanus y tdía1=3.69; P< 

0.01; tdía2=4.58; P< 0.001; gl=19 para N. conoidea), manteniendo los lóbulos del estigma por 

encima del nivel de las anteras más distales. Se encontraron diferencias significativas entre 

la hercogamia (H) del primer día con respecto a la del segundo día de vida de las flores de 

ambas especies (Hdía1=0.17 ± 0.12cm; Hdía2 =0.09 ± 0.1; t=3.19; P< 0.002; gl=19 para A. 

kotschoubeyanus y Hdía1=0.35 ± 0.42; Hdía2=0.32 ± 0.31; t=5.42; P< 0.001; gl=19 para N. 

conoidea). En ambas especies se observó que al final del segundo día, los lóbulos 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 detectó la producción de néctar en ninguna 

de las flores examinadas, de ambas especies.  

Las características morfométricas de las flores de cada especie se muestran en la Tabla 1.3. 

El análisis de componentes principales indicó que los primeros tres componentes explican el 

68.18% de la varianza morfológica floral interespecífica. El análisis discriminante múltiple 

indicó que solo el diámetro del perianto (3.59), la longitud del estilo (3.39) y la longitud de 

los estambres (3.07) fueron variables con una contribución significativa a las diferencias 

morfométricas entre estas especies (λ de Wilks = 0.21; F = 12.20, p = 0.0001).  
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Tabla 1.3 Morfología floral de A. kotschoubeyanus y N. conoidea en Tolimán, Querétaro, 

México (N = 20 flores de diferentes individuos por especie). Se presenta la media (cm) y 

entre paréntesis el error estándar. 

 

Características florales 

A. kotschoubeyanus 

 (±EE) 

N. conoidea 

(±EE) 

Prueba         

(t-Student) 

P 

Diámetro 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 

Número de lóbulos del estigma 4.65(0.20) 4.95(0.13) 0.215 

Longitud de los lóbulos 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 

Número de estambres 131.85(11.23) 146.5(14.55) 0.324 

Número de granos de polen por flor 57803.04(5178.81) 58087.8(5374.07)  0.583 

Diámetro ecuatorial de la cámara ovárica  0.15(0.03) 0.19(0.02) 0.130 

Diámetro polar de la cámara ovárica  0.26(0.02) 0.28(0.02) 0.170 

Número de óvulos / ovario 37.95(1.82) 58.69(2.58) 0.001 

 

Visitantes florales 

El número 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 variación en el número de visitas entre flores y entre horas. El mayor número 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 sp1. y 

Lasioglossum sp1. (Halictidae). Las abejas Agapostemon sp1, 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 

varía entre las especies, siendo Augochlora sp1 (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 Tolimán, Querétaro, México. (N = 20 flores). Las letras en negrita indican las especies que 

fueron consideradas como polinizadores. 

Orden  Familia   A. kotschoubeyanus 

(%) 

N Número de visitas 

/flor/hora 
N. conoidea 

(%) 
N Número de visitas 

/flor/hora 
Hymenoptera Halictidae Agapostemon sp1 33.39 193 1.61 0 0 0 

  Halictidae Augochlora sp1 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 sp1 1.36 8 0.93 7.63 53 0.53 

  Vespidae  Avispas 0 0 0 1.4 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 días 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 día 

de la antesis de las flores de A. kotschoubeyanus y N. conoidea (χ2 = 0.46, df = 5, p =0.99; 

χ2 = 1.56, df = 5, p =0.90, respectivamente), durante el primer día para ambas especies se 

recibieron más visitas (Ariocarpus kotschoubeyanus, χ2 = 22.72, df = 5, p <0.001 y para 

Neolloydia conoidea χ2 = 19.19, df = 5, p <0.001), recibiendo ambas especies, más visitantes 

durante el primer día. 

 

 

Figura 1.5. Porcentaje de visitas a las flores por hora y día. Se presenta también la marcha de 

la temperatura ambiental (Tolimán, 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/día para cada especie de planta cambió a 

lo largo del día (Fig. 1.6 a y b). Por ejemplo, Apis mellifera tiende a aumentar su frecuencia 

después del mediodía en las flores de A. kotschoubeyanus, mientras que su frecuencia más 

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 días de antesis de las especies estudiadas 

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

 

El número 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 

más visitadas que la media de visitas para cada especie (28.9 para A. kotschoubeyanus y  34.7 

para N. conoidea) (Figura 1.7 a y b). 
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Figura 1.7. – Número de visitas por flor de las especies estudiadas en Tolimán, Querétaro, 

México: a) Ariocarpus kotschoubeyanus y b) Neolloydia conoidea. Barras en negro, flores 

significativamente más visitadas que la media (p <0.001); barras grises, flores que no fueron 

significativamente más 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 

órganos 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 xenógamas 

obligadas: sus flores son más anchas de 6 mm, son hercógamas y dicógamas (Tabla 1.5). La 
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proporción polen/óvulo para ambas especies también coincide con un sistema xenógamo 

obligado (A. kotschoubeyanus = 1523: 1 y N. conoidea = 989: 1). 

 

Tabla 1.5. Índice de entrecruza (OCI) para las especies de estudio en Tolimán, Querétaro, 

México. 

Parámetro Escala A. kotschoubeyanus  N. conoidea 

Diámetro del perianto 1mm=0; 1-2mm=1; 2-6=2; >6mm=3 3 3 

Hercogamia En contacto=0; separación=1 1 1 

Dicogamia Homogamia y protoginia=0; Protandria=1                    1 1 

Total   5 5 

 

 

Sistema de cruza 

Ariocarpus kotschoubeyanus formó frutos en todos los tratamientos de polinización, lo que 

sugiere un sistema de apareamiento mixto. Sin embargo, el valor de ISI fue 0.15 considerando 

la proporción de frutos producidos y 0.05 considerando la proporción 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 polinización 

cruzada los que tuvieron mayor fruit set y seed set (Tabla 1.6). Neolloydia conoidea solo 

produjo frutos en los tratamientos de control y polinización 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 polinización cruzada artificial (0.90 ± 0.07 vs 0.95 ± 0.05, 

respectivamente). Sin embargo, fue mayor el seed set de la polinización 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 polinización para las dos especies de estudio. 

Letras distintas por columna indican diferencias significativas entre tratamientos. Entre 

paréntesis el error estándar (±EE) (N=20 flores/tratamiento). 

 A. kotschoubeyanus 

Tratamientos Fruit set Seed set 

Control 0.85(0.08)a 0.88(0.07)a 

Polinización cruzada artificial 1(0.00)a 1(0.06)a 

Autopolinización natural 0.05(0.05)b 0.04(0.03)b 

Autopolinización manual 0.15(0.08)b 0.06(0.02)b 

Prueba estadística χ2=69.09; df=3; P <0.0001  χ2=7.94; df=3; P <0.05 

 N. conoidea 

Control 0.90(0.07)a 0.73(0.05)a 

Polinización cruzada artificial 0.95(0.05)a 0.96 (0.08)b 

Autopolinización natural 0 0 

Autopolinización manual 0 0 

Prueba estadística χ2=0.36; df=1; P =0.54 χ2=10.85; df=1; P <0.001 
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Discusión 

Los periodos de floración de las dos especies estudiadas se encuentran desfasados en el 

tiempo. Ariocarpus kotschoubeyanus es una especie con un corto período de floración otoñal, 

mientras que Neolloydia conoidea presentó un período más largo durante la primavera y el 

verano. La separación en los períodos de floración de estas especies simpátricas podría ser 

un factor importante en el mantenimiento del recurso floral en el tiempo, además de evitar la 

polinización interespecífica (Elzinga et al. 2007; Giorgis et al. 2015). Además, es interesante 

señalar que durante los dos meses que estas especies no produjeron flores, Mammillaria 

parkinsonii, que es un cactus globoso con una amplia distribución en el sitio de estudio, 

presentó su periodo de floración, complementando así, 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 podría ser un 

factor importante para facilitar su convivencia dentro de la comunidad, ya que podrían 

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 cactáceas, se reunió información sobre los periodos de floración de 

nueve especies de cactáceas y cinco arbustos dominantes que se encuentran presentes 

también en el sitio de estudio (Figura 1.8) (Bravo-Hollis y Sánchez-Mejorada 1991; 

Scheinvar 2004; Hernández 2008). Se observó que la mayoría 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 cactáceas 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 púrpura 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 floración de los arbustos pueden jugar 

un papel muy importante (Eggli y Giorgetta 2017). Sin embargo, se requieren más estudios 

para conocer la historia de vida de los polinizadores y la importancia que las flores de las 

cactáceas tienen en estas comunidades xerófilas. 
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Figura 1.8. Distribución del recurso floral en Tolimán, Querétaro, México, proporcionado 

por  diferentes especies de cactáceas: 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. Líneas punteadas (flores de color blanco), el color de 

las líneas solidas corresponde al color de las flores. 

 

A pesar de que no se presentó traslape entre la floración de las especies estudiadas, se tiene 

evidencia de que ocasionalmente éste puede ocurrir, como se observó en el 2014, cuando el 

final de la floración de N. conoidea se prolongó hasta el mes de octubre, coincidiendo con el 

inicio de la floración de A. kotschoubeyanus (observación personal). Bajo este escenario, 

podría darse la competencia por los polinizadores, donde los rasgos reproductivos jugarían 

un papel muy importante para asegurar su éxito reproductivo.  

Entre los rasgos que afectan la atracción de los polinizadores se encuentran: el color de la 

corola, el aroma, la cantidad de néctar  (Clements y Long 1923, Waser 1983, Kearns e Inouye 

1993), la cantidad de polen (Stanton et al. 1991),  el tamaño 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), así como el número 

de flores y su distribución 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 podría promover la competencia 

por polinizadores, en caso de coincidencia temporal. 

 

Las interacciones bióticas no son los únicos factores que pueden determinar aspectos 

importantes de la fenología 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 características fisiológicas, 

lo que está determinado en gran parte por su evolución filogenética. Para A. kotschoubeyanus 

no se encontraron correlaciones significativas entre las variables ambientales y la producción 

de botones florales, por lo que es posible que esta especie responda a una combinación de 

diversas variables (Diekmann 1996, Fenner 1998, Crimmins et al. 2010), mientras que para 

N. conoidea sí se encontró una correlación entre el número de botones y las variables 

ambientales registradas, como se ha descrito para otras especies (Ruiz et al. 2000, Munguía-

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 sp1., 

Agapostemon sp1., Lasioglossum sp1.) (Michener et al. 1997) como de la abeja social, 

introducida Apis mellifera. La abeja Agapostemon sp1 fue exclusiva de las flores de 

Ariocarpus kotschoubeyanus. El registro de estas especies coincide con lo reportado en flores 

melitófilas de otras cactáceas globosas (Martínez-Peralta y Mandujano 2012, Valverde et al. 

2015, Matías-Palafox et al. 2017). Además, los visitantes de las flores de Ariocarpus 

kotschoubeyanus aquí reportados coinciden con lo registrado para las otras especies del 

género Ariocarpus (Martínez-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, Martínez-Peralta y Mandujano 2012). Se ha reportado 
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que la época de reproducción de algunas de estas especies coincide con la época de floración 

de algunas cactáceas (Snelling y Danforth 1992), por lo que es muy probable que las abejas 

nativas sean un elemento crucial del proceso de polinización para las especies aquí 

estudiadas. Por otro lado, la presencia de Apis mellifera, especie exótica, puede también jugar 

un papel muy importante en la polinización de las especies estudiadas, ya que  ha sido 

reportada como polinizador de algunos cactus (Martínez-Peralta y Mandujano 2011, 

Martínez-Peralta y Mandujano 2012, Valverde et al. 2015, Matías-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 comparación con los polinizadores nativos, es muy 

eficiente en la colecta de polen, pero presenta muy bajas tasas de depositación de éste en los 

estigmas (Wilson y Thomson 1991, Sun et al. 2013, Valido et al. 2014), esto explicaría la 

limitación por polen detectada en N. conoidea, en la cual A. mellifera fue su principal 

visitante.  Sin embargo, queda pendiente la determinación detallada del efecto de esta abeja 

en la polinización de las dos especies en estudio, ya que A. mellifera se ha reportado durante 

todo el año y puede extraer grandes cantidades de polen y néctar, lo que la hace altamente 

competitiva frente a las especies de abejas nativas (Paini 2004, Domínguez-Álvarez et al. 

2009). Por otro lado, su presencia podría estar compensando la falta de polinizadores nativos, 

dada la actual pérdida global de polinizadores (Martínez-Peralta y Mandujano 2012, Ollerton 

et al. 2012). 

Las cactáceas estudiadas comparten el 75 % de las especies de polinizadores. Esto refuerza 

la idea de que una floración escalonada puede permitir el uso de un mismo conjunto de 

polinizadores entre especies simpátricas (Giorgis et al. 2015, Elggli y Giorgetta 2017), 

permitiendo minimizar el riesgo de entrecruzamientos interespecífico (Kudo y Kasagi 2005, 

Elggli y Giorgetta 2017), aspecto que es crítico en especies con características 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). Además, 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 cálida en comparación con N. conoidea la cual produce flores en la 

época más húmeda y cálida.  

Llama la atención 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 (observación 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 óptimos de alimentación, 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 floración de A. kotschoubeyanus no fuese lo suficientemente 

llamativa para A. mellifera, debido a su bajo número de flores por individuo y al hábito 

geófito de la especie, donde el recurso floral se encuentra en un estrato inferior al de otras 

especies de plantas, incluso al de otras cactáceas globosas. 

La ausencia de néctar en las flores de las especies aquí estudiadas puede estar relacionada 

con el síndrome de polinización melitófilo, en el cual la recompensa de néctar es sustituida 

por una alta producción de polen (Wyatt 1983, Valverde et al. 2015). Aunque no descarto la 

posibilidad de que con micropipetas más finas se hubiera podido obtener el néctar como 

previamente fue reportado en una población de esta especie y otras del mismo género 

(Martínez-Peralta y Mandujano, 2012).  

En lo que respecta al sistema de apareamiento, ambas especies presentan un sistema 

xenógamo obligado, como se ha reportado para la mayoría de las cactáceas (Mandujano et 

al. 2010). Las similitudes detectadas en el sistema de apareamiento de las especies en estudio, 

podrían deberse a que ambas son polinizadas por abejas, lo que pudo haber moldeado estos 

sistemas, ya que se ha propuesto que la ecología de los polinizadores puede impulsar la 

evolución de los sistemas de entrecruza (Goodwillie Kalisz y Eckert 2005, Guerrero et al. 

2019), que a su vez están determinados por los sistemas de apareamiento (Martínez-Ramos 

et al. 2017). En ambas especies de cactáceas, la dicogamia es parcial y la hercogamia varía 

entre el primero y segundo día de antesis, lo que podría promover la autodeposición de polen 

en el último día como ha sido reportado en Melocactus curvispinus (Nassar y Ramírez 2004). 

La presencia de algún sistema de autoincompatibilidad en las especies de estudio podría 

contrarrestar las posibilidades de autopolinización al final de la antesis. Para una población 
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del norte de México de A. kotschoubeyanus, se ha documentado una limitación de polen, así 

como la presencia de un sistema de autoincompatibilidad parcial lo que según Martínez-

Peralta et al. (2014), podría estar favoreciendo la selección de genotipos autoincompatibles 

para garantizar el éxito en la reproducción. Queda por determinarse la existencia del sistema 

de compatibilidad en la población de Tolimán, lo que podría dar más luz sobre la evolución 

de los sistemas de autoincompatibilidad, así 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 producción de frutos y semillas por 

autocruza es muy bajo y el ISI, indica autoincompatibilidad. Esta última especie ha sido 

considerada como especie rara por su especificidad edáfica (Hernández et al. 2010).  La 

presencia de un sistema de cruza mixto en esta especie podría representar una estrategia para 

maximizar su éxito reproductivo (Martínez-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 algún 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 simpátricas presentan una similitud floral y floración secuencial o 

escalonada se esperaba que compartieran  un alto porcentaje de polinizadores como se ha 

encontrado a través de este estudio, lo cual podría resultar ventajoso, tanto para las especies 

cactáceas como para los polinizadores.  Las primeras evitarían de esta manera una 

competencia directa por los polinizadores, así como problemas por interferencia de polen 

interespecífico y las segundas porque dispondrían del recurso floral de manera más 

persistente a través del tiempo como ha sido sugerido por Eggli y Giorgetta (2015, 2017).  

Estos resultados ofrecen información importante sobre la biología reproductiva de las dos 

especies de cactus aquí estudiadas y que coexisten en el desierto Chihuahuense y abren el 

panorama para estudios más precisos sobre las complejas interacciones que ocurren dentro 

de las comunidades xerófilas. 
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Fenología, sincronía floral y éxito reproductivo de Ariocarpus kotschoubeyanus 
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Introducción 

El periodo de floración de una población 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 floración de una 

especie en un ambiente determinado puede estar influenciado por una gran variedad de 

factores bióticos (Elzinga et al. 2007, Giorgis et al. 2015) y abióticos (Rathke y Lacey 1985, 

Fenner 1998, Borchert et al. 2004), originando una gran variedad de patrones fenológicos de 

floración. 

La fenología floral puede ser descrita a diferentes niveles: intraindividual, poblacional y a 

nivel de comunidad (Newstrom et al. 1994, Kudo 2006, Munguía-Rosas y Sosa 2010). Entre 

los principales aspectos considerados para la descripción de la fenología floral se encuentran: 

la fecha de inicio (aparición de la primera flor); la fecha de finalización, la duración, la 

intensidad, así como la sincronía floral (Newstrom 1994, Munguía-Rosas y Sosa 2010).  

De acuerdo a la longitud y la intensidad del periodo de floración, Gentry (1974) reconoce 

cinco patrones: Tipo 1, se presenta cuando la producción de flores es continua durante casi 

todo el año y se asocia principalmente a plantas polinizadas por murciélagos; Tipo 2, “estado 

estable” (steady state), se caracteriza por la producción de pocas flores durante un periodo 

prolongado (un mes o más); Tipo 3,  “cornucopia”, se caracteriza por la producción de un 

gran número de flores en un lapso de tiempo de varias semanas; Tipo 4, “floración en masa” 

(big bang), es cuando se presenta una gran sincronización del periodo de floración en los 

diferentes individuos, de manera que la floración de una especie puede ocurrir en sólo unos 

días; y Tipo 5, “disparos múltiples” (multiple bang), se presenta cuando la población tiene 

varios eventos de floración cortos durante todo el año.  

La sincronía floral es la coincidencia en la producción de flores en un tiempo determinado y 

suele ser cuantificada a través de diversos índices (Janzen 1967, Augspurger 1983, 

Domínguez y Dirzo 1995, Crone y Lesica 2004, Michalski y Durka 2007, Munguía-Rosas y 

Sosa 2010). La importancia de la sincronía floral radica en la potencial ventaja que otorga 

ésta sobre el éxito reproductivo de las plantas que requieren de polinización 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 sincronía 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 

polinización entre las flores de un mismo individuo se podrían incrementar  (Rathke y Lacey 

1985). Según Augspurger (1983) los altos valores de sincronía de floración) poblacional se 

asocian con: 1) cortos periodos de floración; b) altas densidades poblacionales; c) altas 

densidades de flores efímeras y d) la presencia de botones florales latentes que están a la 

espera de un estímulo ambiental que detone su desarrollo. En contraste, las especies con baja 

sincronía floral presentan largos periodos de floración, sin claros factores ambientales que 

actúen como disparadores de este proceso, además de que no presentan botones florales 

latentes y sus poblaciones presentan bajas densidades.   

En México, los estudios sobre fenología floral en cactáceas son incipientes, a pesar de que el 

país es uno de los principales centros de diversificación de la familia Cactaceae (Mandujano 

et al. 2010). En lo que respecta a las cactáceas globosas, se sabe que algunas especies pueden 

presentar periodos cortos de floración, por ejemplo, todas las especies del género Ariocarpus 

(Martínez-Peralta y Mandujano 2012) y dos especies del género Echinomastus (Johnson 

1992). La producción masiva y temporal de flores de estas cactáceas puede provocar que los 

polinizadores abandonen sus patrones de forrajeo habitual y se concentren en estos parches 

temporales de floración, regresando a sus patrones de forrajeo habituales una vez que este 

recurso desaparece (Waser 1986). Esto resalta la importancia de la facilitación de 

polinizadores entre las especies presentes en una comunidad, ya sea desfasando sus periodos 

de floración (Elzinga et al. 2007; Giorgis et al. 2015) o sincronizándolos (Koptur 1983; 

Moeller 2004). En cuanto a los estudios de la sincronía floral poblacional en cactáceas 

globosas, se encuentran los estudios de Ferocactus cylindraceus (Engelm.) Orcutt (cuyo 

periodo de floración es de 20-23 semanas) y F. wislizeni Britton & Rose (con un periodo de 

floración de 13-15 semanas) por McIntosh (2002);  N. conoidea (con un periodo de floración 

de 7 meses) por  Arroyo-Pérez et al. (2019) y Ariocarpus kotschoubeyanus (Lem.) K. Schum 

de Tamaulipas (con un periodo de floración de 7 días) por Salomé-Díaz (2014), donde en 
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ninguno de estos trabajos se encontró correlación entre la sincronía floral y el éxito 

reproductivo.  

El estudio que aquí se presenta, se centra en una población de la pequeña cactácea geófita 

Ariocarpus kotschoubeyanus (DC.) Britton & Rose que habita en el estado de Querétaro, 

México, en la cual se ha observado que la floración se presenta con periodos intermitentes 

durante los meses de octubre, noviembre y diciembres. El objetivo es describir el patrón de 

floración de A. kotschoubeyanus en una de las poblaciones más sureñas de su rango de 

distribución de la especie y de manera particular se pretende: a) determinar la sincronía floral 

a lo largo del período de floración y en su caso, dentro de los pulsos discretos de producción 

de flores y b) indagar sobre la posible existencia de una relación entre la sincronía floral y el 

éxito reproductivo (fruit set y seed set).  

Así, partiendo de la suposición de que la sincronía floral estaría inversamente relacionada 

con la longitud del período de floración en una población (Augspurger 1983) y de que una 

mayor sincronía favorece el entrecruzamiento (Augspurger 1983, Michalski y Durka 2007), 

y por lo tanto el éxito reproductivo,  la hipótesis considerada fue que si A. kotschoubeyanus 

presenta un periodo corto de floración, es probable que se presente  una alta sincronía floral. 

Además, es probable que si se presentan pulsos discretos de floración estos presentarán 

diferente sincronía y que ésta última estará relacionada con el éxito reproductivo.  

 

 

Materiales y métodos 

Fenología de la floración 

En el sitio de estudio (ver la descripción en introducción general) en un área total de 

aproximadamente una hectárea 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 floración (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 formación de frutos. 

Solamente los organismos con un diámetro mayor a 4 cm, produjeron estructuras 

reproductivas, por lo que, el número de individuos reproductores por año varió: 117 en 2014; 

149 en 2015 y 83 en 2016. A partir de los datos obtenidos, se elaboraron matrices de 
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floración/individuo/día. La frecuencia de producción de flores/día fue analizada a través de 

Estimadores de Densidad por Kernel (EDK) con la ayuda del programa Stata (StataCorp. 

2013). Los EDK constituyen una herramienta estadística que elabora histogramas con 

intervalos de amplitud fija a partir de cada observación, considerando algún intervalo con 

amplitud  h (desviación estándar o ancho de banda). (Tarter y Kronmal 1976, Chambers et 

al. 1983, Silverman 1986, Fox 1990, Härdle 1991, Salgado-Ugarte et al. 2000, Salgado-

Ugarte 2002, Salgado-Ugarte et al. 2005). A partir de este análisis utilizando el método de 

Bhattacharya (1967) y las rutinas de cómputo propuestas por Salgado-Ugarte et al. (1994; 

2005) se obtuvieron  los componentes gaussianos de la distribución de la producción de 

flores/día y tomando en cuenta los valores de las medias de estos componentes, ± una 

desviación estándar, se establecieron las fechas de floración  de los pulsos en los que se 

evaluaron tanto la sincronía floral como del éxito reproductivo.  

 

Sincronía floral  

La sincronía floral ha sido evaluada mediante el uso de diversos índices (Poole y Rathcken 

1979, Augspurger 1983, Marquis 1988, Bolmgren 1998, Mahoro 2002, Giorgis et al. 2015). 

A nivel poblacional, los índices más utilizados han sido el de Augspurger (SA) y el de 

Marquis (SM) (Michalski y Durka 2007). No obstante, el índice de Augspurger, ha sido 

criticado, debido a su dependencia a la duración de la floración y a la falta de consideración 

del número de flores producidas sincrónicamente, 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 índices. El índice de Augspurger 

se calculó con la finalidad de hacer comparaciones con otros estudios de cactáceas, en los 

cuales este índice ha sido empleado (McIntosh 2002, Munguía-Rosas y Sosa 2010, Salomé-

Díaz 2014). Sin embargo, se presenta también el índice de Marquis, ya que éste es apropiado 

cuando los individuos producen varias flores sincrónicamente (Bolmgren 1998, Michalski y 

Durka 2007) como ocurre con A. kotschoubeyanus. 

El índice de sincronía de Augspurger (1983) (SA) fue calculado como:  
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donde: n es el número de individuos en la población, fi es el número de días del individuo i 

en floración y e el número de días que ambos individuos i y j estuvieron en floración 

sincrónica. 

Mientras que el índice de sincronía de Marquis (1988) (SM), fue calculado como:  

 

donde: xt es el número de flores de cada individuo en el tiempo t, Σxt es el número total de 

flores de cada individuo durante todo el período de floración, n es el número de días que los 

individuos están en floración y pt es la proporción de todas las plantas con flores en el día t. 

Para el cálculo de los dos índices se utilizó el paquete “flower” (Michalski y Durka 2007) en 

R 3.4.0 (R Development Core Team 2007). Ambos índices producen resultados acotados 

entre 0 y 1, donde 1 representa la máxima sincronía y cero la ausencia de ésta (Michalski y 

Durka 2007). 

 

Éxito reproductivo 

El éxito reproductivo por año y pulso se evaluó a través del fruit set y el seed set, parámetros 

generalmente empleados en estudios de biología reproductiva (Mandujano et al. 2010).  El 

fruit set se calculó, como la probabilidad de paso de una flor a fruto y el seed set, como la 

probabilidad de paso de óvulo a semilla. El promedio de óvulos/flor se obtuvo a partir del 

conteo de los óvulos de 20 flores de 20 individuos de A. kotschoubeyanus seleccionados al 

azar, las cuales fueron colectadas en mayo de 2015. El número de semillas por fruto se obtuvo 

a partir de los frutos provenientes de los diferentes pulsos de floración. El seed set sólo se 

pudo calcular para el 2015 y 2016, ya que solo para estos años fue posible extraer los frutos 

completos. 

Para determinar el efecto de la sincronía sobre el éxito reproductivo (fruit set y seed set) se 

utilizaron análisis no paramétricos de correlación (Spearman, ρ), ya que los datos no se 

ajustaron a una distribución normal. Para evaluar posibles diferencias significativas de los 

parámetros estudiados a través del tiempo (índices de sincronía, 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 empleó la prueba de Wilcoxon para determinar 

cuáles pulsos eran diferentes. Para la comparación de la amplitud promedio de los pulsos 
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entre años, se aplicó un ANOVA, ya que este parámetro presentó una distribución normal. 

Todos los análisis estadísticos se llevaron a cabo utilizando el software estadístico JMP® 

v10.0.0 (SAS, 2012). 

 

 

Resultados 

El periodo de floración promedio de A. kotschoubeyanus fue otoñal para los tres años de 

estudio, con una duración media de 43.66 (±8.96) días (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 años de estudio, la floración poblacional no fue continua ya que se presentaron 

dos pulsos/año, separados entre sí por períodos de entre 15 y 21 días en los cuales no se 

produjeron flores. El análisis de la distribución del número de flores diarias en antesis en la 

población a través de EDK mostró dos modas para cada año de estudio (Figura 2.2) y a partir 

de la media de los componentes gaussianos y considerando los valores de las desviaciones 

estándar se determinaron los intervalos en días a considerar por pulso de floración (Tabla 

2.1). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



 

62 

 

Tabla 2.1. Fechas determinadas para cada pulso de floración, a partir de los componentes  

gaussianos estimados a través del análisis de estimadores por densidad de Kernel (EDK) y 

del método de Bhattacharya tomando en cuenta el número de flores abiertas/día en la 

población de Ariocarpus kotschoubeyanus en Tolimán, Querétaro, México.  

 

Año Pulsos  Fecha inicio Fecha de la 

media 

Fecha final Amplitud por 

pulso (días) 

2014 
1er 28 oct 2 nov 6 nov 10 

2do 23 nov 28 nov 3 dic 11 

2015 
1er 26 oct 2 nov 9 nov 15 

2do 29 nov 4 dic 9 dic 11 

2016 
1er 27 oct 31 oct 4 nov 9 

2do 28 nov 1 dic 4 dic 7 

 

         

El promedio de la amplitud de los seis pulsos observados durante los tres años de estudio fue 

de 10.33 (±2.66) días. El promedio de días/pulso/año varió de 8 a 13, no encontrándose 

diferencias significativas entre años (Tabla 2.2). El primer pulso de cada año siempre 

presentó el mayor número de individuos con flores y el mayor número de flores (Tabla 2.3).  
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Figura 2.1. Fenología floral de Ariocarpus kotschoubeyanus en Tolimán, Querétaro, México. 

Cantidad de flores en antesis por día y año: a) 2014; b) 2015 y c) 2016; d y e) Temperatura 

media diaria de 2015 y 2016 respectivamente y f y g) Precipitación diaria de 2015 y 2016 

respectivamente. 
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Figura 2.2. Componentes gaussianos de la floración diaria (flores en antesis) en la población 

de Ariocarpus kotschoubeyanus en Tolimán, Querétaro, México, determinados a través del 

análisis de estimadores por densidad de Kernel (EDK). Las medias de estos componentes 

±1DE corresponden a los límites de cada uno de los pulsos de floración analizados: a) 

floración 2014; b) floración 2015; floración 2016 c). (FO = Frecuencia observada y E = 

amplitud de cada pulso).
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Tabla 2.2. Parámetros anuales de la floración de una población de Ariocarpus 

kotschoubeyanus en Tolimán, Querétaro, México. Frecuencia = Número total de flores 

producidas al año; SA = Índice de sincronía de Augspurger; SM = Índice de sincronía de 

Marquis.  (Media ± Error Estándar).  

Año Núm. 

Pulsos 

Promedio de la 

amplitud/pulso en 

días 

Frecuencia 

 

SA   

  

SM  

 

Fruit set  Seed set  

2014 2 10.5(1) 180 0.15(±0.06)a 0.19(±0.11)a 0.53(±0.04)b  

2015 2 13(2) 260 0.11(±0.03)b 0.13(±0.08)b 0.75(±0.03)a 0.89±(0.03)a 

2016 2 8(1) 112 0.20(±0.07)c 0.23(±0.11)c 0.52(±0.05)b 0.73±(0.05)b 

  F= 3.8; P=0.15 X2=2 ;P=0.36     

Letras distintas en la misma columna representan diferencias significativas. 
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Tabla 2.3. Parámetros de los pulsos de floración de Ariocarpus kotschoubeyanus en Tolimán, 

Querétaro, México: SA = Índice de sincronía de Augspurger; SM = Índice de sincronía de 

Marquis (Media± Error estándar).  

 

Año  

(Individuo

s) 

 

Pulsos 

Amplitud 

por pulso 

(días) 

% de 

individuos 

con flores 

Frecuencia 

(Número de 

flores) 

SA 

 

SM 

 

Fruit set  Seed set  

2014 1ro 10 72.65 118 0.25(0.07)a 0.32(0.02)a 0.55(0.06)a - 

(N=117) 2do 10 40.17 59 0.23(0.01)a 0.30(0.03)a 0.60(0.11)a - 

 2015 1ro 15 65.77 143 0.18(0.01)a  0.21(0.01)a 0.73(0.04)a 0.91(0.03)a 

 (N=149) 2do 11 51.01 94 0.22(0.07)b  0.26(0.02)b 0.80(0.05)a 0.82(0.06)a 

2016 1ro 9 62.65 67 0.34(0.02)a 0.39(0.04)a 0.53(0.07)a 0.68(0.07)a 

(N=83) 2do 7 46.99 45 0.39(0.02)a 0.42(0.03)a 0.56(0.08)a 0.71(0.05)a 

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

prueba Wilcoxon (P < 0.05).
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La mayoría de los individuos sólo participa en un solo pulso de floración/año (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 mayoría (66.66%) las presentaron 

durante el primer pulso.  

 

. 

Figura 2.3 Porcentaje de individuos de A. kotschoubeyanus que produjeron flores/pulso/año 

en Tolimán, Querétaro, México.  

 

El valor más alto de sincronía de floración de Augspurger (SA) fue para el 2016 y el más bajo 

para el 2015, con diferencias significativas entre los tres años 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 índice de sincronía 

de Marquis (SM), se encontró la misma tendencia que la mostrada con el índice de Ausperger 

(SA), aunque los valores del índice de Marquis son mayores (Tabla 2.2). En el primer año de 

estudio los valores más altos de sincronía en ambos índices se presentaron en el primer pulso, 

mientras que para los otros dos años 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 más alto que en los otros años 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 más 

altos de fruit set tienden a presentarse en el último pulso de floración para los tres años de 

estudio. El seed set fue significativamente mayor en el 2015 con relación al de 2016 (únicos 

años en el que este parámetro pudo ser calculado). No obstante, no se encontraron diferencias 

significativas intra anuales (Tabla 2.2). 

No existe una clara relación entre la sincronía floral y el éxito reproductivo; sin embargo, se 

encontró una baja correlación entre la sincronía floral calculada a través del índice de 

Marquis y los valores de seed set del 2015 y del 2016, así como entre la sincronía floral 

evaluada a través del índice de Augspurger y el fruit set del primer pulso de floración del 

2016 (Tabla 2.4).  
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Tabla 2.4. Correlaciones de Spearman (ρ) entre los Índices de Sincronía floral: SA = Índice 

de Augspurger; SM = Índice de Marquis y el éxito reproductivo: probabilidad de formación 

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

y pulsos,  en Tolimán, Querétaro, México. 

Año/Pulso SA vs. fruit set SM vs. fruit set SA vs. seed set SM vs. Seed se 

 ρ P ρ P ρ P ρ P 

2014 0.0679 0.4667 -0.0812 0.3843 - - - - 

1er 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 

1er 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 

1er 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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Discusión 

El periodo de floración para la población de A. kotschoubeyanus en el municipio de Tolimán, 

Querétaro, México, fue otoñal para los tres años de estudio; abarcando desde finales de 

octubre hasta principios de diciembre con dos pulsos de floración por año. El primer pulso 

de floración coincide con el periodo reportado para una población del norte de México en el 

cual la floración se presenta en un periodo de ocho días, en el que se presentaron dos picos 

de floración (Martínez-Peralta y Mandujano 2012, Salomé-Díaz 2014). La extensión del 

periodo de floración de A. kotschoubeyanus en Tolimán fue en promedio de 43.66 (±8.96) 

días, con dos pulsos de floración claramente separados por períodos entre 15 y 21 días, lo 

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

2.5). 

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

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

reportados en este estudio. 

Especie Localidad Fecha de la floración Periodo de 

floración (días) 

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

A. bravoanus Núñez, SLP. 30 oct−2 nov 2008 4 

A. fissuratus Cuatro Ciénegas, Coah. 15−23 oct 2005; 24−27 

oct 2006 

9-4 

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

A. retusus Paso Carneros, Coah. 10−14 sep 2009 5 

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

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

A. kotschoubeyanus Tolimán, Qro.  24 oct-4 dic 2014,  

22 oct-14 dic 2015  

25 oct-4 dic 2016 

42 

54 

41 
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El patrón de floración observado en A. kotschoubeyanus en Tolimán, fue claramente bimodal, 

donde cada pulso tiene una duración no mayor a 15 días. Este patrón de floración no se ajusta 

a ninguno de los patrones de floración descritos por Gentry (1974). Sin embargo, se han 

reportado patrones bimodales en otras cactáceas, como en la columnar Stenocereus griseus 

(Ruiz et al. 2000) y en la toneliforme F. cylindraceus (McIntosh 2002). Este patrón de 

floración es intermedio entre una floración multimodal y una unimodal o sensu Gentry, entre 

un patrón de multiple-bang y uno de big bang, con lo cual se tendrían las ventajas de cada 

uno de los patrones antes mencionados, dejando abierta la posibilidad de que el tiempo y las 

presiones de selección ajusten este sistema hacia el de mayor adecuación.  

Un patrón de floración multimodal, permitiría una distribución de los recursos florales a 

través del tiempo, minimizando los riesgos de presentar un solo evento de reproducción lo 

cual podría asemejarse a una estrategia de “bet hedging” (Bawa 1983), mientras que un 

patrón unimodal, podría permitir una mayor atracción de los polinizadores (Faegri y Van Der 

Pijil 1971, Gentry  1974, Opler et al. 1976, Martínez-Peralta y Mandujano 2011) y una 

saciación de los depredadores, para que una proporción de flores quedaran libres para la 

formación de frutos  (Janzen 1971, Ausperger 1979).  

La mayoría de los individuos de A. kotschoubeyanus tienden a presentar un solo pulso de 

floración al año, donde el 66.66 % se reprodujeron en el primer pulso durante los tres años 

de estudio. Por lo que, los dos pulsos de floración observados en este estudio son en su 

mayoría el producto de la floración de distintos individuos, contrario a lo que ocurre con las 

cactáceas Pilosocereus leucochepalus (Munguía-Rosas y Sosa 2010) y N. conoidea (Arroyo-

Pérez et al. 2019), donde la floración pulsada es el resultado de floraciones repetidas de los 

mismos individuos.  

Los valores medios de sincronía 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; SM=0.41 y 0.33) (Arroyo-Pérez et al. 2019) constituyen los valores más bajos de 

sincronía floral reportados hasta la fecha para la familia de las cactáceas, 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) (Munguía-Rosas y Sosa, 2010); Ariocarpus 

kotschoubeyanus (SA2007= 0.37, SA2011sitio1 = 0.44 y SA2011sitio2 =0.68); A. fissuratus (SA = 0.7) 

y A. trigonus (SA = 0.65) (Salomé-Díaz 2014). Los valores bajos de sincronía floral 
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encontrados en la población de A. kotschoubeyanus de Tolimán, podrían deberse a que, 

aunque la población presenta un periodo de floración relativamente corto, éste resulta ser tres 

veces mayor al reportado en una población de Tamaulipas de la misma especie (8 días) donde 

se obtuvo una mayor sincronía (Salomé-Díaz 2014). 

A través del índice de Augspurger (SA) y de Marquis (SM) se encontraron diferencias 

significativas entre años, donde el 2016 mostró valores más altos de sincronía que el 2015. 

Los valores calculados a través del índice de Marquis, resultaron ser mayores, debido a que 

este índice toma en cuenta el número de flores por individuo, mientras que el índice 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 índice de Marquis por año y entre pulsos para A. kotschoubeyanus 

y N. conoidea (Arroyo-Pérez et al. 2019), A. kotschoubeyanus presentó los valores más bajos, 

lo cual puede deberse a que ésta cactácea presenta en promedio tan solo dos 

flores/individuo/día, en comparación con cuatro que presenta N. conoidea (Arroyo-Pérez, 

datos no publicados) 

Se encontraron diferencias significativas entre el fruit set y seed set por años, siendo mayores 

los valores del 2015 (0.75 y 0.89, respectivamente). En este año, los valores de sincronía 

floral fueron los más bajos observados durante los tres años de estudio (SA= 0.11; SM = 0.14). 

Sin embargo, en 2015, se presentó el mayor número de flores, así como el mayor número de 

individuos reproductivos, lo que confirma la no correlación entre los valores de sincronía y 

el éxito reproductivo y coincide con lo reportado para cactáceas en otros trabajos (McIntosh 

2002, Munguía-Rosas y Sosa 2010, Salomé-Díaz 2014, Arroyo-Pérez et al. 2019). 

 

Con base en los supuestos planteados en este estudio, se constató que A. kotschoubeyanus es 

una especie que presenta un periodo de floración relativamente corto comparado con los de 

otras cactáceas. Sin embargo, los valores de sincronía floral son bajos y estos no están 

relacionados con el éxito reproductivo. La presencia de dos pulsos discretos fue persistente 

para los tres años de estudio. Al igual que en otros estudios en cactáceas, no se detectó una 

correlación significativa entre la sincronía floral y el éxito reproductivo (McIntosh 2002, 

Munguía-Rosas y Sosa 2010, Salomé-Díaz 2014, Arroyo-Pérez et al. 2019). Esta falta de 

correlación puede deberse a que la sincronía floral puede ser menos importante en las 
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especies polinizadas por animales que las polinizadas por viento (Munguía-Rosas y Sosa 

2010), donde otros factores como la disponibilidad de recursos de la planta, la abundancia de 

florívoros y el cambio climático, pueden jugar un papel más importante (Fenner 1998). En el 

caso de la población de A. kotschoubeyanus en Tolimán, se sabe que, aunque puede formar 

semillas por autopolinización, la mayor parte de semillas provienen de polinización cruzada 

donde las abejas solitarias nativas juegan un papel primordial en el acarreo de polen (Arroyo-

Pérez, datos no publicados (Capítulo 1)).  

Se concluye que la fenología de floración de A. kotschoubeyanus es corta y bimodal, presenta 

una baja sincronía floral y su éxito reproductivo no está correlacionado con la sincronía floral. 

El estudio de este tipo de patrón intermedio entre la unimodolidad y multimodalidad resulta 

interesante y abre nuevas interrogantes entre las cuales se puede señalar: ¿Cómo han 

evolucionado estos patrones?, ¿Cuáles son los factores que han permitido el desarrollo de 

estos patrones? y ¿Cuáles son sus ventajas evolutivas?  
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Introducción 

La floración es el proceso dentro del ciclo de vida de las angiospermas con el cual se inicia 

la reproducción sexual (Fenner 1998, Jiménez-Sierra y Matías-Palafox 2010, Márquez et al. 

2013).  El periodo de floración puede definirse como el intervalo de tiempo en el que los 

individuos de una población producen flores, exponiéndolas a posibles agentes polinizadores 

(Primack 1985, Rathke y Lacey 1985, Fenner 1998). El periodo de la floración puede estar 

restringido tanto por factores exógenos como endógenos. Entre los factores exógenos están 

factores abióticos como la temperatura, el periodo de lluvia, la humedad relativa y el 

fotoperiodo (Rathke y Lacey 1985, Fenner 1998, Borchert et al. 2004) y bióticos como la 

disponibilidad de polinizadores, dispersores y depredadores de semillas (Elzinga et al. 2007, 

Giorgis et al. 2015).  Como factores endógenos se encuentran las características evolutivas y 

filogenéticas propias de cada especie, las cuales condicionan la velocidad de respuesta de los 

organismos para la formación de flores (Marquis 1988, Fenner 1998, Fox 2003), así como la 

cantidad de recursos almacenados por los organismos, donde el tamaño 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 fenológicos 

de floración aun dentro de una misma comunidad. (Gentry 1974, Augspurger 1983, 

Newstrom et al. 1994).  

La fenología floral puede ser descrita a diferentes niveles: intraindividual, poblacional y a 

nivel de comunidad (Newstrom et al. 1994, Kudo 2006, Munguía-Rosas y Sosa 2010). Entre 

los principales aspectos considerados para la descripción de la fenología floral se encuentran: 

la fecha de inicio (aparición de la primera flor); la fecha de finalización, la duración, así como 

la sincronía floral (Newstrom 1994, Munguía-Rosas y Sosa 2010). La sincronía floral es la 

coincidencia en la producción de flores en un tiempo determinado y suele ser cuantificada a 

través de diversos índices (Janzen 1967, Augspurger 1983, Domínguez y Dirzo 1995, Crone 

y Lesica 2004, Michalski y Durka 2007, Munguía-Rosas y Sosa 2010). La importancia de la 

sincronía floral radica en la potencial ventaja que ésta otorgaría sobre el éxito reproductivo 

de las plantas que requieren de polinización cruzada (Augspurger 1983, Marquis 1988, 

Mahoro 2002, Kudo 2006, Michalski y Durka 2007), ya que ésta aumentaría la disponibilidad 

de consortes (mate availability) (Gentry 1974) y reduciría la limitación de polen (Gentry 

1974, Mori y Pipoly 1984).  Sin embargo, aunque las probabilidades de entrecruzamiento se 
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incrementarían con la sincronía 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 podría incrementar la geitonogamia o polinización entre las flores de un mismo 

individuo (Rathke y Lacey 1985). Según Augspurger (1983), altos valores de sincronía de 

floración poblacional se asocian con: a) cortos periodos de floración; b) altas densidades 

poblacionales; c) altas densidades de flores efímeras y d) la presencia de botones florales 

latentes que están a la espera de un estímulo ambiental que detonan su desarrollo. En 

contraste, las especies con baja sincronía floral presentan largos periodos de floración, sin 

claros factores ambientales que actúen como disparadores de este proceso, además de que no 

presentan botones florales latentes y sus poblaciones presentan bajas densidades.   

En México, los estudios sobre fenología floral en cactáceas son incipientes, a pesar de 

que el país es uno de los principales centros de diversificación de dicha familia. La mayor 

parte de estos estudios, se han centrado en cactáceas 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 cactáceas globosas, las cuales no son tan 

conspicuas como las columnares, se sabe que algunas especies pueden tener periodos de 

floración que se extienden por varios meses como ocurre en Thelocactus leucacanthus 

Britton & Rose ssp. schmollii (Werderm.) Mosco & Zanov. (Martínez-Ramos 2017) y 

Ferocactus recurvus (Mill.) Borg ssp. recurvus (Arias et al. 1997). La producción de flores 

de estas cactáceas constituye recursos potenciales para pequeños vertebrados e insectos, 

algunos de los cuales actúan como agentes polinizadores. En los tres estudios existentes sobre 

sincronía floral en cactáceas globosas, incluyendo a Ferocactus cylindraceus (Engelm.) 

Orcutt (cuyo periodo de floración es de 20-23 semanas); F. wislizeni Britton & Rose (con un 

periodo de floración de 13-15 semanas) (McIntosh 2002) y Ariocarpus kotschoubeyanus 

(Lem.) K. Schum de Tamaulipas (con un periodo de floración de 7 días), no se ha encontrado 

una correlación entre la sincronía floral y el éxito reproductivo (McIntosh 2002, Salomé-

Díaz 2014).  

Este estudio se centra en una población de la pequeña cactácea globosa, Neolloydia conoidea 

(DC.) Britton & Rose que habita en el estado de Querétaro, en la cual se ha observado que la 

floración se presenta durante la primavera y el verano. Sin embargo, hasta la fecha no hay 

estudios detallados sobre su fenología floral y se desconoce si ésta es continua o se presentan 
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pulsos en los que se alternan periodos de floración con periodos en los que no se observan 

flores. El objetivo general de este estudio fue describir el patrón de floración de N. conoidea 

a nivel poblacional, y de manera particular: a) determinar la sincronía floral a lo largo del 

período de floración y, en su caso, dentro de pulsos discretos de producción de flores y b) 

indagar sobre la posible existencia de una relación entre la sincronía floral y el éxito 

reproductivo. Así, partiendo de la suposición de que la sincronía floral estaría inversamente 

relacionada con la longitud del período de floración en una población (Augspurger 1983) y 

de que una mayor sincronía favorecería el entrecruzamiento (Augspurger 1983, Michalski y 

Durka 2007), la hipótesis fue, que a nivel general, habría una baja relación entre sincronía y 

éxito reproductivo, pero que esta relación sería variable a lo largo del período reproductivo 

en caso de encontrarse pulsos discretos de floración. Nuestras preguntas de investigación 

fueron: ¿Cómo es el patrón de floración a nivel poblacional? ¿Cómo es la sincronía floral? y 

¿Existe relación entre la sincronía floral y el éxito reproductivo?   

 

Materiales y métodos 

 

Fenología de la floración 

En febrero de 2015 en el sitio de estudio (ver la descripción en introducción 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 contó con 146 individuos para 2015 

y 142 para 2016 (ya que algunos individuos desaparecieron). A partir de estos datos se 

elaboraron matrices de floración/individuo/día. La frecuencia de producción de flores/día, 

fue analizada a través de Estimadores de Densidad por Kernel (EDK) (Tarter y Kronmal 

1976, Chambers et al. 1983, Silverman 1986, Fox 1990, Härdle 1991, Salgado-Ugarte et al. 

2000, Salgado-Ugarte 2002, Salgado-Ugarte et al. 2005) y el programa Stata (StataCorp. 

2013). La distribución multimodal resultante representa una distribución mezclada, la cual 

puede considerarse compuesta por distribuciones gaussianas individuales. La separación de 

los componentes gaussianos de esta distribución se hizo mediante el método de Bhattacharya 

(1967) con las rutinas de cómputo propuestas por Salgado-Ugarte et al. (1994; 2005). Los 
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valores de las medias de estos componentes, más menos una desviación estándar fueron 

considerados como intervalos para la evaluación de la sincronía floral y del éxito 

reproductivo/pulso.  

 

Sincronía floral 

La sincronía floral ha sido evaluada mediante el uso de diversos índices (Poole y Rathcken 

1979, Augspurger 1983, Marquis 1988, Bolmgren 1998, Mahoro 2002, Giorgis et al. 2015).  

A nivel poblacional, los índices más 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 

máxima sincronía y cero la ausencia de ésta (Michalski y Durka 2007). No obstante, el índice 

de Augspurger, ha sido criticado debido a su dependencia a la duración de la floración y a la 

falta de consideración del número de flores producidas sincrónicamente, 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 índices. 

El índice de Augspurger se calculó con la finalidad de hacer comparaciones con otros 

estudios de cactáceas, en los cuales este índice ha sido empleado (McIntosh 2002, Munguía-

Rosas y Sosa 2010, Salomé-Díaz 2014). Sin embargo, se presenta también el índice de 

Marquis, ya que éste es apropiado cuando los individuos producen varias flores 

sincrónicamente (Bolmgren 1998, Michalski y Durka 2007) como ocurre con N. conoidea. 

El índice de sincronía de Augspurger (1983) (SA) fue calculado como:  

 

Donde; n es el número de individuos en la población, fi es el número de días del individuo i 

en floración y e el número de días que ambos individuos i y j estuvieron en floración 

sincrónica. 

Mientras que el índice de sincronía de Marquis (1988) (SM), fue calculado como:  

 

Donde; xt es el número de flores de cada individuo en el tiempo t, Σxt es el número total de 

flores de cada individuo durante todo el período de floración, n es el número de días que los 

individuos están en floración y pt es la proporción de todas las plantas con flores en el día t. 



 

83 

 

Ambos índices fueron calculados utilizando el paquete “Flower” (Michalski y Durka 2007), 

en R 3.4.0 (R Development Core team 2007). 

 

Éxito reproductivo 

El éxito reproductivo por año y pulsos se evaluó a través del fruit set y el seed set que son 

medidas generalmente empleadas en estudios de biología reproductiva (Mandujano et al. 

2010).  El seed set se calculó, como la probabilidad de paso de una flor a fruto y el seed set, 

como la probabilidad de paso de óvulo a semilla.  El promedio de óvulos/flor se obtuvo a 

partir del conteo de los óvulos de 20 flores de 20 individuos diferentes de N. conoidea, las 

cuales fueron colectadas en mayo de 2015. El número de semillas por fruto se obtuvo a partir 

de los frutos provenientes de los diferentes pulsos de floración. El seed set sólo se pudo 

calcular para el 2016 cuando se contó con frutos completos para la especie en estudio.  

El efecto de la sincronía sobre el éxito reproductivo (fruit set y seed set) se determinó 

mediante análisis no paramétricos de correlación (Spearman, ρ), ya que los datos no se 

ajustaron a una distribución normal. Para determinar diferencias significativas de los 

parámetros estudiados a través del tiempo (índices de sincronía, 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 empleó la prueba de Wilcoxon para determinar 

cuáles pulsos eran diferentes. Para la comparación de la amplitud promedio de los pulsos 

entre años, se aplicó una ANOVA, ya que este parámetro presentó una distribución normal. 

Todos los análisis estadísticos se llevaron a cabo utilizando el software estadístico JMP® 

v10.0.0 (SAS, 2012). 

 

Resultados 

  

El periodo de floración de N. conoidea, ocurrió durante la primavera y el verano (de marzo 

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

más cálida y lluviosa para el sitio de estudio (Figura 3.1).  
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Figura 3.1. Fenología floral de N. conoidea. Cantidad de flores en antesis por día: a) para 

2015; b) para 2016;  c y d) temperatura media diaria por año;  e y f) precipitación diaria para 

los dos años de estudio. 
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En Tolimán, Querétaro, México. Para ambos años, la floración poblacional no fue continua 

durante estos siete meses, sino que se presentaron varios pulsos separados por periodos de 

entre cuatro y 26 días, en los que no se observaron flores. El análisis de la distribución del 

número de flores diarias en antesis en la población a través de EDK mostró 6 modas para 

2015 y 5 modas para el 2016 (Figura 3.2).  

 

Figura 3.2. Componentes gaussianos de la floración diaria (flores en antesis) en la 

población de N. conoidea determinados a través del análisis de estimadores de densidad por 

Kernel (EDK): a) floración 2015; b) floración 2016. (FO = Frecuencia observada y E = 

amplitud de cada pulso). En Tolimán, Querétaro, México. 
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La amplitud de los pulsos varió entre 11 y 23 días considerando ambos años, con una media 

de 14 (±2.75) días para el primer año y de 18 (± 4.38) días para el segundo año, no 

encontrándose diferencias significativas entre éstas (Tablas 3.1 y 3.2).  La frecuencia de 

floración/pulso, varió entre 19 y 435 flores en el 2015 y entre 19 y 408 en el 2016. En el 

tercer pulso de floración para ambos años se presentó la máxima frecuencia (Tabla 3.2). El 

porcentaje de individuos con flores/pulso también varió, presentándose los porcentajes más 

altos para ambos años durante el tercer pulso (con 77 y 86 % de los individuos, 

respectivamente) (Tabla 3.2).  
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Tabla 3.1. Parámetros anuales de la floración de una población de Neolloydia conoidea en 

Tolimán, Querétaro, México: Frecuencia = Número de flores producidas al año; SA = Índice 

de sincronía de Augspurger; SM = Índice de sincronía de Marquis; (Media ± Error Estándar).  

 

Año Núm. Pulsos Amplitud por pulso (días) Frecuencia SA SM Fruit set Seed set 

2015 6a 14 (±2.75)a 930a 0.19 (±0.006)a 0.41 (±0.0.68)a 0.67 (±0.022)a - 

2016 5a 18 (±4.38)a 907a 0.15 (±0.004)b 0.33 (±0.029)a 0.58 (±0.023)b 0.69±0.08 

 χ2 = 0.16; P = 0.90 F = 3.08; P = 0.11 χ2 = 0.58; P = 0.25     

 Superíndices con letras diferentes señalan diferencias significativas prueba Wilcoxon (P < 

0.05). 
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Tabla 3.2. Parámetros de los pulsos de floración de Neolloydia conoidea en Tolimán,  

Querétaro, México: SA = Índice de sincronía de Augspurger; SM = Índice de sincronía de 

Marquis (Media ± Error estándar).  

Año Individuos Pulsos 
Amplitud por 

pulso (días) 

Individuos con 

flores (%) 

Frecuencia(

Número de 

flores) 

SA SM Fruit set Seed set 

  1ro 11 14.97 28 0.32(0.12)ab 0.41(0.23)ab 0.37(0.48)b - 

2015 2do 17 56.29 195 0.23(0.08)c 0.36(0.31)b 0.69(0.42)a - 

 3er 17 77.24 435 0.34(0.04)a 0.54(0.40)ª 0.72(0.36)a - 

N = 146 4to 15 49.10 227 0.31(0.11)ab 0.54(0.69)ª 0.73(0.38)a - 

  5to 13 10.17 19 0.24(0.09)bcd 0.30(0.18)b 0.37(0.48)b - 

  6to 11 11.37 26 0.16(0.06)d 0.23(0.17)b 0.57(0.47)ab - 

 1ro 11 11.9 24 0.42(0.19)a 0.48(0.30)a 0.29(0.39)b 0.66(0.01) a 

2016 2do 17 57.04 229 0.23(0.08)c 0.34(0.29)ab 0.50(0.43)ab 0.76(0.03) a 

 3er 19 85.91 408 0.27(0.04)b 0.41(0.30)a 0.56(0.40)ab 0.56(0.05) a 

N = 142 4to 19 42.95 227 0.21(0.05)c 0.29(0.23)bc 0.59(0.44)ab 0.71(0.07) a 

  5to 23 40.84 19 0.16(0.05)d 0.23(0.16)c 0.66(0.40)a 0.74(0.05) a 

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

prueba Wilcoxon (P < 0,05
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El número de pulsos en los que participó cada individuo a lo largo del año fue variable, 

encontrándose 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 %) y 103 en 2016 (73 %) de los 

individuos reproductores produjeron flores en más de un pulso /año. No se registró ningún 

individuo que participara en los seis pulsos del 2016 y tan sólo cinco individuos (3 %) en 

2015 y cuatro individuos (2 %) en 2016 produjeron flores en cinco pulsos (Figura 3.3). 

 

 

Figura 3.3. Porcentaje de individuos de Neolloydia conoidea por número de pulsos en los 

que produjeron flores por año, en Tolimán, Querétaro, México.  

 

El valor medio del índice de sincronía de floración de Augspurger (SA) para el primer año 

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 año varió 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 índice de sincronía de Marquis 

(SM), se encontró la misma tendencia que la mostrada con el índice 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 sincronía de Marquis para los pulsos intra anuales, oscilaron entre 0.23 

y 0.54 para el primer año y entre 0.23 y 0.48 para el segundo año, con diferencias 
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significativas intra anuales (Tabla 3. 2). Para ambos años los pulsos con los valores más altos 

de sincronía tienden a presentarse en los cuatro primeros pulsos. 

El fruit set promedio del primer año fue más 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 patrón 

observado no es claro, los valores más bajos tienden a presentarse en los primeros pulsos, 

incrementándose hacia los pulsos intermedios (para el 2015) o últimos (para el 2016). En lo 

que respecta al seed set promedio para el 2016 (único año en el que este parámetro pudo ser 

calculado), su valor medio fue de 0.69 (± 0.08) no encontrándose diferencias significativas 

entre pulsos. Además, no se detectaron correlaciones significativas entre la sincronía floral 

evaluada a través del índice de Augspurger y del índice de Marquis con el éxito reproductivo 

(Tabla 3.3). 
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Tabla 3.3. Correlaciones de Spearman (ρ) entre los Índices de Sincronía floral: SA = Índice 

de Augspurger; SM = Índice de Marquis y el éxito reproductivo: probabilidad de formación 

de frutos (fruit set) y semillas (seed set) producidas de Neolloydia conoidea, por año y 

pulsos. En Tolimán, Querétaro, México. 

 

 SA- fruit set SM- fruit set SA- seed set SM- seed set  

 ρ P ρ P ρ P ρ P 

2015 0.0808 0.134 -0.0477 0.3766     

1er 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 

1er -0.4235 0.0907 0.3594 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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Discusión 

 

El periodo de floración de la población de N. conoidea se extendió por siete meses. Este 

patrón podría ser unimodal si al principio aparecieran pocas flores y su número se 

incrementara con el tiempo hasta llegar a un máximo y luego disminuyera al final de la 

floración (Stephenson 1982). No obstante, al observar este proceso con detalle se distinguen 

pulsos de floración de entre 11 y 23 días separados por intervalos de entre 4 y 26 días en los 

que no se presentan flores. En las gráficas de dispersión se visualizan varios picos de 

floración y el análisis de las frecuencias a través de EDK permitió estimar el número de 

modas o pulsos por año.  Patrones de floración en pulsos han sido descritos para especies de 

la familia Juncaceae, donde los pulsos aunados a una alta sincronía de floración parecen 

favorecer la polinización anemófila 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 patrón de floración en pulsos, el cual muestra una baja sincronía (Munguía-

Rosas y Sosa 2010). Sin embargo, en los estudios antes mencionados, el comportamiento 

pulsado de la floración se refiere al número de pulsos observados por individuo. El enfoque 

del presente estudio, en cambio, se basa en la frecuencia de flores abiertas/día a nivel 

poblacional, en cuyo caso los pulsos podrían 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 más de un pulso 

por año. Este patrón no había sido reportado en ninguna cactácea globosa, ya que 

generalmente los estudios de fenología floral se han enfocado a determinar la duración del 

periodo de floración y los picos observados a través de censos mensuales o quincenales sin 

un seguimiento individual de las flores (McIntosh 2002, Nassar y Ramírez 2004, Matias-

Palafox et al. 2017). Solamente existe en la literatura un trabajo donde se evidencia la 

ocurrencia de pulsos en la cactácea columnar Pilosocereus leucocephalus (Munguía-Rosas 

y Sousa 2010).   

Se ha sugerido que para las especies polinizadas por vectores bióticos, un patrón de floración 

intermitente permitiría una distribución de los recursos florales en un periodo de tiempo más 

largo, con lo cual se minimizarían los riesgos de presentar un solo evento de reproducción, 



 

93 

 

en el cual cambios azarosos en los factores bióticos (florivoría o limitación de polinizadores) 

o abióticos (variaciones atípicas en las temperaturas o en los patrones de precipitación) 

podrían impactar drásticamente sobre el éxito reproductivo (Fox 1990, Inouye y McGuire 

1991, Gómez 1993). Aunque, la propuesta más aceptada para explicar el patrón de floración 

en pulsos corresponde a una estrategia evolutiva de diversificación de apuestas a través del 

tiempo o “bet hedging” (Bawa 1983), que además favorecería la presencia del recurso floral 

para los polinizadores (McIntosh 2002, Michalski y Durka 2007, Munguía-Rosas y Sosa 

2010), este supuesto aún no ha sido probado. Por otro lado, Munguía-Rosas y Sosa (2010), 

sugieren que aspectos de competencia por los recursos entre las flores y el desarrollo de los 

frutos podría también estar involucrado en el desarrollo de esta estrategia. Otros factores que 

podrían influir en la presencia de este patrón podrían ser las fluctuaciones en algunos factores 

ambientales como la temperatura y la humedad, aunque factores bióticos como la 

competencia interespecífica por polinizadores podrían ser también fuerzas selectivas 

importantes (Kudo 2006). En consecuencia, se sugiere que en futuros estudios sean 

explorados estos aspectos. 

Los valores medios de sincronía de Augspurger (SA) en N. conoidea, para los periodos de 

floración anual estudiados fueron de 0.19 para 2015 y de 0.15 para 2016. Estos valores 

constituyen los valores más bajos de sincronía floral reportados hasta la fecha para la familia 

cactácea, i.e.: Ferocactus cylindraceus (SA = 0.50) y F. wislizeni (SA = 0.75 y 0.80) (McIntosh 

2002); P. leucocephallus (SA = 0.25 y 0.31) (Munguía-Rosas y Sosa, 2010); Ariocarpus 

kotschoubeyanus (SA = 0.3 y 0.6); A. fissuratus (SA = 0.7) y A. trigonus (SA = 0.65) (Salomé-

Díaz 2014). Los valores bajos determinados en N. conoidea, podrían estar relacionados con 

su largo periodo de floración (7 meses), así como por el hecho de que la mayor parte de los 

individuos produjeron flores en varios pulsos al año y a que la longevidad de las flores es de 

solo dos días (E. Arroyo-Pérez, datos no publicados). Los valores más altos observados en 

otras cactáceas corresponden a especies con cortos periodos de floración como F. wislizeni 

con una floración de seis semanas y con un marcado pico de floración (McIntosh 2002) y A. 

fissuratus con solo cuatro días de floración (Salomé-Díaz 2014). 

A través del índice de Augspurger SA, se detectaron diferencias significativas entre años; sin 

embargo, estas diferencias no resultaron significativas con el índice de Marquis SM. Esto 

podría deberse a que el índice de Marquis toma en cuenta el número de flores por individuo, 
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mientras que el índice 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 sincronía floral evaluados con el SM para cactáceas, se optó 

por presentar los resultados de ambos índices con los resultados obtenidos mediante el SM 

como referencia para estudios posteriores. Debido a que la especie requiere de polinización 

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 año, pueden ser resultado 

de la escasez de visitantes florales, debido al incipiente despliegue floral, como ha sido 

sugerido en otros estudios (Thomson 1980, Salomé-Díaz 2014).  

Con base en los supuestos de este trabajo, se confirma que N. conoidea es una especie que 

presenta un periodo de floración largo y que su sincronía floral es baja como se esperaba. La 

presencia de pulsos discretos fue constatada para los dos años de estudio, al igual que una 

variación en los índices de sincronía calculados para estos pulsos. Al igual que en otros 

estudios en cactáceas, no se encontró una correlación entre la sincronía floral y el éxito 

reproductivo (McIntosh 2002, Munguía-Rosas y Sosa 2010, Salomé-Díaz 2014). Esta falta 

de correlación puede deberse a que la sincronía es menos importante en las especies 

polinizadas por animales (Munguía-Rosas y Sosa 2010), donde otros factores como la 

presencia de polinizadores efectivos, la disponibilidad de recursos de la planta, la abundancia 

de florívoros y cambios climáticos, podría estar jugando un papel más importante (Fenner 

1998).  

Asimismo, con base en las preguntas de investigación se concluye que la fenología de 

floración de N. conoidea es pulsada con una baja sincronía floral y que el éxito reproductivo 

no está correlacionado con la sincronía floral. Es imperativo, realizar estudios sobre la 

fenología de diversas especies de cactáceas con metodologías similares, lo que permitiría 

hacer comparaciones para dilucidar las causas próximas y últimas de la presencia de 

diferentes patrones de floración.   
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Capítulo IV 

 

Germinación de las semillas de las especies estudiadas y el fenómeno de serotinia en  

Ariocarpus kotschoubeyanus 
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Introducción 

La germinación 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 embrión contenido en la semilla se 

desarrolla hasta convertirse en una plántula. Las semillas de las cactáceas suelen enfrentar 

condiciones ambientales adversas y la germinación será exitosa solamente si se presentan 

ciertas condiciones favorables (Rojas-Aréchiga y Vásquez-Yanes 2000, Barrios et al. 2020). 

Entre los principales factores que pueden influir en la germinación de las semillas de 

cactáceas esta la presencia de luz (Amritphale et al. 1993, Steadman 2004, Flores et al. 2006), 

el potencial hídrico 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 combinación 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 áridas y semiáridas (Mandujano et al. 1997, Rojas-

Aréchiga y VázquezYanes 2000, Sánchez Hermes et al. 2012).  

En las cactáceas se han reportado bancos de semillas en el suelo, por ejemplo, en 

Trichocereus pasacana (F. A. C. Weber ex Rümpler) Britton & Rose (De Viana 1999), 

Mammillaria grahamii (Bowers, 2005), Myrtillocactus geometrizans (Mart. Ex Pfeiff.) 

Console (Cano-Salgado et al. 2012), así 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 fenómeno 

se ha reportado en la cactácea toneliforme Echinocactus platyacanthus Link & Otto, donde 

las semillas quedan retenidas en el tejido lanoso del ápice de los tallos (López-López 2006). 

También en algunas especies del género Mammillaria como M. solisioides Backeberg, M. 

napina Purpus, M. hernandezii Glass et Foster (Rodríguez-Ortega et al. 2006) y M. 

pectinifera FAC Weber (Peters et al. 2009), se ha encontrado la formación de bancos aéreos 

de semillas, las cuales son retenidas entre los tubérculos o mamilas del tallo. La retención de 

semillas en la planta madre por más de un año se le conoce como serotinia (Lamont et al. 

1991, Lamont y Enright 2000, Midgley 2000), fenómeno que ha sido reportado en siete 

familias de plantas que incluyen tanto a gimnospermas como angiospermas (Pinaceae, 

Cupressaceae, Myrtaceae, Proteaceae, Asteraceae, Acanthaceae y Cactaceae) (Rodríguez-
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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 podrían ser liberadas en el momento en el 

que se presenten las condiciones óptimas para la germinación; 2) las semillas estarían 

disponibles por largos periodos de tiempo aun cuando no haya habido producción de semillas 

durante la temporada inmediata anterior de fructificación, y 3) las semillas podrían estar 

protegidas de sus potenciales depredadores (Lamont 1991, Midgley 2000, Rodríguez-Ortega 

et al. 2006, Peters et al. 2009). El fenómeno de serotinia se ha reportado para varios géneros 

de la familia Cactaceae, por ejemplo, en Coryphantha, Dolichothele, Mammillaria, 

Neobesseya, Echinocactus, Aztekium, Lophophora, Obregonia, Pelecyphora y Ariocarpus 

(Bravo-Hollis y Sánchez-Mejorada 1991, Peters et al. 2009). 

México cuenta con una gran riqueza de especies de cactus, de las cuales la mayoría son 

endémicas (Godínez-Álvarez y Ortega-Baes 2007). Muchas de sus especies se clasifican 

como raras y un gran número de especies son consideradas como vulnerables o en peligro de 

extinción, debido a extracción ilegal, cambio de uso del suelo y pastoreo excesivo 

(Hernández y Godínez 1994, Hernández y Bárcenas 1995, Gómez-Hinostrosa y Hernández 

2000). El estudio de la germinación de las semillas de cactáceas y la determinación de la 

presencia de bancos de semillas es un aspecto importante para el establecimiento de 

estrategias de conservación de las poblaciones silvestres. 

El objetivo de este capítulo fue conocer las características de germinación de las semillas de 

Neolloydia conoidea y Ariocarpus kotschoubeyanus de diferentes edades (tiempo de 

colecta), además de describir el fenómeno de serotinia en  Ariocarpus kotschoubeyanus. 

 

 

Materiales y métodos 

Germinación de las semillas de N. conoidea de diferentes edades 

Para conocer el comportamiento de la germinación 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 pequeñas 

bolsas de papel y se trasladaron al laboratorio de Ecología de Zonas Áridas de la Universidad 

Autónoma Metropolitana - Iztapalapa, donde se extrajeron las semillas manualmente. Se 

registró el número de semillas por fruto, así 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 realización de los experimentos de germinación.  

Para llevar a cabo los experimentos de germinación se escogieron al azar 250 semillas de los 

treinta frutos colectados por año. Además, se contó con un lote extra de semillas del 2016, 

para los experimentos de germinación en oscuridad que se describen más adelante. Se 

consideraron cuatro tratamientos: el primero con semillas de 2014 (semillas de dos años y 

seis meses de edad), el segundo con semillas de 2015 (semillas con un año 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 germinación en obscuridad. A cada tratamiento se 

le realizaron dos procesos de desinfección: 1) con hipoclorito de sodio comercial (Cloralex) 

al 10% (1 ml) por 10 minutos, y 2) con una solución 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 diámetro (25 semillas 

por caja (N=10)), usando como sustrato agar bacteriológico simple al 1%. Las cajas fueron 

colocadas en una cámara de germinación 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 Vázquez-Yanes 2000). 

La germinación se registró cada dos días, tomando como día cero el día de la siembra (14 

febrero 2017). Se consideró como semilla germinada aquella en la que su radícula era visible 

(Flores et al. 2005). Las observaciones se realizaron hasta diez días posteriores al registro de 

la última germinación. 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 estimó el tiempo de inicio y terminación de la germinación, así como 

el tiempo medio de germinación (t50) (Maguire 1962), así como la germinación acumulada. 

Las comparaciones entre tratamientos se realizaron a través de modelos lineales 

generalizados (GLM), usando una función de enlace logit y una distribución binomial para 

el total de semillas germinadas por tratamiento y una distribución de Poisson para el resto de 

los parámetros estudiados usando para ello el programa JMP ® v 10.0.0. (SAS, 2012). 
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Germinación 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 extraídas 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 realizó la siembra de las semillas (N=250/año; 

250 del 2016 en obscuridad) siguiendo la metodología utilizada para las semillas de N. 

conoidea. 

Serotinia en Ariocarpus kotschoubeyanus  

Para determinar si A. kotschoubeyanus presenta retención de semillas en la planta madre, se 

marcaron al azar 30 plantas adultas en la época de floración (4 noviembre 2016).  Cuatro 

meses después de la floración, las plantas fueron colectadas (Permiso de colecta N° 

SGPA/DGVS/05236/17 otorgado por SEMARNAT) y trasladadas al Laboratorio de 

Ecología de Zonas Áridas de la Universidad Autónoma Metropolitana - Iztapalapa, donde 

para cada individuo registró: 1) en la sección aérea del tallo el diámetro máximo, número de 

tubérculos y número de anillos o espirales formados por los tubérculos (Figura 4.1a), y 2) en 

la  sección subterránea la longitud del tallo y de la raíz principal (Figura 4.1b). Para extraer 

y contabilizar el número de semillas retenidas por anillo, se separaron los tubérculos 

comenzando por los tubérculos del anillo más externo (basal) (Figura 4.2). Para determinar 

si existían diferencias significativas en el número de semillas retenidas por anillo se utilizó 

un modelo lineal generalizado (GLM) considerando una distribución de Poisson, con la 

ayuda del programa JMP ® v 10.0.0. (SAS, 2012).  
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Figura 4.1 a) Vista superior de un individuo de Ariocarpus kotschoubeyanus colectado en 

Tolimán, Querétaro, México y variables registradas: DM= diámetro mayor; T= tubérculos y 

A= anillos, representados por las cuatro circunferencias. b) Vista lateral y variables 

registradas: LT= longitud del tallo subterráneo; LRP= longitud de la raíz principal y C = 

cicatrices dejadas por los tubérculos muertos. 

 

Figura 4.2. Retención de frutos y semillas entre los tubérculos que conforman los anillos del 

tallo aéreo de Ariocarpus kotschoubeyanus de la población de Tolimán, Querétaro, México: 

a) semillas contenidas entre restos del pericarpio retenido entre uno de los tubérculos más 

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 fotografías tomadas anualmente durante cinco años de 30 individuos de la 

población de estudio, con lo cual se determinó la tasa media de producción de tubérculos por 

año, lo que permitió tener un estimado del tiempo requerido para la formación 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 más externos 

mueren y se desprenden, quedando solo algunas cicatrices en la sección del tallo subterráneo.  

 

Germinación 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 germinación. El ápice 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 años anteriores. Las semillas del anillo 2 corresponden a semillas producidas entre 

3.5 y 9.8 años anteriores y así sucesivamente. El número de semillas germinadas por 

tratamiento varió con relación al número de semillas disponible (Tabla 4.1). 
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Tabla 4.1 Semillas germinadas de Ariocarpus kotschoubeyanus de una población de 

Tolimán, Querétaro, México, por tratamiento, señalando la edad estimada de retención de las 

mismas en la planta madre. La tasa media de producción de tubérculos por año fue de 1.42 

(±0.58). 

Tratamientos Semillas puestas a 

germinar /repeticiones 

Edad aproximada 

 (años)  

Anillo 0 y frutos 100/10 Recientes 

Anillo 1 100/10 1 a 2.7 

Anillo 2 100/10 2.8 a 7.3 

Anillo 3 80/8 7.4 a 13.3 

Anillo 4 19/2 13.4 a 19.8  

Anillo 5 30/3 19.9 a 23.9 

Anillo 6 (semillas colectadas 

de tubérculos apunto de 

desprenderse) 

28/3 >24 

 

Las semillas fueron sembradas sin pre-tratamiento (i.e. lavado, escarificado o desinfección) 

en cajas Petri de 5 cm de diámetro, usando como sustrato agar bacteriológico simple al 1%. 

Las cajas se colocaron en una cámara de germinación Lumistell MR modelo ICP-19 (Gto., 

México), con fotoperiodos 12 luz//12h oscuridad y a una temperatura 25 °C (Nobel 1988; 

Rojas-Aréchiga y Vázquez-Yanes 2000). Se registró diariamente el número de semillas 

germinadas hasta que se estabilizó la curva de germinación. Se consideró como semilla 

germinada aquella en la que su radícula era visible. 

Se determinó para cada tratamiento: tiempo de inicio y terminación de la germinación, 

porcentaje final de germinación y tiempo medio de germinación (t50) (Maguire 1962). Para 

determinar si existían diferencias significativas en la germinación, los tiempos medios de 

germinación y el inicio y final de la germinación entre tratamientos, se usó un modelo lineal 

generalizado (GLM), usando una función de enlace logit y una distribución binomial en el 

caso de la germinación, mientras que para los demás parámetros se usó una distribución de 

Poisson en el programa JMP ® v 10.0.0. (SAS, 2012). Los análisis se realizaron con la ayuda 

del programa JMP ® v 10.0.0. (SAS, 2012).  



 

108 

 

Resultados 

 

Germinación de las semillas de Neolloydia conoidea de diferentes edades 

En lo que se refiere a los porcentajes de germinación, las semillas con mayor tiempo de 

colecta (2.5 años) presentaron los porcentajes más altos, mientras que las semillas más 

recientemente colectadas (seis meses) presentaron los porcentajes más bajos (χi
2 = 440.2053, 

gl=3, P<0.0001). En lo que se refiere al tiempo medio de germinación, aunque las diferencias 

no fueron significativas, las semillas de menor edad tienden a presentar mayor tiempo (χi
2 = 

1.96, gl=2, P=0.98). El día del inicio de la germinación fue similar entre tratamientos (3 días) 

(χi
2 = 0.48, gl=2, P<0.78), aunque la finalización de la germinación se prolongó cinco días 

más en las semillas de mayor edad en comparación con las más recientes (χi
2 = 6.89, gl=2, 

P=0.03). Resulta interesante mencionar que en obscuridad se obtuvo un porcentaje de 

germinación del 6.4% (Tabla 4.2; Figura 4.3). 

 

Tabla 4.2 Germinación de las semillas de Neolloydia conoidea de una población de Tolimán, 

Querétaro, México (N=250 semillas/tratamiento). Entre paréntesis, el error estándar.  

Año de 

colecta 

% final de 

germinación  

Tiempo medio de 

germinación  

(t50)  

 

Día de inicio  Día Final 

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 germinación acumulada de las semillas de  Neolloydia conoidea de 

una población de Tolimán, Querétaro, México. 

 

Germinación de las semillas de Ariocarpus kotschoubeyanus 

En los experimentos de germinación de las semillas de A. kotschoubeyanus, no se obtuvieron 

los resultados deseados, ya que para el 2015 sólo 8 semillas germinaron y para el 2016 

solamente se obtuvieron 4 semillas, mientras que en la obscuridad ninguna semilla germinó. 

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 maduración fisiológica, ya que 

semillas colectadas entre los tricomas apicales de las plantas (anillo cero) en el mes de julio 

2019 presentaron una tasa de germinación del 51% (Uribe-Salazar, en preparación). Además, 

para las semillas de esta especie se ha encontrado germinación 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 (±0.52) anillos concéntricos de tubérculos, con un número mínimo de 3 y un 

máximo de 5, aunque solo tres plantas presentaron este último número (Tabla 4.3). El 86.6 

% de las plantas examinadas presentaron semillas retenidas entre los tubérculos de los 

diferentes anillos, siendo el primer anillo (anillo 1) el que presentó mayor número de semillas 
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retenidas (N= 22.85 ± 15.91) (Tabla 4.4). También se registraron plántulas creciendo entre 

los tubérculos de los anillos más externos (4 plántulas en total en diferentes individuos) 

(Figura 4.4).  

 

 

Figura 4.4 Individuo de Ariocarpus kotschoubeyanus de Tolimán, Querétaro, México, con 

plántula creciendo entre los tubérculos. El tubérculo subyacente o más externo a punto de 

desprenderse. 
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Tabla. 4.3. Promedio de los parámetros registrados para los ejemplares de Ariocarpus 

kotschoubeyanus examinados de una población de Tolimán, Querétaro, México (N=30). 

Entre paréntesis ± desviación estándar. 

 Diámetro 

máximo del 

tallo aéreo 

(cm) 

Longitud del 

tallo 

subterráneo 

(cm) 

Longitud 

de la raíz  

principal 

(cm) 

Núm. 

tubérculos

/individuo 

Núm. 

anillos/individuo 

Núm. de 

frutos 

Número de tubérculos/anillo 

1 2 3 4 5 

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(2.4) 8.7(2.3) 8.5(1.2) 

Mínimo 3.5 2.3 3 14 3 1 2 3 5 6 6 

Máximo 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 población de Tolimán, Querétaro, México. Se encontraron diferencias significativas 

en el número de semillas retenidas por anillo (χi
2 = 251.78, gl=4, P<0.0001). 

 

 Número de  

semillas/fruto 

Semillas retenidas 

entre los 

tubérculos/individuo 

Número de semillas retenidas/anillo/planta Semillas retenidas entre  

tubérculos muertos 1er 2do 3ro 4to 5to 

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(1) 2.3(1) 

Mínimo 2 4 2 1 1 1 9 1 

Máximo 79 85 58 43 15 12 11 4 
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Germinación de las semillas obtenidas de los anillos del tallo de Ariocarpus 

kotschoubeyanus   

En lo que se refiere a la germinación de las semillas obtenidas de los distintos anillos 

conformados por los tubérculos del tallo de las plantas, se encontraron diferencias 

significativas en la proporción de semillas germinadas (x2=251.78, gl=6; P<0.0001). El 

porcentaje de germinación más alto se presentó en las semillas provenientes del anillo 4, 

seguidas por las del anillo 1, mientras que el menor porcentaje se presentó en las semillas 

obtenidas de los frutos (los cuales corresponden a la floración de noviembre de 2016) (Tabla 

4.5 Figura 4.5). El valor más alto del tiempo medio de germinación lo presentaron las 

semillas de los frutos recién recolectados, mientras que el valor más bajo se presentó en las 

semillas colectadas en los tubérculos muertos que estaban por desprenderse (x2=14.81, gl=6; 

P=0.021). Las semillas colectadas en los anillos más externos germinaron más rápido que las 

semillas de los frutos recién recolectados, encontrándose diferencias significativas en el día 

de inicio de la germinación por tratamiento (x2=38.39; gl=6; P<0.0001), pero no en el día del 

fin de la germinación (x2=12.33, gl=6; P=0.054) (Tabla 4.5).  

 

Tabla 4.5 Parámetros de la germinación de las semillas de Ariocarpus kotschoubeyanus 

obtenidas de los de los anillos del tallo y de frutos recién formados de una población de 

Tolimán, Querétaro, México. Promedio (±EE).  

Semillas colectadas % germinación  t50 (días) Inicio (día) Final (día) 

Anillo 0 y 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 

de desprenderse) 

50.83 (10.44) 2.42(0.21) 1.66 (0.33) 3 (0.57) 
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Figura 4.5 Curva de germinación acumulada de las semillas colectadas de los anillos 

conformados por los tubérculos en los tallos de Ariocarpus kotschoubeyanus de la 

población de Tolimán, Querétaro, México. 

 

 

Discusión 

Las semillas de N. conoidea de dos años y seis meses de edad presentaron un mayor 

porcentaje de germinación que las semillas más 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 más estudios a largo plazo, donde se evalué 

la viabilidad de semillas preservadas en condiciones naturales, además de ahondar en la 

dinámica de las semillas después de su diseminación, ya que estas quedan expuestas, por 

ejemplo, a ávidos depredadores, lo que limitaría el número de semillas disponibles para la 

formación de un banco de semillas (Rojas-Aréchiga y Vázquez-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 cactáceas globosas que presentan fotoblastismo 

positivo. El fotoblastismo positivo parece ser un requerimiento necesario para la formación 

de un banco de semillas, ya que los mecanismos de percepción de la luz que poseen las 

semillas les permiten detectar las condiciones lumínicas para germinar (Rojas-Aréchiga y 

Batis 2001). Por otro lado, la presencia de una floración en pulsos en N. conoidea (Arroyo-

Pérez et al. 20019) puede representar una ventaja para la formación de bancos de semillas, 

ya que al haber floración en pulsos se espera que haya fructificación en pulsos a lo largo del 

año y, por lo tanto, algunas semillas podrían 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 germinación y 

permiten el establecimiento de plántulas se presentan ocasionalmente (Mandujano et al. 

1997, Rojas-Aréchiga y VázquezYanes 2000, Sánchez Hermes et al. 2012), por lo que al 

haber semillas viables en el suelo podrían en algún momento llegar a germinar y establecerse. 

Se ha reportado la retención de frutos  y semillas en varios géneros de cactáceas, entre los 

cuales se menciona al género Ariocarpus (Bravo-Hollis y Sánchez Mejorada 1991). Este 

estudio presenta los primeros datos sobre la dinámica de retención de las semillas entre el 

tejido de la planta madre de A. kotschoubeyanus y de su proceso de germinación.  Los frutos 

de A. kotschoubeyanus maduran hundidos en el tejido lanoso del ápice de la planta madre.  

Cuando los frutos maduran, estos se secan y debido a que presentan dehiscencia, una porción 

de las semillas en ellos contenidas es liberada. La proporción 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. Así que, la proporción de semillas retenidas puede 

variar, como se reportó para Mammillaria solisioides. donde un gran número de plantas 

liberaron sucesivamente todas sus semillas, mientras que otras retuvieron hasta el 80% de 

ellas (Rodríguez-Ortega et al. 2006). Para el caso de A. kotschoubeyanus las semillas 

liberadas, permanecen sobre la planta madre y debido a su pequeño tamaño (1.3mm de 

diámetro (Uribe-Salazar datos en preparación)) pueden ser dispersadas por factores abióticos 

como el viento y la lluvia o bióticos 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 porción del fruto retenido y  las semillas en ellos contenidos o las 

semillas individuales, permanecen entre el tejido lanoso del ápice y los tubérculos. Los 

nuevos tubérculos formados en la región apical del tallo desplazan a los anteriores a la región 

subapical reteniendo las semillas que en ellos se encontraban. En el campo se observó que la 

compactación del tejido del tallo puede variar con las condiciones de humedad del ambiente, 

de tal manera que en época más húmeda el espacio entre los tubérculos se incrementa y las 

posibilidades de liberación de las semillas contenidas entre los tubérculos se incrementan.  

Rodríguez-Ortega et al. (2006) reportaron para tres especies del género Mammillaria que una 

pequeña porción de semillas permanece retenida en el tallo subterráneo. Para el caso de A. 

kotschoubeyanus no se observaron semillas retenidas en el tallo subterráneo, por lo que la 

liberación de las semillas que aún permanecían entre las estructuras del tejido materno podría 

darse en el momento en el que los tubérculos más externos mueren y se desprenden de la 

planta madre. La presencia de serotinia y la dinámica de la pérdida de tubérculos en A. 

kotschoubeyanus, podría ser un fenómeno de gran importancia ya que favorece la persistencia 

de bancos de semillas aéreos en la planta madre como se ha sugerido en otras cactáceas como 

en Echinocactus platyacanthus (López-López 2006) y en algunas especies del género 

Mammillaria (Rodríguez-Ortega et al. 2006, Peters et al. 2009). Esta estrategia permitiría la 

exploración de condiciones ambientales variables de un año a otro, como las variaciones en 

la precipitación (Ellner y Shmida, 1981, Rodríguez-Ortega et al. 2006) y permitiría a los 

individuos cubrir diversas apuestas en la que los fenotipos con germinación tardía podrían 

verse favorecidos sobre los fenotipos con germinación rápida según lo expuesto por Philippi 

y Seger (1989) y Rodríguez-Ortega et al. (2006). 

El mayor porcentaje de germinación se observó en las semillas retenidas entre los tubérculos 

que formaban el cuarto anillo (semillas de más de 13 años de edad), mientras que los valores 

más bajos se observaron en las semillas de los frutos recientemente formados, así como en 

las semillas colectadas del ápice de la planta. Esto sugiere que las semillas de A. 

kotschoubeyanus requieren de un tiempo para madurar antes de su germinación, lo cual 

coincide con observaciones previas, donde se encontró que semillas provenientes de frutos 

recientes tuvieron un menor porcentaje de germinación en comparación con las semillas 

colectadas de entre los tubérculos más externos (Arroyo-Pérez 2014). 
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En conclusión, la retención de semillas en la población de A. kotschoubeyanus en Tolimán, 

Querétaro, México, es un fenómeno recurrente en los individuos, ya que en  el 86.6 % de las 

plantas examinadas retenían 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 retención de semillas entre los tubérculos, así como la dinámica de la pérdida 

de tubérculos podrían estar jugando un papel muy importante en la estructura y dinámica de 

poblaciones de esta especie, por lo que la integración de estos fenómenos en estudios de 

dinámica poblacional es un aspecto crítico para comprender el comportamiento demográfico 

de especies raras como Ariocarpus kotschoubeyanus.  
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DISCUSIÓN GENERAL 

  

La investigación aquí presentada sobre el “Éxito reproductivo y germinación 

de Ariocarpus kotschoubeyanus y Neolloydia conoidea (Cactaceae) en una zona semiárida 

de Querétaro” desarrollada en los cuatro capítulos que componen esta tesis se puede 

condensar evocando las hipótesis planteadas inicialmente y haciendo algunos señalamientos 

precisos sobre ellas:    

Hipótesis 1: Si las especies simpátricas aquí estudiadas presentan similitud floral y muestran 

una floración secuencial o escalonada, es probable que compartan un alto porcentaje de 

polinizadores.  

Esta hipótesis se comprobó, en el Capítulo I, ya que las especies presentan una gran similitud 

floral y una floración secuencial y comparten un alto porcentaje de polinizadores, lo cual 

podría ser ventajoso, tanto para las cactáceas como para los polinizadores.  

Hipótesis 2: Si las especies estudiadas presentan eventos de floración sincrónica, es probable 

que su éxito reproductivo se reduzca en comparación al éxito reproductivo de eventos 

de floración escalonados.    

Esta hipótesis no se pudo comprobar ya que aunque se tiene evidencia de que puede ocurrir 

floración sincrónica entre las especies estudiadas, durante el tiempo de estudio esto 

no ocurrió, por lo que este punto queda pendiente para futuros estudios (Capítulo I).  

Hipótesis 3: Si A. kotschoubeyanus presenta un periodo corto de floración, es probable 

que presente una alta sincronía floral. Y en caso de presentarse pulsos discretos de floración, 

estos podrían presentar diferencias en su sincronía y estar altamente relacionada con el éxito 

reproductivo.    

En el Capítulo II, se comprueba que A. kotschoubeyanus es una especie con un periodo de 

floración relativamente corto (41-54 días) comparado con los de otras cactáceas globosas. 

Sin embargo, se encontró que los valores de sincronía floral evaluados a través de los índices 

de sincronía de  Augspurger y de Marquis  presentan valores relativamente bajos y se 

encontró que estos valores de sincronía no estaban relacionados con los valores de éxito 

reproductivo (fruit set y seed set) tanto del evento completo de floración como de cada uno 

de los pulsos de floración.  
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Hipótesis 4: Si N. conoidea presenta un periodo de floración largo y se parte de la suposición 

de que la sincronía floral está inversamente relacionada con la longitud del período de 

floración de una población, entonces, es probable que, a nivel general, exista una 

baja sincronía y que no exista una relación con el éxito reproductivo, pero esta sincronía y su 

relación con el éxito reproductivo podría variar a lo largo del período 

reproductivo si se detectan pulsos discretos de floración.   

En el Capítulo III, se confirma que N. conoidea presenta un periodo de floración largo y que 

su sincronía floral es baja como se esperaba. Además, se encontraron pulsos discretos de 

floración para los dos años de estudio observándose una variación en los índices de sincronía 

y el éxito reproductivo de estos pulsos, aunque no se encontró relación entre la sincronía y 

los valores de éxito reproductivo.   

Por último, aunque no se presentó como hipótesis inicial, en el Capítulo IV, se presenta 

evidencia de que A. kotschoubeyanus presenta el fenómeno 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 germinación de las semillas de N. conoidea se encontró 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 biología reproductiva de 

dos especies de cactácea que coexisten en una zona semiárida de Querétaro y abre nuevas 

interrogantes sobre la historia de vida de los polinizadores y la importancia que las flores de 

las cactáceas tienen en la coexistencia de las especies en las comunidades xerófilas.  
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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 período reproductivo, con 

una floración otoñal, mientras que Neolloydia conoidea presentó un período 

reproductivo más largo, con floración en la primavera y el verano. 

-Las flores de las especies estudiadas son muy similares, en forma, tamaño, color, tiempo de 

vida (dos días), comportamiento y en la producción de polen. Son polinizadas por 

abejas solitarias nativas y por la abeja social exótica A. mellifera. 

- La separación en los períodos de floración y las similitudes en las flores de estas especies 

simpátricas podría ser un factor importante en la coexistencia de las especies 

estudiadas, ya que pueden utilizar los mismos polinizadores y evitar la competencia 

interespecífica. 

-En lo que respecta al sistema de apareamiento y de cruza, ambas especies presentan un 

sistema de apareamiento xenógamo obligado, mientras que para el sistema de cruza 

los experimentos de polinización sugieren que A. kotschoubeyanus presenta un 

sistema mixto con tendencia a la entrecruza y N. conoidea un sistema de entrecruza. 

-El patrón de floración para las dos especies fue diferente, A. kotschoubeyanus presentó un 

patrón de floración bimodal, mientras que N. conoidea presentó un patrón de floración 

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

  

-Los índices de sincronía poblacional estimados para A. kotschoubeyanus y N. conoidea 

reflejan una sincronía floral baja para ambas especies tanto por período completo de 

floración 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 germinación 

que las semillas más recientes (semillas de 2014= 82.8% vs semillas de 2016= 66.6%) 

y las semillas germinadas en oscuridad tuvieron un porcentaje de germinación muy 

bajo (6.4%.), lo que sugiere que la mayoría de las semillas producidas son 

fotoblásticas positivas. 
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- El 86.6 % de las plantas examinadas de A. kotschoubeyanus retenían semillas  entre sus 

tubérculos. Las semillas que presentaron mayor porcentaje de germinación fueron las 

semillas que se encontraban retenidas en el cuarto anillo y las semillas recientes 

colectadas de los frutos o del ápice de la planta presentaron los porcentajes más bajos 

de germinación.  Un banco de semillas aéreo en esta especie podría estar jugando un 

papel muy importante en la estructura y dinámica de sus poblaciones. 

 

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

representa el primer reporte sobre reproducción de una de las poblaciones más sureñas de A. 

kotschoubeyanus así como el primer estudio sobre serotinia en esta especie.  
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