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RESUMEN

Mpyrtillocactus geometrizans (Mart. ex Pfeiff.) Console, es un cactus columnar arborescente
cuyas flores y frutos muestran una orientacion preferencial hacia el sur. El presente
proyecto de investigacion aborda el efecto de la orientacién de las flores en el éxito de la
polinizacién en esta especie. El estudio tuvo como objetivos: 1) determinar si existen
diferencias en las caracteristicas de las flores distribuidas en orientaciones contrastantes, 2)
explorar la relaciéon de la orientacion de las yemas y/o flores distribuidas en orientaciones
contrastantes con el éxito en la produccion de frutos (fruit-set) y semillas (seed-set) y 3)
explorar la existencia de limitaciéon por polen en flores de M. geometrizans con orientacion
contrastante. Los métodos consistieron en colectas y medicién de yemas y flores, el
seguimiento de yemas florales para evaluar el éxito en la produccion de frutos y un
experimento con polinizaciones manuales para evaluar la limitacion por polen. Los tres
procedimientos consideraron orientaciones contrastantes. En este estudio se mostré que la
orientacion tiene un efecto significativo en algunos caracteres florales en Myrtillocactus
geometrizans. Las flores con orientacion sur son significativamente mas grandes, producen
mds Ovulos y presentan mds anteras en comparacion con las flores ubicadas en caras o
ramas con orientacion norte. Los resultados del seguimiento de yemas florales para evaluar
diferencias en el éxito en la produccion de frutos y semillas no revelaron diferencias
significativas. El experimento para evaluar si la limitacion por polen es también
responsable del éxito reproductivo diferencial entre flores de orientaciones contrastantes no
arrojo resultados significativos. Las hip6tesis sobre el éxito reproductivo diferencial entre
orientaciones contrastantes y de la limitacién por polen deberdn ser puestas a prueba en

futuras investigaciones
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ABSTRACT

Mpyrtillocactus geometrizans (Mart. ex Pfeiff.) Console is a branched columnar cactus
whose flowers and fruits show a preferential southern orientation. In this project, the effects
of flower orientation in pollination success are addressed. The objectives of this study were:
1) to determine if there are differences in flower features at contrasting orientations, 2) to
explore the relationship between the orientation of buds and flowers and the success in
fruit-set and seed production, and 3), to explore if pollen limitation contributes to
differences in success between orientations. Methods consisted in collecting and
measurement of buds and flowers, monitoring buds for evaluating the success in fruit
production, and carry out an experiment that included hand pollination for evaluating
pollen limitation. All of these procedures considered contrasting orientations. This study
showed that orientation has a significant effect in some floral features in Myrtillocactus
geometrizans. Flowers with South orientation were significantly large, produce more
ovules, and show more anthers, in comparison with flowers in the North facets of the
branches. The output from the monitoring of buds for evaluating differences in success in
fruit-set and seed production did not revealed significant differences. The experiment for
evaluating if pollen limitation is also responsible of reproductive differential success
between flowers with contrasting orientation did not throw significant results. The
hypothesis on differential reproductive success between contrasting orientations and pollen

limitation should be tested in future researches.
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1. INTRODUCCION

La orientacién de estructuras vegetativas y reproductivas en plantas de la Familia
Cactaceae ha sido objeto de considerable interés para los botanicos y ecdlogos. Las
estructuras de estas plantas que muestran una direccion preferencial incluyen a los
cladodios en platyopuntias (Nobel, 1982a, b), asi como los tallos, ramas y flores de cactus
columnares y barriliformes (Rundel, 1974; Ehleringer et al., 1980; Nobel, 1988; Zavala-
Hurtado et al., 1998).

En particular, algunos estudios en cactos columnares que habitan zonas
extratropicales (i. e., al norte del Trépico de Céncer o al sur del Trépico del Capricornio),
han reportado un acimut preferencial de las estructuras reproductivas hacia el Ecuador,
distribuyéndose con mayor frecuencia en las caras del tallo o ramas con mayor incidencia
de radiacion solar y temperaturas mas elevadas (Gibson y Nobel, 1986; Nobel, 1988;
Zavala-Hurtado et al., 1998; Nobel y Loik, 1999; Tinoco-Ojanguren y Molina-Freaner,
2000). Asi, en especies con floracion subapical y lateral, las flores estan presentes
principalmente en la cara del tallo que recibe mayor radiacion fotosintéticamente activa
(RFA). Por ejemplo, en Pachycereus pringlei (S. Watson) Britton & Rose, distribuida en el
Desierto Sonorense en Norteamérica, las flores estdn preferencialmente orientadas hacia el
sur (Moran, 1968); mientras que en Trichocereus chilensis, que se distribuye en
Sudamérica, la mayor abundancia de flores se presenta en las caras del tallo con orientacion
norte (Rundel, 1974).

En el caso de las estructuras vegetativas, la orientacion preferencial de los tallos o
direccidn de las ramas de algunas especies de cacticeas también puede influir en la

temperatura, en la intercepcion de RFA y, consecuentemente, en la captura de CO, (Geller
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y Nobel, 1986; Nobel y Loik, 1999). Por ejemplo, Nobel (1982a, b) realiz6 estudios en
ambos hemisferios con 23 especies de platiopuntias y encontrd que la orientacion de los
cladodios terminales tiende a ser en la direccion en la cual hay un incremento de la
absorcion de RFA en los periodos del ano que son mds favorables para el crecimiento de
los cladodios, y que ademds de favorecer la absorcion de RFA, la orientacién preferencial
también es un factor importante que favorece la generacion de condiciones dptimas para el
desarrollo del tallo en estos periodos del afio. La orientacion preferencial de las ramas ha
sido interpretada como una adaptacion que incrementa la temperatura de los meristemos
florales y facilita la reproduccion del cactus (Ehleringer et al., 1980; Yeaton et al., 1980).
Sin embargo, el valor adaptativo de la orientacién e inclinacion preferencial de estructuras
vegetativas no ha sido totalmente aclarado (Ehleringer et al., 1980; Nobel, 1981). En
relacion a esto, Nobel (1981) menciona que la inclinacion puede tener algunas
consecuencias benéficas para el cactus: (1) disminuir la temperatura del tallo en verano, (2)
incrementar la temperatura en invierno o en primavera, (3) incrementar la absorcion de
RFA por el tallo.

Como se menciond anteriormente, las hipdtesis propuestas para explicar este patron,
reportado esencialmente para cactos extratropicales, plantean que la orientacion hacia el
ecuador garantiza las temperaturas 6ptimas para el desarrollo de las flores (Ehleringer et al.,
1980; Nobel, 1981; Tinoco-Ojanguren y Molina-Freaner, 2000). Para especies en el
hemisferio norte y sur, el incremento en las temperaturas alcanzadas por la orientacién
ecuatorial mejora el desarrollo de las flores al favorecer la actividad meristemética (Nobel,
1981). En este sentido, Tinoco-Ojanguren y Molina-Freaner (2000) sugieren que la
intercepcion de RFA, es el factor responsable de la orientacion de las flores en Pachycereus

pringlei, suponiendo que la ganancia de carbono difiere entre costillas con diferente acimut
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y que no existe translocacion entre ellas. Ellos sugieren que si la induccion de las areolas
para la produccion de flores depende de la acumulacion de carbohidratos, aquellas areolas
con la orientacion mds surefia serdn las inicas capaces de acumular suficientes
carbohidratos que permitan la produccién de flores. Sin embargo, otros factores, ademas de
la temperatura y la intercepcion de radiacion solar, pueden ser determinantes del éxito de la
produccion de frutos y semillas en plantas cuyas flores muestran una orientacion
preferencial.

La forma, tamafio y color de las flores, posiblemente resultado evolutivo de la
interaccion entre las plantas y sus polinizadores (Feinsinger, 1983), son caracteres florales
que promueven el éxito reproductivo de las plantas (Mgller y Eriksson, 1995).
Caracteristicas florales mas atractivas atraen a mds polinizadores lo cual incrementa el
nimero de semillas y la eficiencia de la exportacion de polen, siendo estos componentes
importantes de la adecuacién de las plantas (Mgller y Eriksson, 1995). La orientacion (i. e.,
direccidn) y dngulo de inclinacion (respecto a la horizontal) de las flores, también son
atributos que afectan la polinizacidn, y en consecuencia, el éxito reproductivo de la plantas
(Tadey y Aizen, 2001; Huang et al., 2002; Aizen, 2003; Makino, 2008). Asi, por ejemplo,
la orientacion de los pétalos (i.e., estructuras relacionadas con la atraccion) hacia los
polinizadores haria a las flores mds atractivas, incrementando el nimero de visitas
(Ushimaru et al., 2006). En este sentido, al igual que otros atributos florales, la orientacién
podria haber evolucionado por presiones selectivas mediadas por los polinizadores o bajo
seleccion natural debida a factores del medio abidtico, como la temperatura y la
precipitacion (Ushimaru et al., 2006).

El presente proyecto de investigacion aborda el efecto de la orientacion de las flores

en el éxito de la polinizacion de Myrtillocactus geometrizans en la Reserva de la Biosfera
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Barranca de Metztitlan en el Estado de Hidalgo.

2. ANTECEDENTES

En el primer estudio sobre la orientacion no aleatoria de estructuras reproductivas en
cacticeas, Johnson (1924) report6 la asimetria en la corona de flores de Carnigea gigantea
en el Desierto Sonorense. El autor mencioné que las estructuras reproductivas son mas
abundantes y mds desarrolladas en el lado este y sur de la parte superior del tallo.
Adicionalmente, el autor menciona que las yemas florales en estas regiones del tallo son las
unicas en producir flores. Por otro lado, Rundel (1974) en un estudio realizado en el centro
de Chile, reportd que Trichocereus chilensis y T. litoralis presentan una asimetria en la
distribucién de las flores, siendo mds abundantes en el lado norte del tallo para 7. chilensis
y unicas en el lado norte del tallo para 7. litoralis. En un estudio mds reciente realizado en
el norte de México (Desierto Sonorense) con Pachycereus pringlei, Tinoco-Ojanguren y
Molina-Freaner (2000) reportaron que las estructuras reproductivas de esta cacticea
muestran orientaciones este, sur y oeste principalmente. Si bien las hip6tesis para explicar
la orientacion de las flores de los cactus columnares en desiertos extratropicales han
mencionado las temperaturas 6ptimas para el desarrollo de flores como mecanismo
fundamental (Johnson, 1924), para el caso particular de P. pringlei, se sugiere que la
intercepcion de RFA, y su influencia en la captura de CO; y en la temperatura del tallo, es
el principal factor que determina la orientacion de las flores (Tinoco-Ojanguren y Molina-
Freaner, 2000).

Ya se ha dicho que la distribucidn preferencial de estructuras reproductivas es un
factor importante en el éxito de la produccién de frutos y semillas, ya que permite exponer

a botones, flores y frutos a condiciones microambientales adecuadas para su crecimiento y
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desarrollo. En este sentido, Ushimaru y colaboradores (2006) mencionan que la orientacion
de las flores se puede descomponer en dos dimensiones, el dngulo de la flor (i. e., hacia
arriba, hacia abajo, vertical o inclinada) y la direccion de la flor (i. e., direccion
geomagnética; norte, sur, este y oeste). Los mismos autores consideran que, la orientacion y
el angulo de las flores son probablemente resultado evolutivo de la seleccion natural
ejercida por factores abidticos (e. g., lluvia y temperatura) o por los polinizadores (Huang et
al., 2002; Patifio et al., 2002; Galen y Stanton, 2003; Ushimaru y Hyodo, 2005; Ushimaru
et al., 2006). Algunos autores, por ejemplo, han sugerido que la inclinacién de las flores
hacia “abajo” es una adaptacion que evita el dafo al polen y la dilucidn del néctar por lluvia
(Tadeo y Aizen, 2001; Huang et al., 2002; Ushimaru y Hyodo, 2005), mientras que la
inclinacion de las flores hacia “arriba” en direccion al sol en climas articos y sub-articos
(heliotropismo), favorece el incremento de la temperatura interna de las flores, lo cual
promueve la atraccion de polinizadores, el crecimiento del tubo polinico y la maduracion de
frutos y semillas (Galen y Stanton, 1989; Totland, 1996). Este fendmeno también se ha
observado en flores de especies tropicales (e. g., Patifio et al., 2002).

Mas atn, la orientacion de las flores es considerada un rasgo floral importante en la
atraccion de polinizadores potenciales (Patifio et al., 2002; Ushimaru et al., 2006). De
hecho, manipulaciones experimentales han demostrado que una ligera o dréstica variacion
en la orientacion puede influir en la tasa de visitas de polinizadores potenciales y, por
consiguiente, afectar el éxito reproductivo (produccién de frutos y semillas; Totland, 1996;
Patifio et al., 2002; Ushimaru y Hyodo, 2005). Asi, ademds de la forma, el tamafo y el
color (Mgller y Eriksson, 1995), la orientacion de las flores es un atributo que afecta la
polinizacién, y en consecuencia, el éxito reproductivo de las plantas (e. g., Galen y Stanton,

2003; Kudo, 1995; Totland, 1996; Zavala-Hurtado et al., 1998; Patifio et al., 2002). Esto es
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particularmente importante para plantas que dependen de vectores animales para la
polinizacion, como es el caso de muchas especies de cactaceas.

Estudios recientes en Pachycereus weberi, mas alla de detectar la distribucién no
aleatoria de estructuras reproductivas, exploran las consecuencias del fendémeno,
especificamente, en lo referente a las diferencias en los atributos florales con orientaciones
contrastantes y sus efectos en el éxito reproductivo (Cérdova-Acosta, 2011; Figueroa-
Castro y Valverde, 2011; Aguilar-Garcia, 2012). Por ejemplo, Cérdova-Acosta (2011)
encontré que flores mas grandes estdn asociadas a orientaciones mds surefias. Mds aun, la
orientacion y el tamafio de la flor son caracteres florales que se encuentran relacionados con
el éxito en la produccion de frutos (fruit-set) y semillas. En la misma especie, Figueroa-
Castro y Valverde (2011) encontraron que las yemas y flores con orientacion sur presentan
mas 6vulos y que los frutos surefos presentan mas semillas y de mayor tamafio comparadas
con los frutos nortefios. Los autores también confirmaron que la cara sur de los tallos de P.
weberi reciben mds RFA. Por su parte, Aguilar-Garcia (2012) encontré que los atributos
florales masculinos se ven afectados negativamente en flores con orientacion norte. En
conjunto, estos resultados revelan que, en P. weberi, las estructuras reproductivas con
orientacion preferencial hacia el sur reciben mas RFA y son mds exitosas en producir frutos
y semillas en comparacién con aquellas orientadas hacia el norte.

Si bien la hipdtesis que subyace en dichos estudios con P. weberi sugiere que la
intercepcion de RFA es el factor responsable de la orientacion de las flores hacia el sur
(Tinoco-Ojanguren y Molina-Freaner, 2000), es razonable sospechar que otros factores,
ademads de la temperatura y la intercepcion de radiacion solar, estdn involucrados en el
éxito de la produccion de frutos y semillas en plantas cuyas flores muestran una orientacion

preferencial. En relacion a esto, diversos estudios que han abordado el fendémeno de
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polinizacion en diferentes familias de plantas han examinado dos factores limitantes
inmediatos que afectan el éxito en la produccion de frutos (fruit-set, proporcion
frutos/flores) y semillas (seed-set, proporcion semillas/6vulos): a) limitacion por recursos y
b) limitacion por polen (Bierzychdek, 1981; Stephenson, 1981; Haig y Westoby, 1988;
Ayre y Whelan, 1989). Si bien la primera condicion, limitacion por recursos, esta
relacionada directamente con la hipdtesis antes mencionada (i. €., una menor intercepcion
de RFA limita la produccion de flores, frutos y semillas en las caras norte de los tallos en
cacticeas; Tinoco-Ojanguren y Molina-Freaner, 2000; Figueroa-Castro y Valverde, 2011);
la segunda condicion, es decir la limitacidon por polen, implicaria que las flores con
orientacion hacia el norte se verdn menos favorecidas a las visitas de los polinizadores o
recibirian polen de menor calidad. Esta hipdtesis aguarda a ser probaba.

El presente estudio abordara el caso de Myrtillocactus geometrizans, un cacto
arborescente, comun en la Reserva de la Biosfera Barranca de Metztitlan, cuyas flores y
frutos se producen preferentemente hacia el sur (Rosas-Garcia, 2010). Coincidentemente,
en esa misma orientacion se presentan las temperaturas mds altas en el dia al igual que los
valores mas altos de humedad relativa durante la noche (Rosas-Garcia, 2010). No obstante,
dicho estudio mostré que la orientacion de las yemas florales es més variable y cercana a
una distribucion uniforme. Como en el caso de los cactos extratropicales, las hipétesis
propuestas para explicar este patron son las relativas al efecto de distintos factores abioticos
sobre la fisiologia de las flores y frutos (Ehleringer et al., 1980; Nobel, 1981; Tinoco-
Ojanguren y Molina-Freaner, 2000). Sin embargo, la distribucién uniforme de las yemas
sugiere, que ademds de las condiciones Optimas de temperatura y limitacion de recursos
(acumulacion de carbohidratos), otros factores estarian generando un patrén preferencial de

flores y frutos hacia el sur.
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3. JUSTIFICACION

A pesar de que la orientacion diferencial de estructuras reproductivas en cactos
columnares es relativamente comun, no hay estudios que evalien la importancia que tiene
la limitacién por polen en caras opuestas de los tallos con regimenes contrastantes de
radiacion solar. El presente estudio pretende discernir si este factor es determinante en la
distribucién diferencial de estructuras reproductivas de Myrtillocactus geometrizans y asi
evaluar la importancia de la orientacién como un aspecto floral més que determina el éxito

reproductivo de las plantas.
4. HIPOTESIS

1) Si la cantidad de RFA que reciben caras opuestas de los tallos de las cactaceas es
diferente; entonces la cara sur de los tallos de M. geometrizans cuenta con una mayor
cantidad de recursos, lo que podria verse reflejado en flores de mayor tamafio, y
posiblemente con mayor niimero de évulos, en comparacidon con aquellas producidas en las
caras o ramas norte.

i1) Si la cara sur de los tallos de M. geometrizans producen flores de mayor tamafio
que resulten mds atractivas para los polinizadores, se esperard que las flores orientadas
hacia el sur presenten mayor éxito reproductivo comparado con las flores orientadas hacia
el norte.

i11) Si el menor éxito reproductivo de las flores de M. geometrizans con orientacion
norte se debe a limitacion por polen y no a limitacion por recursos (i. €., una menor
recepcion de RFA), entonces la produccion de semillas de flores con orientaciones

contrastantes (norte vs. sur) serd similar al realizar polinizaciones manuales.
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5. OBJETIVOS

Objetivo general

Determinar el efecto de la orientacion en las caracteristicas florales y en el éxito de
la polinizacién de Myrtillocactus geometrizans en la Reserva de la Biosfera Barranca de

Metztitlan en el Estado de Hidalgo.
Objetivos particulares

1. Determinar si existen diferencias en las caracteristicas de las flores (dimensiones
de la flor, nimero de évulos y nimero de estambres) distribuidas en orientaciones
contrastantes del tallo de M. geometrizans como consecuencia de la recepcion diferencial
de radiacion fotosintéticamente activa.

2. Explorar la relacion de la orientacion de las yemas y/o flores distribuidas en
orientaciones contrastantes con el éxito en la produccion de frutos (fruit-set) y semillas en
M. geometrizans.

3. Explorar la existencia de limitacion por polen en flores de M. geometrizans con

orientacidon contrastante en M. geometrizans.

6. MATERIALES Y METODOS

6.1. Zona de estudio

El estudio fue realizado en la Reserva de la Biosfera Barranca de Metztitlan, situada
en la parte central del Estado de Hidalgo, México (Fig. 1). La zona comprende una amplia
y profunda depresion entre la Sierra de Pachuca y la Sierra de Zacualtipan, y es parte de la

Provincia Fisiogréfica de la Sierra Madre Oriental (Sdnchez-Mejorada, 1978, CONANP,
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2003; Rosas-Garcia, 2010). El estudio se llevo a cabo en la localidad conocida como “La
Casita” (20°26°44""N y 98°4129""W) en el municipio de Metztitlan (Figs. 2 y 3). La
poblacién de estudio se ubica sobre una ladera norte con una pendiente suave (5°; Jiménez-
Sierra y Jiménez-Gonzédlez 2003). El clima en esta zona es semicalido, con lluvias en
verano, con dos estaciones lluviosas separadas por una corta temporada seca en el verano y
una muy marcada en el invierno. La temperatura media anual esta entre 18° y 22°C, y la
precipitacion media anual es de 427 mm (Sdnchez-Mejorada, 1978). Las causas de aridez
en la zona estdn determinadas principalmente por el régimen de lluvias al que esta sujeta,
caracterizado porque la mayor parte de la precipitacion se produce en un pequefio lapso del
afio. Otros factores que determinan su aridez, son la profundidad de la cafiada, su posicion
paralela a la Sierra de Zacualtipan y perpendicular a los vientos dominantes, y su fuerte
grado de insolacidn, entre otros (Sanchez-Mejorada, 1978). En esta localidad se desarrolla
un matorral xer6filo crassicaule dominado por cactiaceas como Stenocereus dumortieri'y
Mpyrtillocactus geometrizans, asi como por las leguminosas Prosopis laevigata y Senna

wislizeni (Rosas-Garcia, 2010, Figs. 2 y 3).
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Figura 1. Ubicacion de la Reserva de la Biosfera Barranca de Metztitlan, Hidalgo. Mapa

publicado por CONANP (2003) y modificado por Rosas-Garcia (2010).
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Figura 2. Imagen de la localidad de estudio “La Casita” en la Reserva de la Biosfera

Barranca de Metztitlan, Hidalgo.

Figura 3. Aspecto del matorral xerd6filo crassicaule dominado por Stenocereus dumortieri 'y
Mpyrtillocactus geometrizans en la localidad “La Casita” en la Reserva de la Biosfera

Barranca de Metztitlan, Hidalgo.
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6.2. Especie de estudio

Myrtillocactus geometrizans (Mart. ex Pfeiff.) Console, es un cactus arborescente
que alcanza hasta unos 4 m de altura; y presenta tallos muy ramificados (Fig. 4). El tronco
es corto, con ramas de 6 a 10 cm de didmetro, de color verde azulado. Las costillas pueden
ser 5 0 6 en cada rama, de 2 a 3 cm de altura. Las aréolas estan distantes entre side 2 a 3
cm; estas presentan espinas radiales, 5 en promedio, aciculares, hasta de 1 cm de longitud,
o a veces mds. En cada areola hay una espina central larga, aplanada y en forma de daga, de
1 a7 cm de longitud, y a veces de hasta 6 mm de anchura. El nimero de flores varia de 4 a
9 por aréola; estas son pequeiias, fragrantes y de color blanco verdoso (Fig. 5). El fruto es
esférico azuloso o purpureo (Fig. 6), carece de espinas, es comestible y de sabor dulce muy

agradable (Sanchez-Mejorada, 1978).

Figura 4. Individuo adulto de Myrtillocactus geometrizans en la localidad “La Casita” en la

Reserva de la Bidsfera de la Barranca de Metztitldn, Hidalgo.
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Figura 5. Yemas florales y flores de Myrtillocactus geometrizans en la localidad “La Casita” en
la Reserva de la Bidsfera de la Barranca de Metztitldn, Hidalgo. En ambas imagenes se puede

apreciar la produccion de multiples estructuras reproductivas por areola.
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Figura 6. Frutos inmaduros de Myrtillocactus geometrizans en la localidad “La Casita” en
la Reserva de la Bidsfera de la Barranca de Metztitlan, Hidalgo. En ambas imagenes se

pueden apreciar frutos en diferentes estados de madurez.
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6.3. Determinacion de las caracteristicas florales en flores con orientaciones

contrastantes

Para determinar si existen diferencias en los atributos florales entre orientaciones
Norte y Sur se recolectaron flores en dos periodos de floracion, a principios de abril de
2010y 2011. En la primera colecta se obtuvieron 84 flores de 29 individuos (1 — 4
flores/orientacidon/individuo), 42 flores con orientacién Norte (0° + 5°) y 42 con orientacion
Sur (180° £ 5°). En la segunda colecta se obtuvieron 42 flores de 12 individuos, 21 flores
correspondientes a la orientacion Norte y 21 flores a la orientacion Sur. Para la seleccion de
las flores se utilizé una brdjula Brunton. Una vez determinada la orientacion, las flores se
extrajeron desde la base del ovario y se preservaron en frascos con una solucién de FAA
(Formaldehido-Alcohol-Acido acético) para su posterior procesamiento en el laboratorio.
De cada flor colectada se obtuvieron las siguientes medidas florales: 1) longitud total de la
flor, 2) longitud del ovario, 3) ancho del ovario, 4) didmetro mdximo de la flor, 5) didmetro
perpendicular al didmetro maximo, 6) longitud de los elementos del perianto, 7) ancho de
los elementos del perianto, 8) nimero de anteras/flor y 9) niimero de évulos/flor (s6lo se
reporta para la colecta de abril de 2011). Las mediciones se realizaron utilizando un vernier
digital con una resolucion de 0.01 mm y para los conteos se utilizé un microscopio
estereoscopico. Los valores de los nueve caracteres florales fueron promediados por
individuo y analizados por medio de pruebas de t de Student para muestras pareadas de una
cola (Ha: XNore < Xsur). No fue necesario aplicar ninguna trasformacién a los datos debido
a que las nueve variables se comportaron normalmente. Los andlisis estadisticos se

realizaron con los paquetes estadisticos NCSS (Hintze, 2001) y/o JMP (SAS, 1999).
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6.4. Estimacion del éxito en la produccion de frutos y semillas en yemas florales con

orientaciones contrastantes

Para determinar la relacion de la orientacion de las yemas florales con el éxito en la
transicion a fruto (TYF, nimero de frutos/nimero de yemas florales) y el nimero de
semillas por fruto se eligieron al azar 40 individuos. La copa de cada individuo se dividi6
en cuatro sectores, en relacidn con la orientacién: norte, sur, este y oeste. Para cada
individuo se considerd s6lo un sector de observacion. De esta forma se cuenta con 10
individuos para cada sector. Para cada sector seleccionado por individuo, se eligieron de 2 a
3 ramas accesibles. En cada rama se eligieron las costillas cuyo azimut coincide con la
orientacion del sector. De entre las primeras 10 areolas apicales de cada costilla se
seleccionaron de una a dos yemas florales al principio de la época reproductiva (marzo de
2010). Cada yema floral fue marcada y su destino se monitoreo hasta la formacion del
fruto. Los frutos maduros fueron colectados y el nimero de semillas por fruto fue
determinado. La TYF se considerard como una variable binaria (éxito = 1 y fracaso =0) y
se analiz6 por medio de un modelo nominal logistico con sector como factor fijo. El
nimero de semillas por fruto se analizé con un anélisis de varianza de una via con sector
como factor fijo. Los andlisis se realizaron con el paquete estadistico JMP (SAS, 1999).

Para determinar el efecto de la orientacion de la costilla (i. e., norte vs. sur) y de la
rama de sectores contrastantes (i. €., norte vs. sur) sobre el nimero de semillas por fruto, se
eligieron al azar 17 individuos. La copa de cada individuo se dividi6 en dos sectores: norte
y sur. Para cada individuo se consideraron los sectores norte y sur y se marcaron tres ramas
accesibles por sector?. Para cada una de las ramas se eligieron las costillas norte (ca. 0°) y

sur (ca. 180°). De entre las diez primeras areolas apicales de cada rama se selecciond y se
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colectd un fruto de la costilla norte y un fruto de la costilla sur. Los frutos fueron llevados
al laboratorio donde se hizo el conteo de semillas. Los datos se analizaron por medio de un
andlisis de parcelas divididas (Kuehl, 2000). En dicho andlisis se consideré al individuo
como bloque (factor aleatorio) y como factores fijos al sector de la rama (tratamiento de la
parcela completa con dos niveles, norte y sur) y a la orientacion de la costilla (tratamiento
de la subparcela con dos niveles, norte y sur). El andlisis se realiz6 con la rutina GLM del

paquete estadistico NCSS (Hintze, 2001).

6.5. Experimento para evaluar la limitaciéon por polen en flores con orientaciones

contrastantes

Para determinar si la produccion de semillas en flores con orientaciones
contrastantes (norte y sur) estd limitada por polen, se realizaron polinizaciones manuales.
La copa de 12 individuos elegidos al azar se dividi6 en dos sectores: norte y sur. En cada
uno de los sectores se seleccionaron dos ramas al azar. Cada rama seleccionada por sector
fue elegida, al azar, para aplicar uno de dos tratamientos: polinizacidn natural (n = 2 flores)
o polinizacién manual (n = 2 flores). Las polinizaciones manuales se realizaron con polen
colectado de tres individuos (donadores) ubicados lejos de los experimentales. Las
polinizaciones manuales se llevaron a cabo con palillos planos de mesa. El polen se
deposito sobre el estigma de las flores y posteriormente se cubrieron con bolsas de tergalina
para aislarlas de los polinizadores (Fig. 7). Las flores fueron marcadas y monitoreadas hasta
la produccién de frutos. En el laboratorio, los frutos fueron abiertos longitudinalmente y las
semillas fueron extraidas utilizando unas pinzas de diseccion. Las semillas fueron

contabilizadas utilizando un contador manual. Los datos del niimero de semillas producidas

30



por fruto se analizaron por medio de un andlisis de parcelas divididas (Kuehl, 2000). En
dicho andlisis se consider6 al individuo como bloque (factor aleatorio) y como factores
fijos al sector de la rama (tratamiento de la parcela completa con dos niveles, Norte y Sur) y
al tratamiento de polinizacion (tratamiento de la subparcela con dos niveles, natural y

manual). El andlisis se realiz6 con la rutina GLM del paquete NCSS (Hintze, 2001).

Figura 7. Flor de Myrtillocactus geometrizans cubierta con una bolsa de tergalina para aislarla
de los polinizadores. Imagen tomada durante los experimentos de limitacion por polen en la

localidad “La Casita” en la Reserva de la Biosfera Barranca de Metztitlan, Hidalgo.
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7. RESULTADOS

7.1. Caracteristicas florales

Cinco de los nueve atributos florales medidos fueron significativamente diferentes
entre flores con orientacion norte y sur (Tabla 1). Las flores del sur tuvieron una longitud
total promedio significativamente mayor que las del norte (Tabla 1, Fig. 8). De igual
manera, los valores promedio de la longitud (Fig. 9A) y el ancho del ovario (Fig. 9B)
fueron significativamente mayores en flores con orientacion sur que en aquellas con
orientacion norte (Tabla 1). Estos resultados muestran que las flores orientadas hacia el sur

son, en promedio, mas grandes que sus contrapartes con orientacion norte.
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Figura 8. Media de la longitud total de la flor (mm) de flores con orientacion norte y sur de

Mpyrtillocactus geometrizans. Las barras representan un error estandar.
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Por otro lado, también se encontré que los valores promedio del nimero de 6vulos

(Fig. 10A) y el nimero de anteras por flor (Fig. 10B) fueron significativamente mayores en

las flores con orientacion sur (Tabla 1). Por el contrario, no se encontraron diferencias

significativas en los valores promedio del didmetro maximo de la flor y la longitud del

didmetro perpendicular al didmetro maximo de la flor, asi como en longitud y ancho de los

cinco elementos del perianto (Tabla 1).

Tabla 1. Medias (e.e.) y pruebas de #;)-pareadas de las nueve caracteristicas registradas en

flores con orientacion norte y sur en individuos de Myrtillocactus geometrizans en la

Reserva de la Biosfera Barranca de Metztitlan, Hidalgo.

Orientacion
Caracter floral [Nimero de individuos]
Norte Sur ) p

Largo total de la flor (mm) [41] 23.83(0.29)  24.57 (0.34) -3.41  0.0007
Largo del ovario (mm) [41] 5.61(0.12) 6.30 (0.17) -4.70  >0.0001
Ancho del ovario (mm) [41] 4.66 (0.08) 4.81 (0.09) -1.88  0.0333
Diametro maximo de la flor (mm) [41] 30.86 (0.37) 30.73 (0.44) 0.40 0.6560
Didmetro perpendicular al mdximo (mm) [41]  29.58 (0.42) 29.49 (2.70) 0.27 0.6088
Largo de 5 pétalos (mm) [41] 16.30 (0.23)  16.39 (0.27) -0.38  0.3525
Ancho de 5 pétalos (mm) [41] 5.12 (0.11) 5.21 (0.10) -0.73  0.2359
Nimero de 6vulos [12] 105.22 (7.88) 117.08 (10.10) -2.11  0.0291
Nimero de anteras [38] 85.68 (2.21)  93.34 (2.41) -2.61  0.0065
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Figura 9. Valores promedio de la longitud del ovario (mm) (A), y del ancho del ovario
(mm) (B), de flores de Myrtillocactus geometrizans con orientacion norte y sur. Las barras

representan un error estandar.
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Figura 10. Valores promedio del niimero de 6vulos (A), y del ntimero de anteras de flores

de Myrtillocactus geometrizans con orientacion norte y sur. Las barras representan un error

estandar.
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7.2. Orientacion y su efecto en el éxito en la produccion de frutos y semillas

El andlisis realizado por medio de un modelo nominal logistico muestra que no hay
diferencias significativas en el éxito en la transicion de yemas florales a frutos (TYF,
nimero de frutos/nimero de yemas florales) en costillas de sectores contrastantes (* de
Wald = 3.31, g.l. = 3, p = 0.3456). De hecho, el modelo no fue significativo (r* =3.39, g.lL
=3, p =0.3347), lo que indica que el modelo que incluye al sector como fuente de
variacion no fue significativamente diferente del modelo sencillo con solo el intercepto. De
igual forma, el andlisis del nimero promedio de semillas por frutos revelé que no existen
diferencias entre sectores (F3 30 = 1.6540, p = 0.1979). Por otro lado, el andlisis de parcelas
divididas para determinar el efecto de la orientacion de la costilla (i. e., norte vs. sur) y de
las ramas de sectores contrastantes (i. €., norte vs. sur) sobre el nimero de semillas por

fruto no revel6 diferencias significativas (Tabla 2).

7.3. Limitacion por polen

El andlisis de parcelas divididas para determinar si la produccion de semillas en
flores con orientaciones contrastantes (norte y sur) esta limitada por polen no reveld
diferencias debidas al sector de la rama (Tabla 3). Sin embargo, se detectaron diferencias
significativas debidas al efecto del tratamiento de polinizacién (Tabla 3). Contrario a lo
esperado, el andlisis revel6 que el nimero de semillas fue significativamente mayor en el
tratamiento control en comparacién con las polinizaciones manuales (x+ e.e.: 67.19 + 7.76
y 40.55 £ 6.22 semillas/fruto, respectivamente). Finalmente, la interaccion Sector X

Polinizacién no result6 significativa (Tabla 3).
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Tabla 2. Analisis de parcelas divididas para determinar el efecto de la orientacion de la
costilla (i.e., norte vs. nur) y el sector de las ramas (i.e., norte vs. sur) sobre el niimero de
semillas por fruto en individuos de Myrtillocactus geometrizans en la Reserva de la
Bidsfera Barranca de Metztitlan, Hidalgo. En este andlisis cada individuo representd un
bloque; el sector represent6 a la parcela completa y, la orientacion de la costilla a la parcela
subdividida. El bloque se consideré como factor aleatorio mientras que el sector de la rama
y la orientacion de la costilla como factores fijos. El Error (1) corresponde al error de la

parcela completa y el Error (2) al error de la subparcela.

Fuente de variacion SC gl CM F p
Bloque (Individuo) 17509.25 9 1945.47

Sector 410.66 1 410.66 0.47° 0.5095
Error (1) 7835.73 9 870.63

Orientacién 28.62 1 28.61 0.046" 0.8323
Sector X Orientacion 1.80 1 1.80 0.003* 0.9575
Error (2) 11171.98 18 620.66

Total (ajustado) 36958.05 39

Total 36958.04 40

§F‘ = CMSector/CMError (N
TF = CMOrientaci(’)n/ Cllerror 2)

iF = CMSector X Orientaci(’)n/ Cllerror 2)
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Tabla 3. Andlisis de parcelas divididas para determinar el efecto del sector de las ramas
(i.e., norte vs. sur) y de los tratamientos de polinizacién (natural vs. manual) sobre el
nimero de semillas por fruto en individuos de Myrtillocactus geometrizans en la Reserva
de la Bidsfera Barranca de Metztitlan, Hidalgo. En este andlisis cada individuo representd
un bloque, el sector representd a la parcela completa, y los tratamientos de polinizacién a la
parcela subdividida. El bloque se consideré como factor aleatorio mientras el sector de la
rama y los tratamientos de polinizacion como factores fijos. El Error (1) corresponde al

error de la parcela completa y el Error (2) al error de la subparcela.

Fuente de variacion SC gl CM F p
Bloque (Individuo) 24128.2 11 2193.48

Sector 575.66 1 575.66 0.39° 0.5324
Error (1) 16218.1 11 1474.38

Polinizaciéon 10640 1 10640 731" 0.0096
Sector X Polinizacion 3.42 1 3.42 0.0024* 0.9615
Error (2) 66922.89 46 1454.85

Total (ajustado) 115893.78 70

Total 115893.78 71

§I'T = CMSector/CMError (1)
TF = CMPolinizaci(’)n/ Cllerror 2)

iF = CMSector X Polinizaci(’)n/ Cllerror 2)
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8. DISCUSION

Caracteristicas florales

De los muy pocos estudios que han explorado los efectos de la orientacion sobre los
caracteres florales en cactdceas, todos ellos se llevaron a cabo en Pachycereus weberi. En el
presente estudio se muestra que existen diferencias significativas en cinco de los nueve
caracteres florales analizados entre flores con orientaciones contrastantes en Myrtillocactus
geometrizans. Los resultados revelan que las flores producidas en ramas sur son 3 % mds
largas, y presentan ovarios 11 % mads largos y 3 % mds anchos, que aquellas flores
producidas en ramas norte. En relacién a esto, Cérdova-Acosta (2011) encontrd, en P.
weberi, una correlacion positiva y significativa entre la orientacion y el tamano de la corola,
en donde, flores con corolas mds grandes se asocian con orientaciones sur-sureste. De esta
manera, en el presente estudio se detectd un efecto significativo de la orientacion sobre el
tamafio de las flores de M. geometrizans.

Ademads del tamafio de las flores, en el presente estudio se encontrd que el nimero
de 6vulos y el nimero de anteras también difiere entre flores con orientaciones
contrastantes. En ambos casos, las flores con orientacion sur presentaron un mayor nimero
de 6vulos y anteras (11.27 % y 9 %, respectivamente) que aquellas con orientacidn norte.
Esto sugiere que la orientaciéon también ejerce un efecto significativo sobre los caracteres
florales femenino y masculino. En este sentido, Schemske (1978) reporta que la producciéon
de 6vulos en Sanguinaria canadensis esta afectada por la variacion en las condiciones
ambientales, encontrando que los individuos que reciben mayor insolacién producen méis
ovulos/flor. Estos resultados también son similares a los encontrados en Pachycereus

weberi por Figueroa-Castro y Valverde (2011). En dicho estudio, la produccion de évulos
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fue significativamente mayor en yemas florales y flores surefias en comparacién con las
nortefias. Esto también es consistente con los resultados reportados por Coérdova-Acosta
(2011) en la misma especie. La autora detectd una correlacidn positiva significativa entre la
orientacion de las yemas y el nimero de 6vulos por ovario, indicando que las yemas con
orientacion sur-sureste presentaron el mayor nimero de 6vulos por ovario.

En relacién al nimero de anteras, Aguilar-Garcia (2012) no detecté diferencias en
este cardcter en Pachycereus weberi. Sin embargo, la autora detect6 que el nimero de
granos de polen por yema floral fue significativamente mayor en yemas producidas en las
ramas sur de P. weberi. Si bien en el presente estudio no se contaron los granos de polen
por yema floral, es posible que las diferencias detectadas en el nimero de anteras por flor
tengan consecuencias en el nimero de granos de polen. De esta forma, si la cantidad de
granos de polen se relaciona positivamente con el nimero de anteras, es razonable esperar
una mayor produccion de granos de polen en flores con orientacion sur respecto a las norte
en M. geometrizans.

Diversos estudios en cacticeas indican que la recepcion de RFA estd directamente
asociada con la productividad y que ésta sera diferente en lados opuestos de los tallos
(Nobel, 1981; Geller y Nobel, 1986; Nobel et al., 1991; Lajtha et al., 1997). Esto supone
que las facetas o ramas que reciben mas RFA contardn con mayor disponibilidad de
recursos (Tinoco-Ojanguren y Molina-Freaner, 2000), reflejandose en un mayor nimero de
estructuras reproductivas asi como en estructuras de mayor tamaiio (primera hipdtesis de
este estudio). Considerando la ubicacion geogréfica de la poblacion de estudio, las caras o
ramas sur de M. geometrizans recibirdn mas RFA, respecto a las norte, después del solsticio
de invierno, durante la primavera y antes del solsticio de verano (Fig. 11); esto es, en

términos generales, la época de floracion de M. geometrizans (marzo a junio). De esta
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manera, el haber encontrado que las flores con orientacion sur son mas grandes, producen
mds Ovulos y presentan mas anteras, son evidencia a favor de la primera hipétesis de esta

tesis.

Orientacion y su efecto en el éxito en la produccion de frutos y semillas

Diversos estudios han demostrado que el éxito reproductivo de las flores esté
asociado con la orientacion de las mismas. Por ejemplo, se ha detectado que la orientacion
de las flores afecta varios aspectos asociados con el éxito reproductivo, tales como
frecuencia de visitantes florales (Stanton y Galen, 1989; Patifio et al., 2002; Ushimaru y
Hyodo, 2005), temperatura del ovario, y por lo tanto, su tolerancia a bajas temperaturas
(Shaoli et al., 1992), desarrollo de las flores (Johnson, 1924) y, cantidad y calidad de las
recompensas florales (Aizen, 2003; Ushimaru et al., 2006). Adicionalmente, la variacién en
el tamano de los elementos del perianto ha sido ya identificada como causa de mayor
atraccion de polinizadores. Elementos del perianto mds grandes son mds atractivos para los
polinizadores que los de menor tamaifio (Galen y Newport, 1987; Young y Stanton, 1990).
En el presente estudio, los resultados del seguimiento de yemas florales para evaluar
diferencias en el éxito en la produccion de frutos y semillas no revelaron diferencias
significativas. Este resultado contrasta notablemente con aquellos obtenidos para
Pachycereus weberi. Al respecto, Figueroa-Castro y Valverde (2011) encontraron que las
flores con orientacidn sur son mds exitosas en producir semillas que las flores con
orientacion norte. Mdas auin, Cérdova-Acosta (2011) encontré que la probabilidad de éxito
en la produccion de frutos (fruit set) se incrementa con el didmetro medio y orientacion de
las flores en P. weberi. En el mismo estudio, la autora también encontré que el nimero de

semillas por fruto es explicado de igual forma por el didmetro medio y orientacion de las
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flores. De acuerdo a lo anterior, flores con didmetro medio mas amplio y con orientacion
sur-sureste son mas exitosas en producir frutos y semillas.

Sin embargo, ademds del presente estudio, otros autores han reportado la ausencia
de un efecto significativo de la orientacion sobre el éxito en la produccion de frutos y
semillas. Imamura y Ushimaru (2007) no encontraron ningtin efecto de la orientacion en el
éxito de fructificacion en Monotropastrum globosum. Similarmente, Totland (1996)
tampoco detectd ningun efecto de la orientacion de las flores ni en el éxito de la producciéon
de semillas (seed-set) ni en la masa de las semillas de Ranunculus acris. En este mismo
sentido, Figueroa-Castro y Valverde (2011) no encontraron un efecto de la orientacion en el
seed-set en Pachicereus weberi.

Independientemente de lo mencionado parrafo arriba, resulta paraddjico el no haber
detectado diferencias significativas en el éxito reproductivo entre orientaciones habiendo
encontrado diferencias tanto en el tamafio de la flor como en el nimero de 6vulos y anteras.
Estos resultados no apoyan la segunda hipétesis de este estudio. Dicha hipétesis se nutrid
de los resultados encontrados por Rosas-Garcia (2010) quién encontré que la distribucion
circular de las yemas florales de M. geometrizans era muy variable y cercana a una
distribucion uniforme, no asi con flores y frutos cuya distribucion fue significativamente
hacia el sur. Esto supone que la gran mayoria de las yemas florales orientadas hacia el norte
no se desarrollaron en flores. De esta forma, nosotros esperdbamos detectar este éxito
reproductivo diferencial entre orientaciones. Es posible que el tamafio de muestra haya sido
bajo. También es factible que las diferencias se hayan atenuado o atomizado al utilizar
cuatro sectores en el disefio del seguimiento (i. e., norte, sur, este y oeste). De cualquier
manera, esta hipotesis debera ser probada en el futuro con un disefio de seguimiento

distinto.
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Figura 11. Simulacién de la Radiacion fotosintéticamente activa (RFA) total diaria
incidente en una superficie vertical con distinta orientacion a varias latitudes y épocas del
afio en un dia despejado (modificado de Nobel, 1985). La latidud de la localidad de estudio

(20°26°44"'N y 98°41729°"W) esta indicada por la fecha vertical.
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Limitacién por polen

En especies con flores hermafroditas, es comtin que se produzca una mayor cantidad
de flores y 6vulos que de frutos y semillas (Wilson y Bertin, 1979; Bawa y Webb, 1984;
Sutherland y Delph, 1984; Sutherland, 1986). Una de las explicaciones para este fendmeno,
es que las flores reciben una cantidad limitada de polen resultando en menor cantidad de
frutos y semillas (Johnston, 1991). Cuando una planta depende de vectores animales para la
polinizacidn, tanto la calidad del polen (polen genéticamente compatible) como la cantidad
de polen depositado sobre el estigma pueden ser afectadas por el comportamiento de los
polinizadores a la abundancia de plantas individuales y/o a las caracteristicas florales
(Barrett et al., 1994). De esta manera, el éxito reproductivo podra estar limitado por la
visita de un polinizador inadecuado (Levin y Anderson, 1970; Schemske et al., 1978;
Willson y Schemske, 1980; Bierzychudek, 1981; Anderson y Beare, 1983), por la
transferencia insuficiente de polen conespecifico (Campbell y Motten, 1985) o por la
transferencia inadecuada de polen en plantas auto-incompatibles (Silander y Primack, 1978;
Snow, 1982; Schemske y Pautler, 1984).

Algunos autores ya han demostrado la limitacion por polen en poblaciones naturales
de Encyclia cordigera (Janzen et al., 1980), Platanthera blephariglottis (Cole y Firmage,
1984) y de Tipularia discolor (Snow y Whigham, 1989). En el presente estudio, el
experimento para evaluar si la limitacion por polen es también responsable del éxito
reproductivo diferencial entre flores con orientaciones contrastantes (i. €., norte vs. sur) no
arrojo los resultados esperados. En este sentido, algunos estudios han revelado la existencia
de limitacion por polen en cactdceas. Por ejemplo, se han realizado experimentos de

polinizaciones manuales para determinar si el fruit-set de Pachycereus pringlei y
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Stenocereus thurberi esté limitado por recursos o por polen (Fleming et al., 1996, 2001;
Fleming y Holland, 1998). Los resultados indican que el fruit-set esta limitado por polen en
Pachycereus pringlei (pero solamente en las hembras de esta especie trioica) al igual que en
Stenocereus thurberi. Para el caso de M. geometrizans, no se encontraron diferencias
significativas en el niimero de semillas entre polinizaciones manuales realizadas en flores
con orientaciones contrastantes (i. ., norte vs. sur). Este experimento fracas6 en poner a
prueba la tercera hipétesis de este estudio. La causa mas importante es evidente: la técnica
utilizada para realizar las polinizaciones manuales no funciond. Si bien se implementé un
tratamiento control para contar con datos del éxito de la polinizacion natural, las
polinizaciones manuales eran esenciales para poner a prueba la existencia de limitacion por
polen entre flores con orientaciones contrastantes. Es necesario afinar la técnica de

polinizacion manual para poner a prueba esta hipdtesis en investigaciones futuras.

9. CONCLUSIONES

° En este estudio se mostré que la orientacion tiene un efecto significativo en algunos
caracteres florales en Myrtillocactus geometrizans. Las flores con orientacion sur
son significativamente mds grandes, producen mas dvulos y presentan mas anteras
en comparacion con las flores ubicadas en caras o ramas norte. Esto supone que,
ademas de tener un efecto en las dimensiones de la flor, también tiene un efecto en

los caracteres florales masculinos y femeninos

° Las hipdtesis sobre el éxito reproductivo diferencial entre orientaciones
contrastantes y de la limitaciéon por polen deberan ser puestas a prueba en futuras

investigaciones.
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