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RESUMEN

La distribucion no aleatoria de estructuras reproductivas es un factor importante en el
éxito de la produccion de frutos y semillas en cactaceas, pues puede determinar
condiciones microambientales favorables para el desarrollo y crecimiento de los
botones, flores y frutos. Pachycereus weberi es un cacto columnar arborescente
gigante, endémica de México, que se distribuye en los estados de Puebla, Oaxaca,
Morelos, Guerrero e Hidalgo. Sus flores son hermafroditas, auto-incompatibles,
presentan antesis predominantemente nocturna y son polinizadas principalmente por
murciélagos. Este estudio analiza el efecto de la orientacion y la variacion de los
caracteres florales asociados al sindrome de polinizacion quiropterofilo en el éxito
reproductivo (proporcién de frutos exitosos y proporcion de semillas) de P. weberi en
la Reserva de la Biosfera Tehuacan-Cuicatldn. Para determinar el patrén de
orientacion, se contaron las estructuras reproductivas en 42 individuos de P. weberi
localizados en el km 73 de la carretera federal Tehuacan-Oaxaca. Se colocaron 12
dispositivos automatizados en tres individuos de esta especie para registrar la
temperatura y humedad relativa en puntos con distinta orientacién. La variacion en
orientacion, didmetro de la corola, diametro medio y basal, longitud y angulo de
inclinaciéon de las flores y su relacion con el éxito reproductivo se evalué en 59 flores
de P. weberi en San José Chichihualtepec, Oaxaca. Con los frutos y semillas
producidos se estimo la proporcion de frutos exitosos (fruit-set) y la proporcién de
semillas (seed-set), respectivamente. El nUmero de évulos/ovario se estimd en una
muestra de 57 botones florales. Los analisis indican que P. weberi muestra un patrén
de orientacién surefio de sus estructuras reproductivas, el cual coincide con elevadas
temperaturas durante el dia y valores méas altos de humedad relativa durante la
noche. Estas condiciones benefician el desarrollo de las flores debido al incremento
de las temperaturas alcanzadas por una orientacion ecuatorial favoreciendo la
actividad meristematica. La orientacién y el diametro medio de la flor (corola) son los
caracteres florales que explican el éxito reproductivo de Pachycereus weberi, en
términos de produccion de frutos y semillas. Esto sugiere que las flores con mayor
diametro medio (una medida de su tamafio) y orientaciones surefias son mas
exitosas en producir frutos y semillas. Los resultados del experimento sugieren que el
aroma de las flores, es un caracter importante en el éxito reproductivo, pero las
diferencias no fueron significativas. Esta informacion sugiere que la orientacion de las
flores y la variabilidad de los caracteres florales tienen efectos positivos en la
polinizaciébn y en los eventos post-polinizacion. El presente estudio subraya la
importancia de la seleccion de rasgos florales ejercida por los murciélagos y sus
consecuencias en el éxito reproductivo en P. weberi.
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ABSTRACT

The nonrandom distribution of reproductive structures in cacti is an important factor in
the successful production of fruits and seeds, allowing to expose buds, flowers and
fruits to appropriate micro-environmental conditions for their development and growth.
Pachycereus weberi is a giant columnar arborescent cactus that is distributed in the
states of Puebla, Oaxaca, Morelos, Guerrero and Hidalgo, and is endemic to México.
The flowers are hermaphroditic and self-incompatibles have nocturnal anthesis and
are pollinated mainly by bats. This study addresses the effect of the orientation and
the variation of floral traits associated with chiropterophyllous pollination syndrome on
reproductive success (fruit-set and seed-set) of Pachycereus weberi in the Tehuacan-
Cuicatlan Biosphere Reserve. To determine the pattern of orientation, the type and
number of reproductive structures in 42 individuals of P. weberi located at Km 73 of
the federal road Tehuacan-Oaxaca were recorded. Twelve automated devices were
placed in three individuals of this species to record temperature and relative humidity.
The variation in orientation, corolla diameter, mean and basal diameters, length and
angle of inclination of the flowers and their relation to reproductive success was
evaluated in 59 flowers of P. weberi in San José Chichihualtepec, Oaxaca. From the
fruits and seed produced the fruit-set and seed-set, respectively, were estimated.

The number of ovules/ovary was estimated in a sample of 57 floral buds. The
analyses indicate that P. weberi shows a pattern of southern orientation of its
reproductive structures. This coincided with high temperatures during the day and
higher values relative humidity during the night. This would benefit the development
of flowers due to increased temperatures achieved by an equatorial orientation, so
promoting meristematic activity. Moreover, the orientation and the mean diameter of
the flower are the floral characters that explain the reproductive success of
Pachycereus weberi in terms of production of fruits and seeds.

This suggests that flowers with larger mean diameter (a measure of size) and
southern orientations are more successful in producing fruits and seeds. The
experiment results suggest that the scent is an important character in reproductive
success, although differences were not significant. So, the flowers orientation and the
variability of floral characters have positive effects on pollination and post-pollination
events. This study emphasizes the importance of the selection of floral traits exerted
by bats and it’s consequences on reproductive success in P. weberi.
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1. INTRODUCCION

Las cactaceas columnares son un componente fisonomico dominante en
diversas zonas aridas y semiaridas del continente americano. Su distribucion se
circunscribe a las regiones tropicales y subtropicales del continente, incluyendo como
importantes reservorios de diversidad a Brasil, México y Peru (Gibson y Nobel, 1986;
Sahley, 2001; Bustamante y Burquez, 2005). En México, existen aproximadamente
70 especies de cactaceas columnares (Arias et al., 1997; Bravo-Hollis y Sanchez-
Mejorada, 1978), de las cuales 45 se encuentran en la vertiente del Pacifico Sur,
region que comprende el Valle de Tehuacan-Cuicatlan y la depresion del Balsas
(Bustamante y Burquez, 2005). Esta regidn es considerada como una de las de
mayor importancia por su diversidad de cactaceas columnares en el mundo
(Valiente-Banuet et al., 1996; Casas et al., 1999; Bustamante y Burquez, 2005).
Entre las especies mas representativas de esa region se cuentan Cephalocereus
columna-trajani, Lemaireocereus hollianus, Neobuxbaumia tetetzo, N. macrocephala,
N. mezcalaensis, Myrtillocactus geometrizans, M. schenckii, Stenocereus stellatus, S.
pruinosus, S. griseus, Polaskia chichipe, P. chende y Pachycereus weberi, entre
otras (Bravo-Hollis y Sanchez-Mejorada, 1978). Estas especies son de gran
importancia ecoldgica porque proveen de recursos alimenticios indispensables a
grandes poblaciones de murciélagos, aves e insectos que hacen uso del néctar,
polen y frutos como alimento-(Fleming y Sosa, 1994; Valiente-Banuet et al., 1996;

Nassar et al., 1997; Casas et al.,1999; Fleming et al., 2001; Arias-Cdyotl et al., 2006).
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Las cactaceas columnares, al igual que otros miembros de la familia, exhiben
una gran variedad de habitos y estructuras altamente especializadas que
representan soluciones morfologicas, fisiologicas y ecolbégicas a las temperaturas
extremas y a la baja disponibilidad de agua (Nobel, 1980; Gibson y Nobel, 1986;
Zavala-Hurtado et al., 1998; Nobel y Loik, 1999; Altezor y Ezcurra, 2003; Valverde et
al., 2007). Ejemplos de tales atributos son los tallos suculentos, la cubierta de
espinas, la pubescencia apical y/o lateral, las costillas, los tubérculos, entre otros
(Gibson y Nobel, 1986; Nobel y Loik, 1999). Pero también lo es la orientacién no
aleatoria en la que se encuentran dispuestas las estructuras reproductivas y/o
vegetativas tales como tallos, yemas, flores y frutos (e.g., Johnson, 1924; Zavala-
Hurtado et al., 1998; Tinoco-Ojanguren y Molina-Freaner, 2000; Aguilar de la Paz y
Zavala-Hurtado, 2002).

Diversos estudios en cactaceas columnares reportan un acimut preferencial en
la disposicion de sus estructuras reproductivas orientadas 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, 1986, 1988; Nobel y Loik, 1999; Tinoco-Ojanguren y Molina-Freaner, 2000).
Se ha argumentado que la orientacion preferencial influye de manera importante en
la produccion de frutos debido a que, por un lado, dicho patron de distribucion
permite exponer a las yemas y flores a una temperatura adecuada para su desarrollo
(Johnson, 1924; Zavala-Hurtado et al., 1998; Tinoco-Ojanguren y Molina-Freaner,

2000) y, por otro lado, permite optimizar la intercepcibn de Radiacion
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Fotosintéticamente Activa (RFA), favoreciendo la captura de CO, (Geller y Nobel,
1986; Tinoco-Ojanguren y Molina-Freaner, 2000).

El patron de distribucion preferencial de las estructuras reproductivas también
ha sido interpretado como una adaptacion que favorece un aumento considerable de
la temperatura en los meristemos florales, promoviendo un incremento en la
produccioén y desarrollo de botones, flores y frutos (Ehleringer et al., 1980; Yeaton et
al., 1980; Geller y Nobel, 1986). De igual forma, la orientacién de las flores podria
tener efectos en la polinizacion y en los eventos post-polinizaciéon (Dafni, 1994;
Patifio et al.,, 2002; Ushimaru et al., 2006). Aunque no existen reportes
especificamente para cactaceas, algunos estudios han documentado que el aumento
en la temperatura interna de las flores puede funcionar como recompensa para los
visitantes florales (Hocking y Sharplin, 1965; Kudo, 1995; Patifio et al., 2002); y
favorecer la fecundacién, ya que las temperaturas ligeramente mas elevadas
aceleran los procesos de post-polinizacion, incluso pueden favorecer la maduracion
de frutos y semillas (Stanton y Galen, 1989; Totland, 1996). Sin embargo, es
evidente que otros atributos florales como la forma, el color, tamafio y aroma;
ademas de la orientacién preferencial, son factores determinantes en el éxito de la

produccion de frutos y semillas (fruit-set y seed-set).

La forma, el tamafio y el color de las flores, probablemente son resultado
evolutivo de la interaccion entre las plantas y sus polinizadores (Feinsinger, 1983;

von Helversen y von Helversen, 1999; Tschapka y Dressler, 2002), estos rasgos son

19



considerados ornamentos sexuales que promueven el éxito reproductivo de las
plantas (Moller y Eriksson, 1995). Rasgos florales cada vez mas atractivos, atraen a
mas polinizadores lo cual incrementa el nUmero de semillas y la eficiencia de la
exportacion de polen, siendo éstos componentes importantes de la adecuacion de
las plantas (Fleming y Sosa, 1994; Moller y Eriksson, 1995; Tschapka y Dressler,
2002).

Estudios realizados en distintas familias de angiospermas han revelado
conjuntos de caracteres o sindromes de polinizacion (Faegri y van der Pijl, 1979;
Fleming y Sosa, 1994; Nassar et al., 1997; Muchhala, 2007), los cuales son
combinaciones particulares de colores, aromas, cantidades de recompensas,
tamafos y formas asociados con grupos de polinizadores especificos (Pijl, 1961,
Stebbins, 1970; Fenster et al., 2004; Raguso, 2004). Un nUumero importante de
cactaceas columnares presentan sindrome de polinizacion quiropteréfilo (Valiente-
Banuet et al. 1996,1997).

El sindrome de polinizacién por quiropterofilia consiste en la atraccién de
murciélagos con ciertas caracteristicas florales especificas, como son: antesis
nocturna, flores grandes y robustas, grandes cantidades de polen y néctar, flores
blancas con aromas intensos y numerosas anteras (Arita y Martinez del Rio, 1990;
Pijl, 1960; Howell, 1974; Faegri y van der Pijl, 1979; Grant y Grant, 1979; Fleming et
al., 1993; Fleming y Sosa, 1994; Valiente-Banuet et al., 1996; Bustamante y Blrquez,
2005; Muchhala, 2007). Estas caracteristicas han sido reportadas en especies de

cactos columnares como Pachycereus pringlei (Moran, 1962; Fleming et al., 1993;
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Tinoco-Ojanguren y Molina-Freaner, 2000), Carnegiea gigantea (Johnson, 1924;
Alcorn et al., 1962; Gibson y Nobel, 1986), entre otras, incluso la especie estudiada
en la presenta investigacion Pachycereus weberi (Valiente-Banuet et al., 1997).

El presente estudio aborda el efecto de la orientacion de estructuras
reproductivas y caracteres florales asociados al sindrome de polinizacion
quiropterdfilo sobre el éxito reproductivo (fruit-set: proporcion de frutos exitosos y
seed-set: proporcién de semillas) de Pachycereus weberi en la region de Tehuacan-

Cuicatlan.

2. ANTECEDENTES

La orientacion de yemas, flores y frutos, asi como de meristemos, son
caracteristicas notables en varias especies de cactaceas, destacando las de forma
de vida columnar y barriliforme. En uno de los primeros casos reportados en la
literatura, Johnson (1924) analiz6 el caso del saguaro (Carnegiea gigantea). En dicho
estudio el autor encontr6 que las yemas y flores se producen preferentemente en el
lado sur de los tallos, coincidiendo con el registro de temperaturas 6ptimas altas,
estimulando el crecimiento y maduracion temprana de las flores.

Otros estudios, como el caso de Pachycereus pringlei en el hemisferio norte
(Tinoco-Ojanguren y Molina-Freaner, 2000), y Trichocereus spp. en el hemisferio sur
(Rundel, 1974; Nobel, 1981), reportan que el incremento en las temperaturas
alcanzadas por la orientacion ecuatorial mejora el desarrollo de las flores al favorecer

la actividad meristemética. Ferocactus covillei y F. wislizenii en Arizona (Nobel, 1994)
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y Copiapoa spp. en Chile (Ehleringer et al., 1980) presentan orientacion e inclinacién
del tallo hacia el ecuador, lo que les confiere claros beneficios en términos de la
intercepcidn de luz solar. Gracias a este patron de orientacion, la temperatura de los
tejidos de la regiones meristematica y florifera en el apice del tallo, se incrementa
durante el invierno y primavera favoreciendo el crecimiento y la floracion (Ehleringer
et al., 1980; Nobel, 1994).

Resumiendo, la distribucién no aleatoria de estructuras reproductivas es un
factor importante en el éxito de la produccion de frutos y semillas, permitiendo
exponer a los botones, flores y frutos a condiciones microambientales adecuadas
para su desarrollo y crecimiento. Ushimaru et al. (2006), consideran que la
orientacién de las flores incluye dos dimensiones: a) angulo de la flor (i.e. inclinada
hacia arriba, inclinada hacia abajo, vertical u horizontal) y, b) direccion de la flor (i.e.
norte, sur, este y oeste). Dichos componentes de la orientacion podrian haber
evolucionado por presiones selectivas del medio abi6tico, como la temperatura y
precipitacion (Huang et al., 2002; Patifio et al., 2002; Galen y Stanton, 2003;
Ushimaru y Hyodo, 2005; Ushimaru et al., 2006).

Algunos autores sugieren que la inclinacion de las flores hacia “abajo” es una
adaptacién que evita el dafio del polen y la dilucién del néctar por la lluvia (Tadey y
Aizen, 2001; Huang et al., 2002; Ushimaru y Hyodo, 2005); en cambio, la inclinacion
de las flores hacia “arriba” en direccién 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
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maduracion de frutos y semillas (Galen y Stanton, 2003). Este fendmeno también
ocurre en flores tropicales de climas humedos (Patifio et al., 2002).

Adicionalmente, la orientacion de las flores es considerada un rasgo floral muy
importante para atraer a polinizadores potenciales en algunas especies de
angiospermas (Patifio et al., 2002; Ushimaru et al., 2006). De hecho, varios autores
afirman que una ligera o drastica variacion en alguna de estas caracteristicas florales
(orientacion e inclinacion), puede afectar la tasa de visita de polinizadores
potenciales a las flores y, por consiguiente, afectar la produccién de frutos y semillas
(Totland, 1996; Patifio et al., 2002; Ushimaru y Hyodo, 2005).

Por otro lado, las flores de algunas cactaceas exhiben otros atributos
especializados relacionados con su sistema de polinizacion y que también son
determinantes en su éxito reproductivo.

Alrededor del 70% de las especies de cactaceas columnares presentan
sindrome de polinizacion quiropteroéfilo (Valiente-Banuet et al., 1996; Nassar et al.,
1997; Valiente-Banuet, 2002); es decir, rasgos florales y fenolégicos que reflejan
adaptaciones de las plantas a la polinizacion por murciélagos (van der Pijl, 1961;
Faegri y van der Pijl, 1979; Knudsen y Tollsten, 1995). Este sindrome se presenta en
cerca de 750 especies de 64 familias de angiospermas (Knudsen y Tollsten, 1995),
pero en el caso particular de las cactaceas, este conjunto de adaptaciones incluyen
las siguientes caracteristicas florales (van der Pijl, 1961; Knudsen y Tollsten, 1995;

Valiente-Banuet, 2002): 1) antesis nocturna, 2) flores grandes y robustas con corolas
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blancas, 3) gran produccion de néctar y polen, 4) aromas desagradables y 5)
ubicacion particular de las flores que permiten el facil acceso de los polinizadores.

A pesar de reconocer que los polinizadores han influido en la evolucién de los
caracteres florales (e.g., Galen, 1989; Medel et al., 2003), son pocos los estudios que
han abordado cémo la variacion de los caracteres florares influye en el éxito

reproductivo en cactaceas.

3. JUSTIFICACION

Existen en la literatura varios ejemplos de estudios que han abordado tanto la
orientacion preferencial de las flores como los sindromes de polinizacién en
cactaceas (Johnson, 1924; van der Pijl, 1961; Moran, 1962; Faegri y van der Pijl,
1979; Ehleringer et al., 1980; Feinsinger, 1983; Geller y Nobel, 1986; Fleming et al.,
1993; Nobel, 1994; Knudsen y Tollsten, 1995; Valiente-Banuet et al., 1996 y Tinoco-
Ojanguren y Molina-Freaner, 2000).

Sin embargo, sobre el patron de orientacién preferencial, éste ha sido
documentado en cactos extratropicales (i.e., que habitan al norte del Tropico de
Céancer o al sur del Trépico de Capricornio), con pocos reportes sobre este fenémeno
en especies intertropicales (Zavala-Hurtado et al. 1998; Valverde et al., 2006, 2007).
En relacion con los sindromes de polinizacion, no obstante que varios caracteres
florales reflejan la adaptacion de las plantas a la polinizacion por murciélagos

(Knudsen y Tollsten, 1995; Muchhala, 2007), no existen reportes sobre el efecto de la
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variacion de estos caracteres florales en el éxito reproductivo en especies de
cactaceas.

El presente estudio aborda el caso de Pachycereus weberi, una cactacea
arborescente gigante comun en la parte sur de la Reserva de la Biosfera Tehuacan-
Cuicatlan. Ademas de su gran tamafio y abundantes ramas en forma de candelabro,
P. weberi se caracteriza por la evidente orientacion de sus estructuras reproductivas.
No obstante, este fendmeno no ha sido estudiado en esta especie hasta la fecha. Por
otro lado, aunque P. weberi es polinizada por murciélagos, presenta flores
hermafroditas auto-incompatibles (Valiente-Banuet et al., 1997), no existen estudios
gue asocien la variacién en la orientaciéon y morfologia de las flores con el éxito
reproductivo en relacion a la produccion de frutos y semillas.

Por lo tanto, 1) ¢ existe una produccion asimétrica de flores de acuerdo con su
orientacion en las ramas? y 2) ¢ varian con la orientacion los atributos florales

relacionados con la atraccion de polinizadores?.

4. HIPOTESIS
a) Si la distribucién circular preferencial de las estructuras reproductivas en las
ramas, fuera asimétrica, debido a que dicho patrén de distribucion permite
exponer a las yemas y flores a una temperatura adecuada para su desarrollo,
se esperaria una mayor frecuencia de flores y frutos en las caras de las ramas

con mayor incidencia de radiacion solar y temperaturas mas elevadas.
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b) Si los atributos florales mas llamativos atraen mas polinizadores
incrementando la produccion de frutos y semillas, se esperaria que la
variacion en la orientacion de las flores y en los caracteres florales asociados
con el sindrome de polinizacién quiropteroéfilo, se encuentren correlacionados
con el éxito reproductivo en términos de proporcion de frutos exitosos y
proporcién de semillas en P. weberi.

c) Si el aroma es uno de los caracteres fundamentales asociados con el
sindrome de polinizacion quiropterofilo, esperamos probar experimentalmente
qgue flores con aroma “aumentado” seran mas exitosas en producir frutos y

semillas que flores control.

5. OBJETIVOS

a) Determinar el patron de distribucion circular preferencial de las estructuras
reproductivas (yemas, flores y frutos) y su relaciéon con la variacion diurna y
nocturna de la temperatura y humedad relativa en diferentes ramas con
distinta orientacion en Pachycereus weberi.

b) Analizar el efecto de la orientacion de las flores y la variacion de los caracteres
florales asociados al sindrome de quiropterofilia y su relaciébn con el éxito
reproductivo en términos de proporcion de frutos exitosos y proporcion de

semillas en P. weberi.
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c) Evaluar el posible efecto del aroma como un caracter floral importante del
sindrome de polinizacion quiropterofilo en el éxito reproductivo de P. weberi en

términos de produccién de frutos y semillas.

6. MATERIALES Y METODOS
6.1 Sistema de estudio

Pachycereus weberi (J. M. Coulter) Backeb., es una planta arborescente de 10
a 15 m de alto (Figura 1). Presenta tallos con ramificacion desde la parte media del
tallo principal, con aréolas (2 a 2.5 cm de ancho) y espinas persistentes (1 a 11 cm
de largo); las ramas son numerosas Yy Verticales verde-glaucas (40 cm de ancho,
aproximadamente); el numero de costillas oscila entre 9 y 11; con un surco
longitudinal interareolar.

Las flores miden de 7 a 11 cm de largo, son infundibuliformes, dispuestas
cerca del apice; el tubo receptacular mide de 6 a 8 cm de largo, con bracteas
deltoides a triangulares, carnosas de 0.5 a 1 cm de largo; los tépalos internos son de
2 a 3 cm de largo; con estambres filamentosos entre 0.5 a 1 cm de largo, color
blanco-amarillentos. Sus frutos miden entre 3.5y 7 cm de largo y de 3 a 6 cm de
ancho, con forma elipsoide, rojo-purpura, semi-carnosos. Sus semillas son piriformes
y miden de 2.5 a 3.5 mm de largo; a su vez, la testa presenta paredes celulares
rectas, a veces sinuosas (Arias et al., 1997).

Las flores son hermafroditas, auto-incompatibles, presentan antesis nocturna y

son polinizadas principalmente por murciélagos, aunque varios visitantes diurnos se
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observan en las flores al dia siguiente (Valiente-Banuet et al., 1997). La época de
floracion de P. weberi ocurre desde finales de enero, hasta abril, mientras que la
fructificacion se concentra en los meses de marzo, abril y mayo (Cérdova-Acosta et
al., 2009). Las flores se localizan sub-apicalmente (laterales) en las ramas de esta
planta arborescente.

Pachycereus weberi se distribuye en los estados de Morelos, Guerrero,
Hidalgo, Puebla y Oaxaca. Se le conoce con los nhombres comunes de “cardon’,

“chico”, “érgano” y/o “candelabro”. El tipo de vegetacion dominada por esta especie

de cactacea columnar se le denomina “cardonal” (Arias et al., 1997).

Figura 1. Pachycereus weberi. A) Forma de vida. B) Corte transversal de una rama. C) Aréola con
espinas. D) Apice de una rama con fruto. E) y F) Corte longitudinal de flor y parte externa (Modificado
de Arias et al., 1997).
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6.2 Area de estudio

El presente trabajo se realiz6 en dos localidades de la Reserva de la Biosfera
Tehuacan-Cuicatlan.

La primera localidad de estudio se localiza en el km 73 de la Carretera Federal
135 Tehuacan-Oaxaca, dentro de la Reserva de la Biosfera Tehuacan-Cuicatlan.
Dicha localidad pertenece al Municipio de San José Miahuatlan, Puebla y sus
coordenadas son 18° 15 32”N y 97° 19’ 22” W con una altitud de 1550 m s.n.m.
(Figura 2).

El clima en esta region es semiarido con lluvias en verano. La temperatura
promedio anual es de 20°C y la precipitaciéon promedio anual es de 400 mm (Zavala-
Hurtado et al., 1998). El tipo de vegetacion dominante en la regiébn es matorral
xerdfilo (Rzedowski, 1978).

El segundo sitio de estudio se ubicé en San José Chichihualtepec, Municipio
de Santiago Chazumba, Oaxaca. El sitio se localiza en las coordenadas 18° 11’ 35”N
y 97° 48’ 20” W con una altitud de 1589 m.s.n.m. (ver Figura 2).

La temperatura media anual es de 20.5° C y la precipitacion promedio anual
es de 680 mm. El tipo de vegetacion segun Rzedowski (1978) es bosque tropical
caducifolio y el clima en la mayor parte del afio es templado seco, con lluvias en el

verano.
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Area de Estudio
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Figura 2. Mapa de las dos localidades de estudio: A) Carretera Federal 135, Tehuacan-Oaxaca, Km
73, pertenece al Municipio de San José Miahuatlan, Puebla. B) San José Chichihualtepec, Oaxaca,
Municipio de Santiago Chazumba, Oaxaca. Ambas localidades se encuentran ubicadas en la Reserva

de la Biosfera de Tehuacan-Cuicatlan, México.
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6.3 Determinacion de la orientacion preferencial de estructuras reproductivas

La evaluacion de la orientacion preferencial de estructuras reproductivas en P.
weberi se realizdé en el primer sitio de estudio en la época de floracion durante
febrero de 2007 y de 2008.

El area de cobertura de 42 individuos se dividié en cuatro sectores (Figura 3).
Para cada individuo se eligié al azar uno de los cuatro sectores y, en el sector
seleccionado, se escogieron las tres ramas mas altas. Lo anterior se hizo para evitar,
en lo posible, el efecto de la obstruccion de ramas contiguas sobre la orientacion de
estructuras reproductivas. En cada rama se selecciond una estructura reproductiva
especifica (yema, flor y/o fruto) como referencia, y se registré la orientacion de la
costilla en la cual se ubicé dicha estructura utilizando una brujula Brunton.

A partir de la costilla de referencia (i.e., costilla 1, Figura 4) se contabilizé el
namero total de costillas en las ramas, el tipo de estructura reproductiva encontrada
en cada costilla (yema, flor y/o fruto) y el nimero total de las mismas. El conteo se
realizé siguiendo la direccion de las manecillas del reloj (Figura 4). Posteriormente, a
partir del acimut de referencia (i.e., costilla 1; Figura 4), se estimo el acimut de cada
una de las costillas dividiendo 360° entre el numero total de costillas de la rama
(entre 9 y 11 costillas; Arias et al., 1997). De este modo, a cada estructura
reproductiva se le asigndé la orientacion de la costilla en la que se encontraba
presente. Estos calculos se realizaron en las tres ramas seleccionadas de los 42

individuos de P. weberi.
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El analisis de la orientacion de estructuras reproductivas se evalu6é por medio

de estadistica circular (Zar, 1999) utilizando el programa ORIANA v 2.02 (Kovach,

2004).
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Figura 3. Area de cobertura de cada individuo dividida en cuatro sectores.

5
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Yema, flor y/o fruto en la
costilla de referencia.

Figura 4. Conteo del nUmero de costillas y estructuras reproductivas de acuerdo al sentido de las

manecillas del reloj, comenzando con la flor de la costilla de referencia (i.e., costilla 1).
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6.3.1. Registro de las condiciones microambientales: temperatura y humedad
relativa

Para registrar la temperatura y humedad relativa en torno a las estructuras
reproductivas de P. weberi, en el primer sitio de estudio se emplearon 12 dispositivos
automatizados de registro de datos ambientales, conocidos como HOBOs (HOBO®
Modelo H08-004-02, Onset Computer Corporation, Estados Unidos). Los dispositivos
fueron colocados en tres ramas de tres individuos distintos (i.e., una rama en cada
individuo), seleccionados aleatoriamente.

En la parte superior de cada rama se colocaron cuatro dispositivos orientados
hacia cada uno de los puntos cardinales (norte, sur, este y oeste) (Figura 5).

Los dispositivos fueron programados con anterioridad a su colocacion para
realizar lecturas de temperatura y humedad relativa en intervalos de cinco minutos

por 24 horas.
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Figura 5. HOBOs colocados en la parte superior de una rama. También se puede apreciar algunas

yemas o botones florales, flores y frutos de Pachycereus weberi.

6.4. Medicion de caracteres florales y su relacion con el éxito reproductivo

En la localidad de San José Chichihualtepec, Oaxaca, se llevd a cabo un
estudio para determinar la variacion de los caracteres florales asociados al sindrome
de polinizacién por murciélagos y su posible relacion con el éxito reproductivo en P.
weberi. El estudio se realizé durante la época de floracion de P. weberi entre los
meses de febrero, marzo y abril por dos afios consecutivos (2009 y 2010).

En funcion de su disponibilidad, 59 flores recién abiertas de 14 individuos
fueron seleccionadas (37 flores en 2009 y 22 en 2010). Aunque otras flores estaban

disponibles, su acceso para realizar mediciones era fisicamente imposible.
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Cada flor fue etiquetada con rectangulos de madera de 4 x 2 cm, sujetos a la
base de cada flor con un alambre (Figura 6), y en las cuales se midieron, in situ, los
siguientes caracteres florales utilizando un vernier digital (Mitutoyo, Japon): longitud,
diametro de la corola (perianto), diametro medio y basal (Figura 7).

El angulo de inclinacion de la flor con respecto a la vertical de la rama y su
orientacion se midieron utilizando un inclinometro (Figura 8) y una brajula Brunton,
respectivamente. También se registraron dos variables adicionales que reflejan el
contexto en el que se producen las flores: la altura de cada una de las flores
etiquetadas con respecto a la planta, empleando un hipsémetro digital (Vertex Haglof
AB, Suecia) y la densidad de estructuras, contabilizando la abundancia de
estructuras reproductivas (i.e. botones, flores y/o frutos) en la ramificacion donde se
encontraba la flor focal (i.e., flor etiquetada).

Después de las mediciones, las flores fueron encapuchadas con bolsas de tul
blanco de 15 x 15 cm sujetadas a la base de la flor con hilo de cafiamo (Figura 9).
Esto se realizd con el fin de garantizar la recuperacién de los frutos producidos.

Después de 30 dias aproximadamente, los frutos producidos por las flores
etiquetadas (i.e., la proporcién de frutos exitosos) fueron colectados (Figura 10) y
colocados en bolsas de papel, para posteriormente contabilizar y pesar en el
laboratorio el numero de semillas producidas. Las semillas fueron depositadas en

bolsas de papel y almacenadas en el laboratorio.
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Figura 6. Flores medidas in situ y etiquetadas de Pachycereus weberi en San José Chichihualtepec,

Oaxaca.
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Figura 7. Medicién de la longitud de una de las flores en un individuo de P. weberi en San José

Chichihualtepec, Oaxaca.

Figura 8. Medicidn in situ del angulo de inclinacién en una flor con respecto a la vertical de la rama en

un individuo de P. weberi en San José Chichihualtepec, Oaxaca.
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Figura 9. Flor medida in situ, etiquetada y embolsada para garantizar la recuperacion del posible fruto

producido, en uno de los individuos de P. weberi en San José Chichihualtepec, Oaxaca.

Figura 10. Fruto producido por una de las flores medidas in situ en uno de los individuos de P. weberi

en San José Chichihualtepec, Oaxaca.
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Para estimar el numero de 6vulos por ovario, necesarios para calcular la
proporcion de semillas producidas (numero de semillas por fruto/ nUmero de 6vulos
por ovario), se realizé una colecta de 57 yemas florales en 18 individuos de P.
weberi, incluidos los 14 individuos con flores marcadas mencionados anteriormente.
La orientacion de cada una de ellas fue registrada con una brdjula Brunton. Las
yemas colectadas se almacenaron en bolsas de plastico con una solucion fijadora de
tejidos (F.A.A., Formaldehido-Alcohol etilico-Acido acético) y se etiquetaron con
papel albanene. En el laboratorio se procedié a contar el numero de 6vulos por
ovario en cada una de las yemas colectadas. Utilizando un bisturi, los ovarios fueron
diseccionados en cuatro partes, procurando que cada uno de los cortes fuera
simétrico con respecto a los demas. Se eligié uno de ellos al azar y se colocé en una
caja de Petri con un poco de agua destilada en un microscopio estereoscopico para
facilitar su conteo.

Se utilizé un alfiler entomoldgico para separar con mucho cuidado cada uno de
los 6vulos, formando pequefios grupos de ellos dentro de la caja de Petri, los cuales
se contabilizaron empleando un contador de mano. El numero de évulos obtenido en
ese cuarto de ovario fue multiplicado por el niUmero restante de los cortes realizados
en ese ovario, para asi obtener una estimacion del niumero total de évulos por ovario.
Este procedimiento se realizo en toda la colecta.

Debido a que el numero de yemas colectadas varié entre individuos (de 1 a 6
yemas, aproximadamente), un valor unico o promedio del numero de Ovulos por

individuo fue utilizado para estimar la proporcion de semillas producidas.
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Para cada uno de los frutos exitosos, derivados de las flores etiquetadas, la
proporcion de semillas producidas se calculé dividiendo el nimero de semillas entre
el valor Unico o numero promedio de 6vulos correspondiente al individuo.

Para medir el grado de asociacion entre los caracteres florales medidos in situ,
la altura de las flores con respecto a la planta y la densidad de estructuras se
utilizaron pruebas de correlacion de Pearson (Zar, 1999) utilizando el programa
estadistico XLStat v. 2010 (Kovach, 2010) o pruebas de correlacion circular-lineal
empleando el programa de estadistica circular ORIANA v. 2.02 (Kovach, 2004),
segun fuera el caso.

Por otro lado, se analizé el grado de asociacion entre la orientacion de las
yemas florales colectadas y el numero promedio de évulos por ovario utilizando una
prueba de correlacién circular-lineal (Zar, 1999). Los analisis se realizaron
empleando el programa estadistico XLStat v. 2010 (Kovach, 2010). Los analisis de
estadistica circular se efectuaron mediante el programa ORIANA v. 2.02 (Kovach,
2004).

El éxito o fracaso en la produccion de frutos derivados de las flores
etiquetadas se registr6 como una variable binaria, es decir, 1 o 0, respectivamente
(proporcion de frutos exitosos).

Para probar si la variacion en los caracteres florales medidos in situ, ademas
de la altura y densidad de estructuras reproductivas tenia un efecto en la proporcion

de frutos exitosos, se utilizé un andlisis de regresién logistica multiple (Neter et al.,
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1996; Mendenhall y Sincich, 2003). Este andlisis se realizé6 empleando el programa
estadistico XLStat v. 2010 (Kovach, 2010).

Para probar si la variacion en los caracteres florales medidos in situ, la altura 'y
densidad de estructuras tenia un efecto sobre el nUumero de semillas por fruto y la
proporcion de semillas, se utilizaron analisis de regresion mdultiple (Zar, 1999)
empleando el programa JMP (SAS, 1999).

Los anteriores analisis permitieron explorar las posibles relaciones de los
caracteres florales, altura de la flor y densidad de estructuras con el éxito
reproductivo, en términos de la proporcién de frutos exitosos, numero de semillas por

fruto o proporcién de semillas producidas en P. weberi.

6.4.1. Experimento para evaluar el efecto del aroma como caracter floral y su
relacion con el éxito reproductivo

Se realiz6 un experimento tomando en cuenta al aroma como un caracter
floral que atrae a los polinizadores (murciélagos). Dicho experimento consistid en
“‘incrementar el aroma” de las flores naturales de P. weberi (Raguso, 2006).

Para llevar a cabo esto, se colectaron dos flores recién cortadas de un
individuo de P. weberi y se trituraron en un mortero de porcelana al cual se le
afnadieron 3 ml de aceite mineral. Posteriormente, se obtuvo el extracto de las flores
que fue colocado dentro de tubos eppendorf de 2 ml hasta llenarlos.

En diez individuos de P. weberi se eligieron dos botones florales “a punto de

abrir”, localizados en ramas distintas, aunque cercanas y con orientacion similar en la
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medida de lo posible. Se colocaron dos tubos eppendorf con el extracto de las flores
(tratamiento con aroma “incrementado”) en la base de uno de los botones florales por
medio de un alambre fino, de tal forma que quedaran sujetados sin caerse al suelo
(Figura 11).

De la misma forma, en el otro boton floral se colocaron dos tubos eppendorf

sin extracto (tratamiento control) (Figura 12).

Figura 11. Tratamiento experimental con el “aroma aumentado” en un botdn floral “a punto de abrir”

en un individuo de P. weberi en San José Chichihualtepec, Oaxaca.
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Figura 12. Tratamiento control en un botén floral “a punto de abrir” en un individuo de P. weberi en

San José Chichihualtepec, Oaxaca.

Después de 30 dias se colectaron los frutos obtenidos en ambos tratamientos
y se contabilizé en el laboratorio el nimero de semillas producidas en cada fruto. La
proporcién de frutos exitosos fue evaluada con una prueba de »* pareada (Rufibach,
2011). El namero de semillas por fruto y la proporcién de semillas producidas fueron
evaluados con pruebas de t-pareadas (Zar, 1999) empleando el programa estadistico

NCSS (Hintze, 2001).
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7. RESULTADOS

7.1 Orientacién de estructuras reproductivas

Los andlisis estadisticos circulares muestran que la orientacion de las
estructuras reproductivas (i.e., yemas, flores y frutos) de P. weberi presentan un
patréon preferencial surefio en 2007 y 2008. De hecho, no se detectaron diferencias
significativas entre ambos afos (F de Watson-Williams = 0.003, p = 0.956). La
direccion media (i.e., media circular, Zar 1999) fue significativa y corresponde con un
acimut Sur (media + error estandar; 175.28° + 4.12°, Figura 13 y Tabla 1). Sin
embargo, aunque la orientacién preferencial comuin es el sur, existen diferencias
significativas entre las distintas estructuras reproductivas. En este sentido, la
orientacién media de las yemas difiere significativamente de aquella de flores (F =
14.3, p < 0.0001) y frutos (F = 34.5, p < 0.0001; Figura 14), mientras que entre flores
y frutos no existen diferencias (F = 0.009, p = 0.924).

De acuerdo con lo anterior, las estructuras reproductivas presentan una
distribucion surefia, sin embargo las yemas se distribuyen hacia el suroeste (229.43°
+ 14.52°, Figura 14A), mientras que la distribucion de flores y frutos es practicamente

sur (169.46° + 12.69° y 168.29° + 4.04°, respectivamente; Figura 14B y C; Tabla 1).
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Tabla 1. Estadisticos circulares basicos de la orientacién de estructuras reproductivas de Pachycereus

weberi (2007-2008).

Estructuras
reproductivas Yemas Flores Frutos
Tamafio de muestra (n) 592 131 41 420
Direccién media (1) 175.28° 229.43° 169.46° 168.29°
Concentracion 0.842 0.495 1.059 1.037
DEcircular 78.84° 96.77° 70.53° 71.30°
EEcircular 4.12 14.52° 12.69° 4.04°

Intervalo de Confianza 95%

Prueba de uniformidad de
Rayleigh Z (p)

167.2°-183.4° 201.0°-257.9°
89.13 7.5

(< 0.0001) (0.00052)

144.6°-194.4°
9.0

(7.89E-5)

160.4°-176.2°
89.2

(< 0.0001)

Estructuras reproductivas

Figura 13. Distribuciéon de frecuencia circular de estructuras reproductivas de Pachycereus weberi

(2007-2008).
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Orientacién - yemas

Figura 14. Distribucién de la frecuencia circular de A) yemas florales, B) flores y C) frutos de
Pachycereus weberi (2007-2008).
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7.1.1 Registro de las condiciones microambientales: temperatura y humedad
relativa

Con respecto al registro de las condiciones microambientales, las marchas de
temperatura no muestran diferencias apreciables durante la noche entre las cuatro
direcciones (norte, sur, este y oeste), pero si durante el dia, cuando el lado sur
presenta la temperatura promedio mas alta (Figura 15A). Los registros de humedad
relativa, por el contrario, muestran diferencias solo durante la noche, cuando el lado
sur presenta la humedad relativa mas alta (Figura 15B).

De acuerdo con lo anterior, la direccion hacia donde se concentra el mayor
namero de estructuras reproductivas concordd con aquella de las temperaturas mas

altas durante el dia y la humedad relativa mas alta durante la noche.
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Figura 15. Marchas de temperatura (A) y humedad relativa (B) en los cuatro puntos cardinales. Los

datos son promedios de tres ramas de tres individuos distintos de Pachycereus weberi. Las barras

representan + EE.
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7.2 Variacion de los caracteres florales y su relacion con el éxito reproductivo

Del total de flores etiquetadas en ambos afios (n = 59), se produjeron 24 frutos
de los cuales 13 correspondieron a 2009 y 11 a 2010. Debido al modesto tamafio de
muestra, todos los analisis subsecuentes fueron realizados con los datos de ambos
afios en conjunto.

Debido a que la orientacion de las 59 flores etiquetadas varia de 29° a 177°,
no fue necesario el uso de la estadistica circular. En este sentido, cabe resaltar que
la Gnica correlacion significativa de la orientacion con algun otro caracter floral fue
con el didmetro de la corola (r = 0.2704, p = 0.0383). Esto sugiere que las flores con
corolas mas grandes se asocian con orientaciones sur-sureste (Figura 16).

Con respecto al resto de los caracteres florales, se detectd que el diametro de
la base de las flores est& correlacionado positivamente con la longitud (r = 0.5937, p
< 0.0001) y el didametro medio (r = 0.4054, p = 0.0014), mientras la inclinacién de la
flor se correlaciona negativamente con la altura de la flor con respecto a la planta (r =
-0.4582, p = 0.0003). Esto ultimo sugiere que las flores tienden a ser mas verticales
cuando se producen en las regiones mas apicales de las ramas.

También se detect6 que ciertos caracteres florales son afectados
negativamente por un incremento en la densidad de estructuras, tal es el caso de la
longitud (r = -0.3186, p = 0.0139), diametro de la base (r = -0.3520, p = 0.0063) e
inclinacién de las flores (r = -0.4792, p = 0.0001). Asi mismo, las flores producidas en
las regiones apicales estan expuestas a una alta densidad de estructuras (r = 0.4244,

p = 0.0008).
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Figura 16. Relacién entre la orientacién y el diametro de la corola de flores (r = 0.2704, p = 0.0383) de

P. weberi en San José Chichihualtepec, Oaxaca.

Al igual que en el caso de las 59 flores etiquetadas, la orientacion de las 57
yemas florales colectadas para estimar el numero de 6vulos varié entre 0° y 170° por
lo que nuevamente no fue necesario el uso de la estadistica circular.

Asi tenemos que existe una correlacidbn positiva significativa entre la
orientacion de las yemas y el nimero de 6vulos por ovario (r = 0.4165, p = 0.0013).
Esto sugiere que las yemas con orientacion sur-sureste presentan el mayor nimero

de ovulos por ovario (Figura 17).
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Figura 17. Relacién entre la orientacion y el nimero de 6vulos/ovario en botones colectados
(r =0.4165, p = 0.0013) de P. weberi en San José Chichihualtepec, Oaxaca.

El andlisis de regresion logistica multiple revelé que la probabilidad de éxito en
la produccion de frutos (proporcion de frutos exitosos) se incrementa con el diametro
medio y la orientacion de las flores (Tabla 2). De acuerdo con lo anterior, flores con
diametro medio mas amplio y con orientacién sur-sureste son mas exitosas en
producir frutos. En este mismo sentido, el analisis de regresién multiple revelé que el
éxito reproductivo medido como el numero de semillas por fruto (transformada a logo
[x + 1]) es explicado de igual forma por el diametro medio y orientacion de las flores

(F256 = 6.053, p = 0.0042, R? = 0.18; Tabla 3). Este resultado sugiere que flores con
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diametro medio mas amplio y con orientacion sur-sureste producen mas semillas.
Finalmente, el diametro medio de la flor fue el Unico caracter que explico la variacion
en la proporcion de semillas producidas (modelo de regresion lineal simple; b =
0.415, t = 2.51, p = 0.0150, r* = 0.10). De nueva cuenta, este caracter tiene un efecto
positivo sobre el éxito reproductivo medido como proporcion de semillas.

El resto de las variables no tuvieron efecto significativo sobre el éxito

reproductivo en ninguno de los analisis.

Tabla 2. Resultado del andlisis de regresion logistica multiple (modelo reducido) utilizado para evaluar
el efecto de los caracteres florales medidos in situ (n = 59) sobre la proporcion de frutos exitosos de P.

weberi en San José Chichihualtepec, Oaxaca.

Parametros Coeficiente Error estandar  * de Wald p

Interseccion -11.885 5.053 5.532 0.0197
Diametro medio 3.768 1.406 7.177 0.0074
Orientacion 0.018 0.009 4.246 0.0391

Tabla 3. Resultado del analisis de regresién multiple (modelo reducido) utilizado para evaluar el efecto
de los caracteres florales medidos in situ (n = 59) sobre el nimero de semillas de P. weberi en San

José Chichihualtepec, Oaxaca.

Parametros Coeficiente Error estandar t p

Interseccion -5.118 1.883 -2.79 0.0072
Diametro medio 2.064 0.664 3.11 0.0030
Orientacion 0.009 0.004 2.20 0.0317
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7.2.1 Experimento para evaluar el efecto del aroma como caracter floral y su

relacion con el éxito reproductivo

Aunque el numero de frutos producidos en el tratamiento con aroma

“‘aumentado” (8) fue ligeramente mayor que en el tratamiento control (7) estas

diferencias no fueron significativas (y-pareada = 0.1825, g.I. = 1, p = 0.6691).

De igual forma, el numero promedio de semillas por fruto, la proporcién de

semillas producidas y el peso promedio de las semillas fue mayor en el tratamiento

con aroma “aumentado”. Sin embargo, las diferencias no fueron significativas (Tabla

4).

Tabla 4. Pruebas de t-pareadas de una cola de la comparacion entre tratamientos del experimento

para evaluar el efecto del aroma en el éxito reproductivo.

Tratamientos (media = D.E.)

Aroma “aumentado” Control t-pareada p
NUmero de
. 611.2 +124.0 492.9 £120.5 1.1384 0.1421
semillas/fruto
Proporcion de 0.496 + 0.1 0.368+0.1  1.3963 0.0980
semillas
Peso promedio 1712+ 0.4 1452+04  0.8907 0.1983

de las semillas
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8. DISCUSION

Orientacion de estructuras reproductivas

Este estudio muestra que las estructuras reproductivas en Pachycereus
weberi se producen preferentemente hacia el sur, en donde se presentan las
temperaturas mas altas en el dia al igual que los valores mas altos de humedad
relativa durante la noche. Si bien no contamos con una explicacién sobre el por qué
el lado Sur presenta condiciones de humedad nocturna mas benignas, resulta mas
gue evidente que esta condicién es favorable para especies con metabolismo CAM
como P. weberi. Si la mayor humedad relativa en la cara Sur de las ramas durante la
noche es una consecuencia de la mayor actividad respiratoria por la presencia de las
flores, o si es consecuencia de la acumulacioén de vapor de agua derivado de las mas
altas temperaturas registradas durante el dia, son hipétesis que requieren ponerse a
prueba en futuros estudios.

Las hipétesis 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). Asi por ejemplo, para
especies como Carnegiea gigantea y Pachycereus pringlei, en el hemisferio Norte, y
Copiapoa spp. y Trichocereus spp. en el hemisferio Sur, el incremento en las
temperaturas alcanzadas por la orientacion ecuatorial mejora el desarrollo de las
flores al favorecer la actividad meristematica (Nobel, 1981). En este sentido, Tinoco-

Ojanguren y Molina-Freaner (2000) sugieren que la intercepcion de Radiacion
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Fotosintéticamente Activa (RFA), es el factor responsable de la orientacion de las
flores en P. pringlei en el Desierto Sonorense, suponiendo que la ganancia de
carbono difiere entre costillas con diferente acimut y que no existe translocacion
entre ellas. Estos autores proponen que si la induccion de las aréolas para la
produccion de flores depende de la acumulacion de carbohidratos, aquellas con la
orientacion mas surefia seran capaces de acumular suficientes carbohidratos que
permitan la produccion y desarrollo de las flores. Asi, una orientacion surefia
maximiza la productividad de las flores debido a una mayor captacion de luz y mayor
RFA (Gibson y Nobel, 1986).

Aungue P. weberi es un cacto con distribucion intertropical, los resultados de
este estudio sugieren que dicha especie se comporta como una especie extratropical
y podria invocarse al mecanismo propuesto por Tinoco-Ojanguren y Molina-Freaner
(2000) en P. pringlei para explicar la orientacion ecuatorial de sus estructuras
reproductivas.

Por otro lado, segun varios autores, la orientacion de las flores es un rasgo
que ha evolucionado por presiones selectivas atribuidas a factores ambientales
abidticos tales como la temperatura y precipitacion (Huang et al., 2002; Patifio et al.,
2002; Galen y Stanton, 2003; Ushimaru y Hyodo, 2005). Cabe destacar que ademas
de la temperatura y radiacion solar (factores abioticos), existen rasgos florales que
pueden influir en el desarrollo diferencial de flores y frutos con distinta orientacion.
Tales rasgos florales incluyen la forma, el tamafo y calidad de la recompensa, que

intervienen en la polinizacion y que podrian variar con la orientacion, por lo tanto,
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influir en el éxito reproductivo en cuanto a produccion de frutos y semillas (Patifio et
al., 2002; Galen y Stanton, 2003; Ushimaru et al., 2006).

En este sentido, nuestra evidencia sugiere que la orientacion de las flores es
un caracter floral que se encuentra relacionado con la atraccion de murciélagos en P.
weberi, y por lo tanto, segun Ushimaru y colaboradores (2006) es un caracter sujeto

a evolucion por seleccion natural.

Relacion entre los caracteres florales asociados al sindrome de polinizacion

qguiropterofilo en Pachycereus weberi.

Los resultados de este estudio muestran que el diametro de la corola es el
anico caracter floral medido in situ que se encuentra correlacionado
significativamente con la orientacion. Esto sugiere que flores con corolas mas
amplias se encuentran distribuidas preferencialmente hacia el sur, en donde se
encuentran las condiciones microambientales Optimas para su desarrollo y
crecimiento. Conner y Rush (1996) sugieren que el incremento en el tamafio de la
corola y numero de flores, favorece la tasa de visitas de polinizadores potenciales a
las flores de varias especies de angiospermas, entre ellas destaca Raphanus
raphanistrum, un rdbano silvestre. Dichos autores mencionan que el tamafio de la
corola es un rasgo floral que se encuentra correlacionado, en algunos casos con la

produccion de polen en flores.
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La orientacion también se encontré correlacionada significativamente con el
namero de ovulos por ovario, lo cual nos sugiere que las yemas florales y flores que
se encuentran orientadas hacia el sur, desarrollan una mayor produccién de 6vulos
por ovario. Para explicar dicha produccion diferencial de 6vulos por ovario en P.
weberi, también invocamos la hipoétesis propuesta con anterioridad por Tinoco-
Ojanguren y Molina-Freaner (2000). Con base en este supuesto, podemos
argumentar que el lado sur de las ramas de P. weberi presentan una mayor radiacion
solar (RFA), propiciando una mayor acumulacion de fotosintatos en las costillas,
favoreciendo el desarrollo y crecimiento de los tejidos que conformaran cada una de
las partes florales que integraran las flores en esta especie. Por lo tanto, nuestra
evidencia indica que las flores dispuestas hacia el sur, seran capaces de producir
una mayor cantidad de 6vulos por ovario debido a las condiciones microambientales
favorables para su produccién y crecimiento.

Con respecto al resto de los caracteres florales medidos in situ, el diametro de
la base de las flores se encuentra correlacionado positivamente con la longitud y el
diametro medio. Esto nos sugiere que las flores con diametros basales mas amplios
estan asociados con flores mas grandes, en cuanto a longitud y grosor medio,
confiriéendoles probablemente un beneficio de resistencia mecanica ante los embates
de las visitas de los murciélagos durante la apertura y cierre de sus corolas (antesis)
(Faegri y van der Pijl, 1979; Stanton et al., 1986; Sutherland, 1986, 1987; Navarro et

al., 2000).
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Por otra parte, ciertos caracteres florales se correlacionan negativamente
debido al incremento de la densidad de estructuras reproductivas, como es el caso
de la longitud, didmetro de la base de la flor e inclinacion. Esto nos indica que el
aumento de la densidad de estructuras reproductivas alrededor de la flor focal,
implica una disminucion de su tamafo, sugiriendo probablemente, un costo por la
limitacion de recursos dentro de individuos en P. weberi. Adicionalmente, la
inclinacién de la flor muestra una correlacion negativa con la altura de su posicion
con respecto a la planta. Esto sugiere que las flores que se desarrollan en las
regiones mas apicales de las ramas tienden a crecer verticalmente, aludiendo un
beneficio de la exposicidon vertical de la corola en el contexto en el cual se producen y
desarrollan las flores en las ramas de Pachycereus weberi. Sin embargo, cabe
resaltar que la densidad de estructuras reproductivas es soOlo una variable de
contexto que permite explicar el patrén en el cual se producen y desarrollan las flores
en esta cactacea arborescente.

Algunos autores argumentan que la variabilidad en los caracteres florales
implica costos-beneficios relacionados con la disponibilidad de recursos en la planta,
los cuales pueden influir positiva o0 negativamente en su éxito reproductivo, en
términos de produccion de frutos y semillas (Cruden y Lyon, 1985; Dafni y Kevan,
1997; Bazzaz et al., 1987). Los resultados obtenidos en el presente trabajo, sugieren
que dichos caracteres florales juegan un papel importante en la tasa de visita de

murciélagos. No obstante, este estudio no midi0 la frecuencia de visitas de
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murciélagos a las flores de P. weberi y su relacion con la variacion de caracteres
florales. Esta cuestion tendra que responderse en estudios futuros.

A largo plazo, sera util estimar la tasa de visitas de los murciélagos a las flores
de P. weberi con distribucion preferencial y evaluar la atraccion que podria

representar dicho parche de recursos en estos polinizadores.

Efecto de la variacion de los caracteres florales sobre el éxito reproductivo de
P. weberi

El andlisis de la variacion de los caracteres florales sobre el éxito reproductivo
en Pachycereus weberi, revelan que la probabilidad de éxito en la produccion de
frutos y semillas, aumenta con el diametro medio y la orientacién de las flores.
Adicionalmente, nuestra evidencia muestra que el diametro medio de las flores fue el
anico caracter floral (asociado al sindrome quiropteréfilo) que explicé la variacion en
cuanto a la proporcion de semillas producidas de P. weberi. Esto nos sugiere que el
diametro medio de la flor tiene un efecto positivo sobre el éxito reproductivo de esta
cactacea columnar. Este resultado es de destacar considerando que es uno de los
escasos estudios que muestran la seleccioén de rasgos florales por murciélagos y sus
consecuencias en el éxito reproductivo en cactidceas. En este sentido, algunos
autores apuntan que la orientacion y el tamafio de las flores son atributos
determinantes en el éxito reproductivo de angiospermas (Faegri y van der Pijl, 1979;
Stanton et al., 1986; Sutherland, 1986, 1987; Fleming y Sosa, 1994; Navarro et al.,

2000). Por tal motivo, nuestra evidencia sugiere que los caracteres o atributos

59



florales mencionados anteriormente, tienen un efecto en el éxito reproductivo medido
en su paso exitoso de flor a fruto, asi como también, en cuanto al nimero de semillas
producido en cada fruto y la correspondiente proporcion de las mismas. Sin embargo,
también ha sido argumentado que los factores abiéticos tales como la temperatura, la
radiacion solar y la precipitacion, por citar algunos, son los responsables de la
variabilidad existente en la morfologia de las plantas. Dichos factores han
determinado la evolucion de los rasgos florales en las angiospermas, entre ellos
destacan el color de las flores, el tamafio, la simetria, la orientacion y las esencias
florales (Sutherland, 1986; Totland, 1996; von Helversen y von Helversen, 1999;

Galen y Stanton, 2003; Ushimaru et al., 2006).

Experimento para evaluar el efecto del aroma como carécter floral y su relacion
con el éxito reproductivo

Existen evidencias sobre la importancia de las sefales sensoriales que
reciben los polinizadores a grandes distancias, indicandoles una fuente abundante de
recursos alimenticios (néctar y/o polen) (Faegri y van der Pijl, 1979; Knudsen y
Tollsten, 1995; Tschapka y Dressler, 2002; Raguso, 2006; Muchhala, 2007). Por tal
motivo, algunos autores han implementado disefios experimentales para manipular
(es decir, “aumentar”) el aroma natural de las flores en algunas especies de
angiospermas y, evaluar de esta forma, el efecto del aroma sobre la atraccion de
polinizadores, contabilizando la tasa de visita a dichas flores y, por consiguiente,

evaluar el éxito reproductivo (exportacion de polen, proporcion de frutos exitosos y/o
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proporcion de semillas) en estas plantas (Campbell, 1989; Miyake y Yafuso, 2003;
Raguso, 2006; Ashman et al., 2005).
Los resultados de este estudio indican que el nimero de frutos producidos, el
namero y peso de las semillas por fruto, ademas de la proporcion de las mismas,
fueron mayores en el tratamiento experimental con aroma “aumentado” en
comparacion con el tratamiento control, sin embargo, las diferencias no fueron
significativas. Estos resultados experimentales no son concluyentes en poner a
prueba la importancia del aroma como caracter floral en la atraccién de murciélagos
y su efecto sobre el éxito reproductivo de P. weberi. El reducido tamafio de muestra
(n = 10 botones florales para cada tratamiento en 10 individuos de P. weberi),
probablemente carecié de poder de deteccidn.
Futuros estudios que consideren el incremento del tamafio de muestra, podrian
aportar informacioén suficiente y relevante para probar, experimentalmente, el posible
efecto del aroma de las flores sobre el éxito reproductivo, en términos de produccion
de frutos y semillas en P. weberi. No obstante, las esencias florales rara vez actian
solas. Por lo regular se encuentran asociadas con otras sefiales sensoriales, tales
como el color, la forma y simetria de las flores, la textura del néctar que,
seguramente son utilizadas por los visitantes florales (Raguso, 2006).

En el caso de las cactaceas columnares, el presente estudio intentd aportar
informacion que, a largo plazo permitira profundizar y esclarecer en futuros estudios,

la contribucion de los aromas florales en la compleja interaccion planta-polinizador y
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el efecto que pudiera tener en el éxito reproductivo de estas plantas, emblematicas

de las zonas aridas y semiaridas del continente americano.

CONCLUSION

Pachycereus weberi es una cactacea arborescente presente en la Reserva de la
Biosfera de Tehuacan-Cuicatlan, entre los estados de Puebla y Oaxaca, México. Sus
estructuras reproductivas presentan un patrén de distribucion preferencial hacia el
sur, coincidiendo dicho acimut con los valores de temperatura mas altos durante el
dia y los porcentajes de humedad relativa mas altos durante la noche. En este
sentido, dichas condiciones microambientales (temperatura y humedad relativa),
favorecen una mayor absorcion de la Radiacion Fotosintéticamente Activa (RFA) y
por consiguiente, una mayor captura de CO, durante la noche (metabolismo CAM) en
las caras de las ramificaciones con orientacion sur, esto propicia una acumulacion de
fotosintatos, los cuales son los responsables del desarrollo y crecimiento de yemas

florales, flores y frutos en P. weberi.

La orientacidén preferencial sur le confiere beneficios a esta planta en cuanto a los
procesos de polinizaciéon, dado que la orientacion de las flores se encuentra
correlacionada significativamente con un caracter floral asociado al sindrome de
polinizacién quiropterdéfilo: el didmetro de la corola. Por otro lado, la orientacion
también tiene un efecto positivo en el numero de Gvulos por ovario producidos por las
flores surefias. Estas evidencias nos sugieren que dichos caracteres florales son muy

atractivos para los murciélagos, quienes se benefician de las recompensas florales
62



(néctar y/o polen) que esta cactacea columnar les ofrece a cambio de visitar sus

flores.

También en este estudio se muestra que hay un efecto de la orientacion y el
diametro medio de las flores de P.weberi sobre el éxito reproductivo en términos de
proporcién de frutos exitosos y proporcion de semillas. Por lo tanto, una ligera
variacion en el tamafio de la corola, cantidad de recompensas florales (néctar y/o
polen), longitud de las flores y/o &ngulo de inclinacion de las flores, entre otros mas,
podria afectar la frecuencia de visitas de los murciélagos nectarivoros, disminuyendo

la produccién de frutos y semillas en P. weberi.

Esto nos indica que la orientacién de las flores y la variabilidad de los caracteres

florales tienen efectos positivos en la polinizacion y en los eventos post-polinizacion.

El presente estudio subraya la importancia de la seleccion de rasgos florales por los
murciélagos y sus consecuencias en el éxito reproductivo, en su paso de flor a fruto
en esta cactacea columnar, presente en la reserva de la biosfera de Tehuacan-

Cuicatlan.
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