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RESUMEN 

  El néctar es una recompensa que ofrecen las plantas para atraer a los polinizadores. La 

fuente de energía que provee el néctar a los polinizadores viene principalmente de los 

carbohidratos: sacarosa, glucosa y fructosa. Las angiospermas tienden a producir néctares 

ricos en glucosa y fructosa o ricos en sacarosa. Esta división tiene implicaciones ecológicas 

importantes porque algunos organismos solo pueden consumir ya sea sacarosa o hexosas 

(glucosa y fructosa). Frecuentemente, las flores polinizadas por murciélagos y aves percheras 

producen néctares ricos en hexosas, mientras que aquellas polinizadas por colibríes, abejas y 

esfíngidos tienen néctares ricos en sacarosa. El que las flores o los tejidos especializados en 

producir néctar elaboren uno u otro tipo de azúcar podría estar relacionado con la actividad de 

la invertasa (β-fructofuranosidasa), la cual desdobla la sacarosa en dos monosacáridos glucosa 

y fructosa. Dentro de la tribu Pachycereeae (Cactaceae) al parecer la composición del néctar 

cambia de acuerdo a estos gremios, por lo cual resulta importante el estudio de la actividad de 

la invertasa en diferentes especies de la tribu y ver que efectos tiene en la composición de 

azúcares del néctar.  

 La presente investigación se enfocó en el análisis fisiológico del proceso de 

transformación de la sacarosa en flores de diferentes especies de la tribu Pachycereeae, a 

través de la medición de la actividad de la invertasa en los nectarios. Simultáneamente se 

determinó si la composición de azúcares en el néctar, el volumen y la concentración están 

relacionados con el síndrome de la polinización. Se analizó la composición de carbohidratos 

por medio de un espectrofotómetro infrarojo y la actividad de la enzima a partir del método 

del Dinitrosalicilato (DNS). 

 Los análisis de discrimiantes sugieren que la proporción de sacarosa fue la variable que 

explicó la separación de las especies de acuerdo a su síndrome de polinización. De manera 

importante se mostró que para algunas especies, una mayor actividad de la invertasa está 

fuertemente relacionada con la producción de néctares ricos en hexosas. Así mismo, la 

actividad enzimática estuvo negativamente relacionada con la temperatura a la cual se colectó 

el tejido nectarial, por lo que se podría asumir que la selección favorecería una menor 

actividad en ambientes donde la temperatura alta afectaría su actividad. Una fuerte 

correlación entre el síndrome de polinización, su polinizador efectivo y la composición 
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química del néctar en algunas especies de la tribu Pachycereeae sugieren que el grupo 

polinizador pudo haber sido un importante agente de selección para la composición de 

azúcares en las especies estudiadas. 
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ABSTRACT 

 Nectar is one of the rewards offered by plants to attract pollinators. Nectar provides 

energy to pollinators through carbohydrates; mainly sucrose, glucose and fructose. In nature, 

most angiosperms tend to produce either glucose and fructose rich nectars or sucrose rich 

nectars. The sugar composition of nectar has important ecological implications because some 

organisms can only consume either sucrose or hexose (glucose and fructose). Frequently, 

flowers pollinated by bats and perching birds produce fructose and glucose rich nectar, 

whereas those pollinated by hummingbirds, bees and hawkmoths are rich in sucrose. The fact 

that flowers or other specialized tissues produce either one or another type of sugar could be 

related to the activity of the invertase (β-fructofuranoside) enzyme, which cleaves sucrose 

producing the two monosacharides glucose and fructose. 

  The Pachycereeae tribe (Cactaceae) species are pollinated by different guilds and the 

composition of their nectar changes according to these guilds. The common ancestor of the 

tribe is pollinated by bats and derived species have flowers that are associated to pollination 

by bats, as well as by hummingbirds, hawkmoths and bees, which highlights the importance to 

study the activity of invertase, in different species of the tribe, due to its effects on the sugar 

composition of the nectar. 

 This research focuses on analyzing the physiological processes of sugar transformation 

in different species within the tribe Pachycereeae. The aim of the study was to determine if 

nectar composition, volume and concentration was related to the pollination syndrome, while 

at the same time determining if changes in nectar composition were related to increase or 

decrease invertase activity. For this purpose, we employed ISR spectrophotometer to analyze 

the sugar composition of the nectar of 15 species. Enzyme activity was measured by the 

Dinitry Salicylate Acid (DNS) method. The discriminant analyses showed that the sucrose 

proportion was the variable which better explain the separation between different pollination 

syndromes. Futhermore, in species with nectar rich in hexoses the activity of invertase was 

higher than the activity of species with sucrose nectar. Also, enzymatic activity was 

negatively related with the temperature at which the nectarial tissue was collected, this 

suggests that selection could favor a reduction in the activity of the enzyme in temperatures 

which affect its structure. The strong correlation between major pollinator classes and nectar 

sugar composition in somes species in the tribu Pachycereeae suggests that the pollinator 
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guilds have been an important selection agent affecting sugar composition in the studied 

species. 
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INTRODUCCIÓN 

 Las interacciones entre las plantas y los animales han sido la base  para comprender la 

evolución de las estructuras florales. Este tema comienza en el siglo XVIII con los trabajos de 

Karl Sprengel, quien demostró que las flores servían como atrayentes de los polinizadores, una 

opinión que iba claramente en contra de las ideas que aseguraban que las flores eran parte de la 

creación de la naturaleza por dios para deleite humano (Vogel, 1996). Fueron las observaciones 

de éste botánico las que ayudaron a Darwin (1862) a plantear la idea de que la gran diversidad 

de formas florales son el producto de las interacciones especialistas entre las plantas y sus 

polinizadores. Décadas después, este razonamiento condujo al surgimiento del concepto de 

síndrome de la polinización, que postula que diferentes grupos de plantas coinciden en una 

composición floral (color, forma, esencias y características del néctar) que sirve para atraer a 

un tipo particular de polinizador. De la misma forma, hay conjuntos de animales para los 

cuales la principal o única fuente de energía son las flores y que  presentan convergencias 

morfológicas, fisiológicas y conductuales para el aprovechamiento de las recompensas florales. 

En consecuencia, la selección natural favorece aquellos rasgos morfológicos, fisiológicos o 

ecológicos de las plantas que sirvan para atraer a los visitantes más eficientes en la polinización 

(Stebbins, 1970; Faegri & van der Pijl, 1971; Waser et al., 1996).  

 En general se ha aceptado que las  flores atractivas para aves son aquellas de color 

amarillo brillante o que tienden a rojo, alargadas con el tubo de la corola angosto y abundante 

néctar diluido (Faegri y van der Pijl, 1971); las flores polinizadas por abejas pueden ser 

amarillas o azules, con pistas para que aterricen los insectos y con néctares concentrados de 

sacarosa (Wilson et al, 2004); aquellas atractivas para ser polinizadas por mariposas del grupo 

de los esfíngidos son flores grandes y tubulares, de color blanco, rosa pálido o amarillo pálido 
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y con una gran cámara nectarial (Proctor y Yeo, 1979); mientras que las flores robustas que 

van de blancas a  cremas, con olor a humedad y que producen grandes cantidades de polen y 

néctar, principalmente en la noche, son atractivas  especialmente para murciélagos (Faegri y 

van der Pijl, 1971).  

 A pesar de que el concepto de síndrome de polinización propuesto por muchos autores 

(Percival, 1961; Faegri y van der Pijl, 1971; Baker y Baker, 1983) refleja una coevolución para 

todas las características que se describen, y que ha sido criticado por considerar a los sistemas 

de polinización más dinámicos y generalistas (Herrera, 1996,  Waser et al., 1996, Ollerton, 

1996), en muchos casos han servido como una herramienta para predecir la polinización por 

colibríes, murciélagos y esfíngidos en especies del Nuevo Mundo (Cruden, 1997). 

 En el caso del néctar, algunos autores han propuesto que la composición de azúcares 

está relacionada con el tipo de polinizador (Baker y Baker, 1983; 1990), por lo que tomar en 

conjunto las características morfológicas de las flores y el tipo de néctar puede ser una forma 

de predecir quién es el polinizador.  

 El néctar tiene una importancia crucial ya que es una recompensa energética para los 

encargados del transporte de los gametos. Las propiedades alimenticias del néctar se deben 

principalmente a los azúcares presentes, así como también a los aminoácidos, vitaminas y 

minerales que se encuentran en pequeñas cantidades. Dentro de los carbohidratos, los más 

comunes son la sacarosa, fructosa y glucosa, hallándose en algunas especies otros azúcares 

como la arabinosa, galactosa, manosa, xilosa, entre otros. (Percival, 1961; Faegri y van der 

Pijl, 1971; Howell, 1974; Kunz, 1982; Baker & Baker, 1983; Gottsberger et al., 1984; Baker 

et al., 1998). Del análisis de la composición de azúcares en el néctar se encontró que dentro 

de las angiospermas existe una división entre aquellas que producen nectares donde 

predomina la sacarosa y otras donde predominan las hexosas: glucosa y fructosa (Baker y 
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Baker, 1982, 1983; Barnes et al., 1995; Baker et al., 1998; Perret et al., 2001). La sugerencia 

coevolutiva que se ha propuesto entre la composición de azúcares y el tipo de polinizador se 

debe a que se ha observado que mientras las flores polinizadas o visitadas por abejas, 

colibríes y esfíngidos presentan néctar con sacarosa, muchas de las flores polinizadas por 

murciélagos y paseriformes producen néctares con hexosas (Percival, 1961; Pyke y Waser, 

1981; Baker y Baker 1982, 1983; Scogin 1985; Freeman et al., 1985; Stiles y Freeman, 1993; 

Barnes et al., 1995; Petit y Freeman, 1997; Herrera, 1999; Petanidou et al., 2000; Perret et al, 

2001; Santos, 2002;; Nicolson, 2002).  

 Para ciertos polinizadores la composición de azúcares en el néctar puede ser una 

limitante. Por ejemplo, se ha demostrado que especies de aves percheras de familias 

estrechamente relacionadas (Muscicapidae, Sturnidae y Mimidae) carecen de la sacarasa 

(enzima digestiva que ayuda a hidrolizar la sacarosa), por lo cual presentan aversión a la 

sacarosa alimentándose de néctares con glucosa y fructosa (Martínez del Río et a.l, 1988, 

Martínez del Río y Stebbins, 1989; Martínez del Río, 1990). Se conoce para algunas especies 

de plantas polinizadas por este tipo de aves que el néctar producido es de hexosas, sugiriendo 

que los polinizadores están ejerciendo una fuerte presión de selección sobre las 

características de recompensa floral (Dupont et al., 2004).  

 En los cactus columnares (tribu Pachycereeae) se ha evidenciado que especies 

polinizadas por murciélagos producen néctares ricos o dominantes en hexosas (Petit y 

Freeman, 1997; Santos, 2002). Al parecer, este tipo de producción de néctar, puede estar 

asociado a la actividad de la invertasa en los nectarios florales (Nicolson, 1998).  

 Los nectarios florales como todos los tejidos demandan energía y esqueletos 

arbonados para su crecimiento, desarrollo y funciones específicas. En la mayoría de las 

plantas la molécula que se transporta para cubrir estas necesidades es la sacarosa, y viaja 
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desde los tejidos fuente, a través de los tubos cribosos y hasta los tejidos demanda, ya 

sea vía plasmodesmos o vía apoplasto,  en donde puede ser liberada como disacárido o 

bien transformarse en hexosas a partir de la actividad de la invertasa de dicho tejido 

(Fig. 1).  

 La invertasa tiene tres isoformas con propiedades bioquímicas y de localización 

diferentes, en citoplasma (invertasa alcalina  o neutra), en la vacuola (invertasa ácida soluble), 

y en la pared celular (invertasa ácida insoluble) (Sturm y Guo-Qing, 1999; Trouverie et al., 

2003). Se conoce que las invertasas de pared hidrolizan a la sacarosa que llega vía el 

apoplasto, mientras que las de vacuola y citoplasma invierten el disacárido que llega por los 

plasmodesmos (Williams et al., 2000).  

 Factores abióticos pueden afectar la actividad de las enzimas. Por ejemplo, cuando la 

temperatura se eleva por arriba de las condiciones óptimas de actividad de la enzima aumenta 

la probabilidad de que se rompan las múltiples interacciones no covalentes (puentes de 

hidrógeno, enlaces de Van der Waals, etc.) que permiten mantener la estructura 

tridimensional de esta, llevando, en muchos casos, a la desnaturalización de la enzima o a 

cambios conformacionales que alteran el sitio activo de la enzima y el decremento en la 

actividad catalítica (Hames et al., 1997). Los amortiguadores naturales que existen en l célula 

permiten mantener la estructura óptima de las proteínas para su actividad normal, aún cuando 

la temperatura fluctúe 5-10° C arriba o debajo de la temperatura óptima; sin embargo, en 

especies como el maíz, que crece óptimamente a 27° C, el mecanismo enzimático sufre estrés 

cuando la  temperatura sube 10° C (Nebiolo y White, 1985; Stewart et al., 1990). Es así como 

los factores abióticos pueden estar influyendo en la calidad del funcionamiento de las enzimas 

y producir variaciones en la concentración de sus productos.  
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  El tejido nectarial libera el néctar ya sea, por tricomas o estomas modificados, o 

bien, por las células del parénquima, las cuales drenan el néctar hacia los espacios 

intercelulares y después hacia la cámara nectarial (Fahn, 1979; Petanidou et al., 2000). 

La hidrólisis de la sacarosa produce una solución rica en hexosas con una osmolaridad 

casi del doble de la original, lo que provoca que se introduzca agua hacia la solución 

(fenómeno osmótico) produciendo soluciones más acuosas y menos concentradas 

(Nicolson, 1998; Jackson y Nicolson, 2002; Nicolson, 2002). Cuando la actividad de la 

invertasa en el tejido nectarial es óptima cambia la composición de los azúcares en el 

néctar y esto tiene un efecto en el volumen y la concentración. Subsecuentemente, la 

variación en el volumen del néctar puede influir en el comportamiento de los 

polinizadores incrementando la tasa de visitas, el número de flores visitadas en una 

inflorescencia o la duración de las visitas (Pleasants, 1981; Galen y Plawright, 1984; 

Rathcke, 1992; González et al., 1995). A nivel intraespecífico algunas flores producen 

más néctar que otras,  característica que puede ser heredable, incluso en especies 

silvestres (Leiss et al., 2004), así que si el fenotipo de mayor producción de néctar está 

siendo seleccionado, los polinizadores podrían estar jugando un papel importante en las 

características como el volumen, la concentración y la composición de azúcares en el 

néctar.  

 En condiciones de laboratorio se ha probado que la variación en la concentración 

de azúcares en el néctar puede influir en las preferencias de los polinizadores. Por 

ejemplo Shondube y Martínez del Rio (2003) encontraron que el colibrí Eugenes fulgens 

y el picaflor Diglossa baritula consumen más sacarosa cuando la concentración es 

mayor y soluciones de hexosas cuando es menor.  
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 A nivel ecológico se podría inferir que los néctares con hexosas pueden ser 

favorables para las plantas que reciben polinizadores de tallas grandes, ya que estas 

soluciones al ser osmóticamente más concentradas se evaporan menos rápidamente que 

las de sacarosa (Nicolson, 1998), y por lo tanto, permanecen más tiempo disponible para 

los polinizadores. 
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Figura 1. Transporte de la sacarosa (s) desde el tejido fuente al tejido demanda. Existen dos vías 
para el transporte de la sacarosa el primero es vía plasmodesmos (P) y el segundo vía apoplasto 
(circulo rojo), en este último las invertasas de pared (ovalo verde) podrían hidrolizar a la sacarosa. 

 

 En la tribu Pachycereeae dividida en dos subtribus, Stenocereinae y 

Pachycereinae, la mayoría de las especies tienen síndrome quiropterófilo, como 

Stenocereus stellatus, S. dumortieri, Pachycereus pringlei, Neobuxbaumia tetetzo, entre 
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otras. (Gibson y Nobel, 1984; Nassar et al., 1997; Valiente-Banuet et a.l, 1997a; Casas 

et al., 1999; Fleming et al., 2001). Al parecer éste síndrome es la forma ancestral en 

Stenocereinae, y especies derivadas tienen flores que se asocian a la polinización por 

colibríes, como S. alamosensis (Gibson y Nobel, 1984); esfíngidos, como S. eruca, S. 

standleyi, y S. gummosus (Gibson y Nobel, 1984; Clark y Molina-Freaner, 2003). 

Dentro de la tribu también podemos encontrar palomillas nocturnas como polinizadores 

de Lophocereus gatessii y Lophocereus schottii (Holland y Fleming, 1999) e 

himenópteros que polinizan a Myrtillocactus geometrizans, M. cochal, M. eichlamii, M. 

shenkii, Polaskia chichipe, P. chende y Escontria chiotilla (Otero-Arnaiz et al., 2003; 

Cruz y Casas, 2002; Valiente-Banuet com. pers.). 

 Aunque lo descrito arriba se cumple para muchas especies de la tribu, existen 

datos que muestran que especies localizadas en regiones extratropicales (Carnegiea 

gigantea, Stenocereus thurberi y Pachycereus pringlei) con características asociadas a 

murciélagos, son polinizadas tanto por murciélagos como por aves e insectos, (Fleming 

et al, 2001); por lo que estas especies con sistemas generalistas de polinización podrían 

ser intermedios entre uno y otro sistema, por ejemplo P. pecten-aboriginum. Esta 

especie presenta síndrome de polinización para murciélago y efectivamente es 

polinizado por murciélagos en las poblaciones localizadas en la costas de Jalisco, pero la 

encontramos con un sistema de polinización generalista en poblaciones localizadas en 

las costas de Sonora (Molina-Freaner et al., 2004; Valiente-Banuet et al., 2005); sin 

embargo se sabe poco de la composición de su néctar.  

 La composición de azúcares en el néctar en algunas tribus o géneros con sistemas 

de polinización diferente, ha mostrado que en ciertos casos esta característica energética 

tiende a conservarse más que las características morfológicas como el tamaño, color o 
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forma de la flor (Perret et al., 2001; Galetto y Bernardello, 2003) mientras que en otras 

especies existe una diferencia marcada en esta característica (Barnes et al., 1995, Dupont 

et al., 2004). En la tribu Pachycereeae no hay suficientes sobre el néctar, sin embargo 

para algunas especies la composición química se ha sugerido que podría ser el resultado 

de la selección del grupo polinizador. De acuerdo con la filogenia propuesta por Cornejo 

y Simpson (1997), S. stellatus y S. gummosus son especies cercanamente relacionadas 

(Fig. 2), la primera es polinizada por murciélagos (Casas et al., 1999) y produce un 

néctar rico en hexosas (S/ G+F = 0.26) (Santos 2002), mientras que S. gummosus es 

polinizado por esfíngidos (Clark & Molina-Freaner, 2003) y produce un néctar 

dominante en sacarosa (datos no publicados).  

 Debido a que la composición del néctar en las flores se encuentra asociado a la 

actividad de la invertasa y ésta a su vez está regulada por factores como la concentración 

del sustrato y la temperatura del medio donde funciona, resulta importante estudiar qué 

diferencias o cambios en la actividad de esta enzima existen en una tribu con distintos 

sistemas de polinización. Obtener datos de especies cercanamente relacionadas, nos 

ayudará a explicar cómo la química del néctar en función de la actividad de una enzima 

puede estar asociada con los sistemas de polinización.  

 En este estudio pretendemos documentar la composición del néctar,  volumen, 

concentración, temperatura nectarial y actividad de la invertasa de 15 especies de la 

tribu Pachycereeae, teniendo las siguientes hipótesis:  
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1. Que en las especies con sistemas de polinización para murciélago el néctar sea 

rico o dominante en hexosas, mientras que en los sistemas de polinización de 

colibríes, esfíngidos y abejas el néctar sea rico o dominante en sacarosa. 

 

2. Las especies que producen néctares con hexosas presenten una mayor actividad 

de la invertasa que aquellas donde se producen néctares con sacarosa. 

 

3. Si la hidrólisis de la sacarosa aumenta la osmolalidad de una solución lo que a 

su vez incrementa el volumen y disminuye la concentración, se espera que los 

néctares con hexosas sean más abundantes que los de sacarosa. 

 

4. Que la temperatura del nectario a la cual se colecta el néctar esté relacionada 

con la actividad de la invertasa. 
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Para probar estas hipótesis se proponen los siguientes objetivos: 

 

GENERAL 

Determinar la relación entre la composición química del néctar, el sistema de 

polinización y la actividad de las invertasas en diferentes especies de la tribu 

Pachycereeae que presentan diferentes sistemas de polinización. 

 

PARTICULARES 

1) Relacionar la composición de azúcares del néctar con los sistemas de 

polinización de las especies en estudio. 

2) Determinar la actividad de la invertasa soluble alcalina y ácida e 

insoluble del tejido nectarial. 

3) Relacionar la temperatura nectarial con la actividad de la invertasa. 

4) Relacionar la concentración y volumen del néctar con la composición de 

azúcares y el sistema de polinización de cada especie. 
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Figura 2. Filogenia de la tribu Pachycereeae. Tomada y modificada de Cornejo y Simpson (1997). El 

dibujo frente a cada especie representa el polinizador (ya estudiado) o posible polinizador de acuerdo a los 

síndromes de polinización de las flores. Las especies subrayadas son las que se estudiaron. 
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MATERIAL Y METODOS 

 Zona de estudio— El estudio se llevó a cabo durante los meses de floración de las 

especies (Tabla 1).  

  
Tabla 1.- Especies y meses durante los cuales se llevó a cabo la colecta de datos para el 
estudio. Los meses corresponden también a parte del periodo de floración de las 
especies.               

Especie 2002 2003 2004

P. grandis Rose Marzo

P.chichipe (Rolan-Gosselin) Backeberg Marzo Abril

P. chende (Rolan-Gosselin) Backeberg Marzo

N. macrocephala (Weber y Schum) Abril

N. mezcalaensis (Bravo) Backeberg Abril

S. stellatus (Pfeiffer) Ricobuno Junio

S. griseus (Haw.) Buxbaum Octubre

P. marginatus (DC.)  Berger y Buxbaum Marzo

P. weberi (J.M. Coult) Backeberg Marzo Abril

S. pruinosus (Otto) Buxbaum Abril

E. chiotilla (Weber) Rose Marzo

P. pecten-aboriginum (Engelm.) Britton y Rose Marzo

S. alamosensis (Coulter) Gibson y Horak Mayo/Julio

C. gigantea (Engelm.) Britton y Rose Mayo/Julio

P. pringlei (S. Watson) Britton y Rose Febrero

L. schottii (Engelm.) Hunt Mayo/Julio

S. gummosus (Engelm.) Gibson y  Horak Mayo

S. thurberi (Brandegee) Taylor Mayo/Julio
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 Las especies muestreadas se distribuyen en los estados de Sonora, Tamaulipas, Jalisco, 

Puebla y Oaxaca (Figura 3). En estos dos últimos estados se trabajo en el Valle de Tehuacán-

Cuicatlán, situado en el centro-sur de México, entre los 17°39'; 18°53' Norte y los 96°55'; 

97°44' W. Este Valle abarca una extensión de 10,000 Km2, con una altura máxima sobre el 

nivel del mar de 1700 m y una mínima de 900 m. En el sitio predominan tres tipos de clima: 

templado, semicálido y seco (Valiente-Banuet et al., 2000), con una temperatura media anual 

de 21°C y la precipitación media anual de 495 mm (García, 1973). Por criterios estructurales 

y fisonómicos se han caracterizado 29 asociaciones vegetales. Las especies estudiadas en este 

sitio fueron: Neobuxbaumia mezcalaensis, N. macrocephala, Polaskia chichipe, P. chende, 

Pachycereus marginatus, P. weberi, Escontria chiotilla y Stenocereus stellatus. 

 En Sonora se realizaron colectas en diferentes localidades del desierto Sonorense 

(Figura 3). En este sitio predomina un clima muy seco, semicálido, con temperatura media 

anual entre 18 y 22°C, con porcentaje de lluvia invernal menor al 36% y con oscilación 

térmica anual extremosa, presentándose heladas en las zonas más al norte. Las especies 

vegetales que dominan en esta zona son las cactáceas columnares y las leguminosas. En esta 

región se estudiaron las especies C. gigantea, L. schottii, S. alamosensis, S. gummosus y S. 

thurberi. 

 En el desierto Chihuahuense el sitio de estudio se encuentra en las regiones áridas del 

suroeste del estado de Tamaulipas, en el municipio de Tula (22°87 N, 99°87´ W) (Figura 3). 

En el sitio predominan suelos volcánicos donde se encuentran matorrales de cactáceas 

espinosos, como Myrtillocactus geometrizans y Stenocereus griseus (Martínez-Ávalos et al., 

2004). La especie que se estudió en el sitio fue S. griseus. 
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 En el municipio de Juchitlán, estado de Jalisco, se estudió P. pecten-aboriginum. El 

lugar se encuentra 20°75’N y 103°59’ W. Se caracteriza por presentar un clima semiseco. La 

temperatura media anual es de 21.5°C y una precipitación media anual de 622.7 mm. La 

vegetación es una selva baja caducifolia con vegetación secundaria arbórea, con elementos 

abundantes de S. queretaroensis y P. pecten-aboriginum (www.elocal.gob.mx). 
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Figura 3. Localización de las especies estudiadas. 0) P. weberi, E. chiotilla,, P. grandis; 1) P. 
chichipe, P. chende; 2) P. marginatus, S. pruinosus; 3) N. mezcalaensis, N. macrocephala, S. 
stellatus; 4) P. pecten-aboriginum; 5) S. griseus; 6) S. gummosus, C. gigantea, P. pringlei; 7) 
S. alamosensis; 8) S. alamosensis, S. thurberi, L. schotii; 9) C. gigantea, S. thurberi. 
 

 Floración— Durante la noche y el día, según la antésis de cada especie, se tomaron 

muestras de tejido nectarial, néctar y medidas morfométricas de las flores. En general las 

especies con síndrome quiropterófilo (N. mezcalaensis, N. macrocephala, C. gigantea, S. 
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thurberi, S. griseus, S. pruinosus, P. pecten-aboriginum, P. weberi,  P. grandis, P. pringlei)  

presentan flores grandes, robustas, con forma de campana, perianto blanco y en algunos casos 

rosado, un olor a humedad y su antésis es nocturna. Las especies polinizadas por abejas (P. 

chichipe E. chiotilla y P. chende) tiene flores con antésis diurna, aunque P. chichipe en 

invierno abre sus flores en la madrugada. El tamaño de las flores puede variar, aunque en 

general son pequeñas, el color del perianto va de blanco (P. chichipe) a amarillo (E. chiotilla) 

y rosado (P. chende) y presentan un olor perfumado, parecido a las flores de naranjo (obs. 

pers.). Las flores de colibrí (P. marginatus y S. alamosensis) presentan un perianto rojo, un 

tubo floral estrecho, con una antésis, en P. marginatus, nocturna permaneciendo algunas 

flores abiertas hasta la 13:00 (Dar et al., 2006), mientras que en S. alamosensis la antésis 

comienza en la madrugada (4:00 am) y las flores permanecen abiertas hasta las 12:00 pm. Las 

flores polinizadas por esfíngidos (S. gummosus) son tubulares, de color blanco o rosa pálido, 

con un olor dulce y su antésis es nocturna. Dentro de la tribu (L. schottii) presenta un 

polinización obligada con la palomilla Upiga virescens (Holland y Fleming, 1999), esta 

especie tiene flores pequeñas de antésis nocturna, el color del perianto es de color rosa y 

presentan un aroma dulce (obs. pers.).  

 

 Composición de azúcares, volumen y concentración del néctar — Con la finalidad de 

relacionar la concentración y el volumen con la composición de azúcares del néctar, y ésta a 

su vez, con los polinizadores potenciales se marcaron y cubrieron al azar, antes de la antésis, 

entre 15 y 30 botones florales (según la abundancia de flores en campo) dispuestas en 

diferentes individuos. A partir de la apertura de las flores se extrajo y se cuantificó el néctar en 

tres tiempos (antésis diurna o nocturna, media noche o medio día y amanecer o atardecer, 

según el caso) con una jeringa para insulina de 1 ml y una jeringa hipodérmica de 3 ml para 
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las especies que producen más de 1 ml. Para las especies que producen poco néctar (E. 

chiotilla, P. chichipe. P. chende. L. schottii, S. alamosensis y P. marginatus) se colectó el 

néctar acumulado para poder llevar a cabo el análisis quimiométrico.  

 El néctar de P. pringlei fue una donación del Dr. Francisco Molina del Instituto de 

Ecología en Hermosillo. 

 La cuantificación de los azúcares del néctar se llevó a cabo con un análisis químico que 

consistió en diluir el néctar 1:10 (100 µl de néctar por 900 µl de H20) y se leyó en un 

espectrofotómetro FT Spectrum 2000 (Perkin Elmer, Boston, MA, USA) el porcentaje de 

transmitancia. El porcentaje de fructosa, glucosa y sacarosa en el néctar se determinó con los 

programas Spectrum y Quant + (Flores et al., 2003). Se calculó para cada muestra, los 

porcentajes de glucosa, fructosa y sacarosa del peso total de azúcares (Tabla 2).  

 Basados en la composición de azúcares, el néctar fue asignado a una de dos clases: (1) 

néctares de sacarosa cuando el contenido de sacarosa fue igual a 33% (corresponde a las 

categorías “ricos en sacarosa” y “dominantes en sacarosa” según Baker & Baker 1983) o (2) 

néctares de hexosas cuando el contenido de sacarosa fue < 33% (corresponde a “ricos en 

hexosas” y dominantes en hexosas” según las categorías de Baker y Baker 1983). 

 La clasificación de las especies según su síndrome de polinización se determinó con un 

análisis de discriminantes canónicos (a partir del programa XLSTAT), en función de las 

variables creadas al tomar combinaciones lineales especiales de las variables originales. Las 

variables originales utilizadas fueron el volumen, la concentración y la proporción de sacarosa 

en el néctar. Para cada variable se ingresaron los datos colectados para todos los individuos de 

cada una de las especies. La F de Fisher asociada a los cuadrados de las distancias de 

Mahalanobis se utilizó para saber entre que grupos hay diferencias significativas.  
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  Los datos de volumen y proporción de sacarosa no se distribuyeron normalmente por lo 

que fueron transformados con raíz cuadrada y arcoseno respectivamente para el análisis de 

discriminantes. 

 En P. chende, P. chichipe y E. chiotilla los azúcares del néctar también fueron 

analizados por cromatografía de líquidos (HPLC), usando placas cubiertas con gel de silica G 

60 (capas de 1 mm). En cada placa se aplicó por separado alicuotas (5 µL) de estándares puros 

de glucosa, fructosa y sacarosa (contenían 10µg/mL) y una alicuota (1 µL) de la muestra de 

néctar. Para eluir se utilizó una fase móvil de butanol:metanol:agua (6:4:1). Los componentes 

separados fueron visualizados con una mezcla de agua (4 mL), etanol (51 mL), ácido sulfúrico 

concentrado (6.5 mL) y α-naftol (0.5 g). La suma de carbohidratos presentes en cada mancha 

sobre la placa se determinó por densitometría, usando un analizador de imágenes (Multimage 

Light Cabinet alpha Innotech San Leandro, CA, USA) que corre con el programa Alfaimager 

(Flores et al, 2003). En los resultados se muestran únicamente las gráficas de P. chende, para  

P. chichipe y E. chiotilla se muestran los análisis quimiométricos. 

 La concentración de azúcares (como porcentaje de equivalentes de sacarosa), se midió 

en ° Brix utilizando un refractómetro manual (American Optical No. 9103).  

 Con el objetivo de determinar la relación del volumen y concentración del néctar con la 

composición de azúcares, se agruparon las especies con dominancia de hexosas y aquellos 

donde predominó la sacarosa. Se comparó el volumen y la concentración del néctar entre estos 

dos grupos mediante una prueba de T-student. 
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 Morfometría —Se midieron las flores a las que se les tomó muestra de néctar y tejido 

nectarial con el objetivo de poder determinar posibles diferencias entre el volumen de estas y 

la relación entre el volumen del nectario y la producción de néctar. Para el volumen de la flor 

se registraron los siguientes datos morfométricos: largo total (de la base del pericarpelo al 

extremo de la apertura de la corola) y el diámetro externo de la corola (medido en el ápice) 

(Figura 4). Con la fórmula de la paraboloide de revolución (V=1/2πr2h donde r=diámetro 

externo de la corola y h=largo total) se determinó el volumen. Se compararon los volúmenes 

entre las diferentes espeies mediante una prueba Brown-Forysthe que no asume que hay 

homocedasticidad de la varianza. Para determinar cuáles eran las especies que diferían entre 

si, se realizó una prueba post-hoc de T3 de Dunnett. Para calcular el volumen de la cámara 

nectarial se tomaron las medidas diámetro superior (DS) y altura (A) de esta (Figura 4) y se 

uso la fórmula de la paraboloide de revolución (V=1/2πr2h donde r= diámetro superior y 

h=altura con). Para conocer la relación entre el volumen de la cámara nectarial y el volumen 

de néctar se llevó a cabo una regresión lineal. 
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Figura 4. Corte transversal de una flor de P. pringlei donde se muestran las medidas 
morfométricas colectadas para las diferentes especies estudiadas. LT=largo total; 
DC=diámetro externo de la corola (esta medida se tomaó antes de dividir la flor por la 
mitad);  DS=diámetro superior; A=altuta 
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 Temperatura de la cámara nectarial—La temperatura se tomó con un termómetro de 

bolsillo con indicador láser (OAKTON TempTestr). Las mediciones se realizaron apuntando 

hacia la cámara nectarial después de que la flor se dividió y quedó al descubierto el tejido 

nectarial. Con el objetivo de conocer cómo afecta la temperatura en la actividad de la 

invertasa se llevó a cabo un análisis de regresión lineal entre estas dos variables (Zar, 1984). 

  

 Extracción de proteínas y actividad de la invertasa (E.C. 3.2.1.2.6) —El tejido de la 

flor se colectó a la altura de la cámara nectarial y se mantuvo congelado en nitrógeno líquido, 

después se almacenó en un ultra congelador (-80º C). La actividad de la enzima se midió 

siguiendo el método descrito en Tang et al. (1996) y Fotopoulos et al, (2003). Para extraer la 

proteína del tejido nectarial se tomó el tejido congelado y se pulverizó en un mortero con 

nitrógeno líquido, añadiendo entre 0.5 a 2 ml (según la especie) de un amortiguador de 

extracción que contenía: 50 mM de HEPES-NaOH (pH 8.0), 10 mM de MgCl2, 1 mM EDTA, 

10 mM de dithiothreitol (DTT), 5 % de polivinil poli pilorridina (PVP), 1µl/ml de inhibidores 

de proteasas (Boheringer Ingelheim) y 0.02% de tritón. El homogenizado se centrifugó a 

13,000 g por 15 minutos a 4ºC, el sobrenadante contenía la invertasa de vacuola (soluble 

ácida) y citoplasma (soluble alcalina). Para obtener la invertasa de pared (ácida insoluble), se 

lavó el botón tres veces con el amortiguador de extracción y en el último lavado se utilizó el 

mismo amortiguador pero con (1M) cloruro de sodio. Los tres extractos (invertasa de vacuola, 

citoplasma y de pared) se pasaron por una columna MicroSpin G-50 de 1.5 mL (Amershan 

Biosciences) para desalar (invertasa de pared) y eliminar las moléculas de alto peso molecular 

como polisacáridos. La proteína del tejido soluble e insoluble se estimó de acuerdo con el 

método de Bradford (Bradford, 1976) usando como proteína estándar la albumina (BSA). 
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 La actividad de la invertasa se cuantificó utilizando de 20 a 100 µg del extracto según la 

especie (N. macrocephala 95 ± 2.88, N. mezcalaensis 90.33 ± 16.74, P. pecten-aboriginum 

71.6 ± 2.88, C. gigantea 86.6 ± 23.09, S. alamosensis 53.3 ± 11.54, L. schottii 48.3 ± 44.7 y S. 

gummosus 33 ± 13.88), el cual se incubó durante 1 hora a 37ºC con un amortiguador de 50 

mM de fosfatos-citrato (pH 4.5) y 100 mM de sacarosa en un volumen total de 200 µl. La 

reacción se detuvo utilizando 250 µl de 500 mM Na2HPO4 (pH 4.5 para invertasas ácidas y 

pH 7 invertasas alcalinas) y se le añadió 500 µl de DNSa (44 mM de 3,5-Dinitrosalicilico 

(DNS), 250 mM NaOH, 21 mM fenol y 4 mM de Na2SO3). La mezcla se incubó a 100ºC por 

15 minutos, se dejó enfriar a temperatura ambiente y se le agregó 500 µl de tartrato de sodio y 

potasio al 40%. La absorbancia se leyó a 540 nm en un espectrofotómetro Varian Cary 50. La 

actividad de la invertasa se dio en mg glucosa por mg proteína-1 por min-1. 

 Para analizar las diferencias de la actividad de la invertasa entre las especies estudiadas 

se utilizó una ANDEVA, posteriormente el análisis de comparaciones múltiples de Tukey 

HSD definió entre cuáles especies habían diferencias significativas. Para cumplir con la 

simetría de la varianza los datos se transformaron con raíz cúbica; los datos reales se usaron 

para la gráfica de la actividad de la invertasa. 
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RESULTADOS 

Composición de azúcares en el néctar— Existe una división entre las especies que 

producen néctar de hexosas y las de sacarosa; la única especie intermedia fue P. 

marginatus, la cual, aunque le corresponde la categoría de néctar “rico o dominante en 

sacarosa” el porcentaje de hexosas en su néctar es muy cercano al de la sacarosa (Tabla 

2). También se aprecia que la composición de azúcares se relaciona con los síndromes 

de polinización. Los néctares “ricos o dominantes en hexosas” concuerdan con las 

especies que presentan un síndrome de polinización por murciélagos, mientras que los 

“ricos o dominantes en sacarosa” se encuentran entre las especies con síndrome de 

polinización por colibríes e insectos.  

Tabla 2. Porcentaje de glucosa, fructosa y sacarosa (χ ± E.E.) en el néctar de las 
especies estudiadas. 

Especies
Síndrome * 

de 
polinización

Muestras
analizadas

Num. de 
flores/

Num. de 
individuos

Fructosa 
(%)

Glucosa 
(%)

Sacarosa 
(%)

Tipo*** 

de 
néctar

 N. mezcalaensis M 27 27/11 40.39 ± 3.07 51.04 ± 2.52 8.56 ± 2.71 H
 N. macrocephala M 22 22/3 45.45 ± 2.43 49.41 ± 2.18 5.12 ± 1.43 H

 S. griseus M 18 18/13 49.35 ± 1.69 45.34 ± 1.43 5.29 ± 2.97 H
 P. grandis M 19 19/6 37.96 ± 4.28 52.35 ± 2.15 9.67 ± 3.24 H

 P. pecten-aboriginum M 52 52/5 52.45 ± 0.69 49.59 ± 0.84 -2.04 ± 1.25 H
 S. stellatus M 23 23/12 44.61 ± 0.71 45.90 ± 0.96 9.48 ± 1.10 H

 S. pruinosus M 5 5/2 40.82 ± 1.77 35.6 ± 3.47 23.54 ± 4.98 H
 P. weberi M 27 27/9 51.21 ± 1 48.21 ± 1.51 0.57 ± 2.08 H

 S. thurberi M 34 34/10 51.94 ± 1.28 47.50 ± 1.08 0.55 ± 1.93 H
 P. pringlei M 27 27/7 55.48 ± 0.96 52.28 ± 1.16 -7.77 ± 1.73 H
 C. gigantea M 48 48/11 46.11 ± 1.13 44.33 ± 1.64 9.55 ± 2.39 H

 S. alamosensis C 21 21/14 15.18 ± 1.12 6.67 ± 1.21 78.14 ± 1.79 S
 P. marginatus C 19 19/8 33.08 ± 2.29 30.72 ± 1.85 36.18 ± 3.25 S

 P. chichipe A 3 12*/2 -17.87 ± 2.43 7.99 ± 1.32 109.88 ± 1.95 S
 E. chiotilla A 12 12/8 9.48 ± 1.40 10.45 ± 1.05 80.01 ± 2.05 S
 L. schotti P 3 10*/3 19.49 ± 2.34 20.31 ± 3.22 60.19 ± 5.56 S

 S. gummosus E 12 12/12 18.03 ± 2.93 1.16 ± 2.49 80.80 ± 4.05 S
*Síndromes de polinización. Abreviaciones: murciélago (M), colibrí (C), abeja (A), palomilla 
(P), esfíngido (E). 

  **Indica que el néctar de varias flores fue puesto en la misma muestra a analizar 
***Tipo de néctar: S = néctar de sacarosa (% sacarosa = 33%), H = néctar de hexosas (% 
sacarosa < 33%). 

 

 25



 Las muestras de néctar obtenidas de las flores de Polaskia chende se analizaron por 

cromatografía de líquidos (HPLC). Todas presentaron un néctar con un contenido de sacarosa 

glucosa, fructosa u otro azúcar no determinado. En la muestra 1 la sacarosa estuvo más 

concentrada que la fructosa. En la muestra 2 la sacarosa fue menos concentrada en relación 

con la fructosa y glucosa y además hubo retención de otros azúcares. En las muestras 3 y 4 la 

sacarosa se presentó menos concentrada, en la primera en relación a la fructosa y la glucosa, 

mientras que en la última en proporción a otros azúcares (figura 5). 
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1            2 
 
 

 
 
3           4 
 
 

Figura 5. Muestras analizadas en HPLC de P. chende. Los números en los picos de la curva, muestran los tiempos de retención de los 
azúcares. Muestra 1 (sacarosa 3.38, fructosa 4.017); muestra 2 (sacarosa 3.284; glucosa 3.955; fructosa; 4.661) ; muestra 3 (sacarosa 
3.301; glucosa 4.195; fructosa;4.707); muestra 4 (sacarosa 3.312). 
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Volumen y concentración del néctar— De todas las especies analizadas las 

que tuvieron mayor producción de néctar fueron S. pruinosus y S. griseus con 

1000.00 µl (E.E. ± 106.06; N=4) y 808.33 µl (E.E. ± 89.92; N=18), mientras 

que L. schottii y P. chichipe (figura 6) tuvieron la producción más baja de 

néctar (10 µl ± 0.01 N=3). Agrupando las especies de acuerdo al tipo de 

azúcares en el néctar se observa que donde predominaron las hexosas el 

volumen de néctar es significativamente mayor que en las especies con sacarosa 

(g.l. 12,029; t=5,356; P < 0.001, la prueba que se utilizó asume que no hay 

homocedasticidad de la varianzas) Ver figura 7. 
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Figura 6. Producción de néctar (µl) acumulado en las diferentes especies estudiadas. Los datos 
son promedios (± E.E.). La barra negra indica a las especies con menor volumen. 
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Figura 7. Volumen de néctar de especies con néctar de hexosas y de sacarosa. Las barras 
representan el promedio (± D.E.). 

 

 Las especies con porcentajes más altos de azúcares fueron E. chiotilla, P. chichipe, P. 

marginatus, S. gummosus, S. alamosensis y L. schottii (26.925 ± 2.81; 27.5 ± 0.5; 27.5 ± 1,32; 

28,216 ± 2,24; 27.75 ±3.18; 27.14 ±0.5 respectivamente). Las especies restantes presentaron 

concentraciones menores a 25° Brix (Figura 8). Cuando se agruparon las especies según su 

composición de azúcares las especies con hexosas tuvieron una concentración 

significativamente menor que las especies con sacarosa (g.l. 14; t = -4.82; P < 0.001) Figura 

9. 
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  Figura 8.- Concentración total de solutos (sacarosa) de las especies estudiadas. Los datos son  
  promedio (± E.E.). La barra negra indica a las especies con concentración más elevada. 
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Figura 9. Concentración total (porcentaje de sacarosa) de las especies estudiadas agrupadas 
según la composición de azúcares en su néctar. Se muestran los promedios (± D.E.). 
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 En aquellas especies en donde fue posible registrar la producción de néctar y 

concentración durante la antésis, se observa para la mayoría de ellas, un patrón en donde ha 

medida que aumenta la cantidad del néctar, aumenta la concentración; sin embargo, S. griseus 

aumenta su concentración cuando alcanza la producción de néctar más baja. También se 

muestra que en las especies con flores de antésis nocturna existe mayor producción de néctar 

a la media noche, no obstante, S. stellatus, S. griseus, S. thurberii y S. pruinosus produjeron 

más néctar durante las primeras horas de la mañana. En C. gigantea, especie cuyas flores 

pueden permanecer abiertas hasta la 01:00 pm, no presentó diferencias en cuanto a la 

concentración y el volumen producido entre la noche y la mañana (Figura 10). 
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Figura 10. Concentración (---) y volumen (—) del néctar (χ ± EE) producido en diferentes tiempo en algunas especies estudiadas de la tribu Pachycereeae 
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Análisis de discriminantes canónicos— Usando las variables explicativas proporción 

de sacarosa, volumen y concentración del néctar, el análisis de discriminantes canónicos 

separó las especies agrupadas según su síndrome de polinización (otorgado a priori). El 

análisis discriminó entre las especies en función de dos ejes que creó a partir de la 

información de las variables explicativas. Estos ejes explican el 98.66 % (función 

discriminante 1) y el 1.27 % (función discriminante 2) del total de la variación 

respectivamente. La figura 11 presenta la correlación entre los ejes y las variables 

explicativas. El vector más largo en la dirección horizontal indica que la variable 

explicativa correspondiente (proporción de sacarosa) está altamente correlacionada con 

la función discriminante 1 (F1). Lo mismo ocurre para el vector que corre en dirección 

vertical (volumen) y la función discriminante 2 (F2). La dirección y la longitud de los 

vectores se pueden relacionar con la posición del grupo (círculos de colores) que se 

representa en la figura 12. Los triángulos rojos representan el grupo con síndrome de 

polinización por murciélagos, el néctar de las especies agrupadas en este síndrome 

fueron ricos en glucosa y fructosa y se ubicaron a la izquierda el eje horizontal (F1), 

mientras que las especies agrupadas en el síndrome de polinización por abejas, 

palomillas, esfíngidos y colibríes (círculos amarillos, verdes, negros, azules y cafés), con 

néctares ricos y dominantes de sacarosa están en la parte derecha del eje; en la 

intersección entre los dos grupos se ubicó P. marginatus (círculos azules). Esta especie 

que es polinizada tanto por colibríes como por murciélagos (Dar et al., 2006) presenta 

un néctar de sacarosa con abundantes hexosas (tabla 2).                        
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Figura 11. Se muestra como las tres variables explicativas iniciales están correlacionadas con los 
dos factores obtenidos. La función canónica F1 está correlacionada con la proporción de sacarosa 
y la concentración y la F2 con el volumen del néctar. 
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Figura 12. Análisis discriminantes canónicos que muestra la serie de datos sobre los ejes de las funciones 
canónicas. Se puede apreciar que los datos están correctamente discriminados sobre los ejes obtenidos a 
partir de las variables explicativas iniciales.  
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 Las especies agrupadas en el síndrome de polinización por murciélagos son 

significativamente distintas a los otros grupos (P ≥ 0.05). Las especies agrupadas en los 

síndromes de colibríes, abejas y esfíngidos resultaron ser significativamente distintas de la 

especie que es polinizada por murciélagos y colibríes (P ≥ 0.05). La especie con sistema de 

polinización obligada con la palomilla U. virens presentó sólo diferencia significativa con el 

grupo de los  murciélagos (P ≥ 0.05) (Tabla 3) . 

 
Tabla 3. Valores de la F de Fisher asociados a los cuadrados de la distancias de 
Mahalanobis entre grupos. 

Abejas Colibríes Colibríes y
murciélagos Esfíngidos Murciélagos Palomillas

Abejas 0 1.891 36.976 1.223 203.044 2.600

Colibríes 1.891 0 35.777 0.133 234.616 2.352
Colibríes y 
murciélagos 36.976 35.777 0 29.401 53.016 3.144

Esfíngido 1.223 0.133 29.401 0 148.233 2.426

Murciélagos 203.044 234.616 53.016 148.233 0 24.160

Palomillas 2.600 2.352 3.144 2.426 24.160 0

 
 

 

Actividad de la invertasa— La tres formas de invertasa se encontraron en la célula 

activas; sin embargo, en la mayoría de las especies analizadas se extrajo mayor 

concentración de proteína soluble ácida en relación a la proteína soluble alcalina e 

insoluble, ésta última pudo haber disminuido en la concentración debido a los lavados 

que se dieron al botón después de la centrifugación. La extracción más eficiente, en 

cuanto a las invertasas solublea ácidas, pudo haberse debido a que en el momento de la 

extracción del tejido nectarial, las vacuolas dentro de las células del nectario aumentan 

considerablemente y es en este organelo es donde hay una mayor cantidad de la enzima 

(Sturm y Tang, 1999) (Figura 13). 
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Figura 13. Fotografia de microscopio óptico (100x) de células del tejido nectarial de N. 
mezcalaensis. En las células se observa el desplazamiento del citoplasma (C) por la vacuola (V) 
hacia la pared celular (PC). 

  

Los resultados que se muestran son los de la actividad de la invertasa soluble 

ácida. Dentro de las especies a las cuales se pudo medir ésta, N. mezcalaensis presentó el 

nivel de actividad más alto con 4,78 mg glucosa mg proteína-1 min-1 (D.E. ± 1.11; N=3) 

y S. gummosus tuvo la actividad más baja con un promedio de 0.02 mg glucosa mg 

proteína-1 min-1 (D.E. ± 0.01; N=3). El promedio de la actividad de la invertasa por 

especie difirió significativamente (F6, 22 = 10.648; P<0.0008). La Figura 14 muestra las 

diferencias entre las especies.  

Si se agrupan las especies de acuerdo con el tipo de néctar podemos observar que 

las especies con hexosas tienen una actividad de invertasa mayor que las de sacarosa 

(Figura 15). 
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Figura 14. Actividad promedio de la actividad de la invertasa (X ± E.E.). Barras con letras iguales 

indican que no difieren significativamente las especies (P ≥ 0.0008). 
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Figura 15. Diferencia en la actividad promedio de la invertasa en especies con néctares de hexosas y de 
sacarosa. 
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Temperatura de la cámara nectarial-- La temperatura de la cámara nectarial 

presentó una relación negativa con la actividad de la invertasa insoluble y soluble ácida 

(R2= 0.32; F1,13 = 5.772; P=0.033 y R2= 0.27; F1,17 = 6.029;P=0.026 respectivamente) 

(Figura 16). 
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Figura 16. Relación entre las actividades de las invertasas ácidas (soluble e insoluble) 
con la temperatura a la cual se colectó el tejido nectarial. 
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 Morfología.- El volumen de las flores fue variable habiendo diferencias 

significativas entre las especies (F14, 62.08 = 181.09; P < 0.001) (Figura 17). S. gummosus 

es la especie que presenta las flores más grandes y difiere significativamente de todas las 

demás. Esta especie se identifica por presentar el tubo de la corola alargado y angosto 

(ver figura 19), característico de las especies polinizadas por esfíngidos. Las especies de 

mayor tamaño (después de S. gummosus) incluyen desde P. weberi hasta N. 

mezcalaensis, y aunque existen diferencias significativas entre algunas de ellas, todas 

son polinizadas por murciélagos. Las que siguen en la escala de tamaño pertenecen al 

grupo de síndrome de polinización por insectos y colibríes, excepto N.macrocephala y S. 

stellatus  que son polinizadas principalmente por murciélagos (Casas et al., 1999; 

Valiente-Banuet et al., 1997a).  

El tamaño de la cámara nectarial está positivamente relacionado con el volumen 

de néctar (R2 = 0.76; F1,15; P < 0.001) (Figura 18). 
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Figura 17. Volumen de las flores de las especies estudiadas. Los valores son promedio (± E.E.). 
Las letras iguales indican que no difieren significativamente las especies. 
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Figura  18. Relación entre el volumen de la cámara nectarial y el promedio de néctar producido por flor 
de las especies estudiadas. 
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Figura 19. Imágenes de algunas de las especies estudiadas (excepto la 6 todas son de la autora) 
1) S. alamosensis; 2) P. marginatus; 3) L. schottii; 4) E. chiotilla; 5) S. gummosus; 6) P. chende; 
7) N. mezcalaensis; 8) C. gigantea; 9) S. thurberi.  
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DISCUSIÓN 

 Las observaciones de Darwin sobre las interacciones entre las plantas y sus 

polinizadores llevaron al entendimiento de que una de las principales formas de 

diversificación dentro de las angiospermas ha sido por medio de la presión de selección que 

pueden ejercer los polinizadores a través de su eficiencia y calidad sobre una característica o 

grupo de características relacionadas con la reproducción de la especie (Stebbins, 1970). Si 

esta presión se dirige hacia una recompensa recíproca entre la planta y el polinizador, 

entonces se esperaría la evolución de un sistema de polinización especialista, es decir en 

donde la flor proporciona una recompensa adecuada al polinizador más eficiente. Sin 

embargo, diversos autores (ej. Herrera, 1988; Waser et al., 1996) argumentan que la 

predecibilidad espacio-temporal del polinizador efectivo es una condición necesaria para que 

esto ocurra. En caso contrario la presión de selección ejercida por éste se debilitaría y 

numerosos polinizadores taxonómicamente diversos podrían estar interactuando con las 

plantas y generar sistemas generalistas (Herrera, 1988; Horvitz y Schemske, 1990).  

 En la familia Cactaceae existen numerosos estudios que indican que las interacciones 

planta-polinizador han derivado en sistemas de polinización especialista, para géneros como 

Opuntia con abejas, Rathbunia, Peniocereus, Nopalea con colibríes (Gibson y Nobel, 1984), 

esfíngidos en Epiphyllum, Cereus, Trichocereus, Acanthocereus y Selenicereus (Grant y 

Grant, 1979) y con murciélagos en la mayoría de los géneros agrupados en la tribu 

Pachycereeae (Valiente-Banuet et al. a y b, 1997; Petit & Freeman, 1997). El resultado de 

estas interacciones especialistas es que muchas especies presenten flores de longitudes, formas 

y colores específicos (Gibson y Nobel, 1984). Así mismo, se ha visto que algunas especies de 

cactáceas columnares con síndrome de polinización por murciélagos tienen un néctar cuya 
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composición de azúcares es de hexosas (Scogin, 1985; Petit & Freeman, 1997; Santos, 2002). 

Sin embargo, poco se sabe de las especies que presentan síndrome de polinización por 

colibríes, esfíngidos y abejas (Scogin, 1985). 

 Los resultados de este estudio muestran que existe una concordancia entre el síndrome 

de polinización y la composición de azúcares en el néctar. N. mezcalaensis, N. macrocephala, 

P. pringlei, P. weberi, P. pecten-aboriginum, C. gigantea, Stenocereus griseus, S. pruinosus, 

S. thurberi y S. stellatus con síndrome de polinización por murciélago tienen un néctar de 

hexosas, mientras que E. chiotilla, Polaskia chichipe, P. chende, S. gummosus, S. alamosensis 

y P. marginatus con síndrome de polinización por abejas, esfíngidos y colibríes 

respectivamente tuvieron néctares de sacarosa. Las categorías sugeridas por Baker & Baker 

(1983) sobre la composición de azúcares en el néctar y el tipo de polinizadores concuerdan 

con los resultados de las especies estudiadas.  

 Una de las preguntas centrales del estudio, fue saber si la composición de azúcares 

estaba relacionada con la actividad de las invertasas en el nectario, tal como se ha venido 

planteando en los últimos años (Nicolson, 1998; Nicolson, 2002 y Shondube & Martínez del 

Rio, 2003). Los resultados sugieren una posible relación con la composición de azúcares del 

néctar en las especies en las cuales se cuantificó la actividad de la invertasa ácida soluble. La 

actividad más alta se encontró en N. mezcalaensis, especie con un néctar compuesto de  

hexosas, mientras que S. gummosus, que presenta un néctar de sacarosa, tuvo la actividad más 

baja. En las otras especies con néctares de hexosas la actividad fue más baja que en N. 

mezcalaensis, y sólo en C. gigantea fue similar a la de las especies con néctar de sacarosa. 

Debido a que en algunas no se encontraron diferencias significativas en la actividad de la 

invertasa vacuolar, es necesario realizar en estudios posteriores la medición de la actividad de 

la invertasa ácida insoluble, ya que esta podría estar contribuyendo, aún más que la actividad 
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vacuolar, al cambio en concentración y tipo de carbohidratos en el nectario. Por lo que se 

sugiere aumentar  el tamaño de muestra para verificar si esta tendencia se mantiene. 

 Las medidas de la actividad de la invertasa en otras especies coinciden con nuestros 

resultados. Por ejemplo, en frutos de jitomate silvestre (Lycopersicon chmielewskii, L. 

peruvianumi, L. hirsutum) y cultivado (L. esculentum y L. pimpinellifolium), las diferencias en 

la actividad de la invertasa de pared corresponde con el tipo de azúcar presente en los frutos, 

dominantes en sacarosa en los silvestres y dominantes en hexosas en los cultivados (Manning 

y Maw, 1975; Yelle et al., 1988; Miron y Schaffer, 1991; Stommel, 1992; Klann et al., 1993, 

Ohyama  et al., 1995).  

 La actividad diferencial de las distintas invertasas en los tejidos demanda sugieren que 

el metabolismo de los carbohidratos puede variar. Por ejemplo, cuando hay mayor actividad 

de invertasas de pared se propone que la sacarosa es descargada del floema vía apoplasto y se 

hidroliza para entrar a la célula en forma de hexosas (Manning y Maw, 1975; Yelle et al., 

1988; Miron y Schaffer, 1991; Stommel, 1992; Klann et al., 1993, Ohyama  et al., 1995). No 

obstante, cuando esta enzima se ha suprimido genéticamente, también se encuentran niveles 

altos de glucosa y fructosa en los frutos, lo que indica que la descarga de la sacarosa podría 

ocurrir también a través de plasmodesmos y la presencia de hexosas se debe a la acción de la 

invertasa de la vacuola (Ohyama et al., 1995), aunque hay que recordar que hay otras 

enzimas del metabolismo que podrían funcionar incrementando el contenido de hexosas 

(sacarosa fosfato sintetasa) (Buchanan et al., 2000). En las especies que acumulan sacarosa, 

por ejemplo en L. chmielewskii, el transporte por plasmodesmata también se ha encontrado, 

pero el hecho de que en sus frutos el principal azúcar sea la sacarosa y no las hexosas, se 

debe a una resíntesis de la sacarosa llevada a cabo por la sacarosa fosfato sintetasa (Dali et 

al., 1992).  
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En las cactáceas columnares estudiadas la actividad de la sacarosa fosfato sintetasa no 

ha sido determinada; sin embargo, haber encontrado actividad de la invertasa de vacuola 

podría sugerir por un lado, que el mecanismo de entrada de la sacarosa pueda ser vía 

plasmodesmos y que la presencia de néctares con sacarosa se lograría a través de la actividad 

de la sacarosa fosfato sintetasa ó a la presencia de transportadores de sacarosa en las células. 

La correlación entre la acumulación de sacarosa y la actividad de la sacarosa fosfato sintetasa 

ha sido observada también en especies como el betabel (Beta vulgaris), el melón (Cucumis 

melo) y el jitomate (L. hirsutum) (Fieuw y Willenbrick, 1987; Hubbard et al., 1989; Miron & 

Schaffer, 1991), por lo que se sugiere hacerlo en cactáceas columnares para verificar esta vía 

de transporte de la sacarosa. 

Los factores abióticos como la temperatura pueden afectar la estructura tridimensional 

de las proteínas, llevando en muchos casos, a modificar el sitio activo de las enzimas y 

reducir la eficacia de su actividad (Hames et al., 1997). Las cactáceas columnares son más 

eficientes a resistir temperaturas altas (Nobel, 2002); sin embargo especies como C. 

gigantea, S. thurberi, S. alamosensis, S. gummosus y L. schottii distribuidas en latitudes por 

arriba de los 29° N, están expuestas durante el día a temperaturas por arriba de la cual la 

mayoría de las enzimas se desnaturalizan (55°C) (Nobel, 2002).  S. slamosensis, L. schottii y 

S. gummosus tienen néctares con sacarosa y la actividad de la invertasa fueron de las más 

bajas dentro de las especies analizadas. En general, la relación entre la temperatura a la cual 

se colectó el tejido nectarial y la actividad de la invertasa fue inversamente proporcional, 

sugiriendo que la actividad de la invertasa podría estar alterada en sitios en los cuales las 

especies se enfrentan a temperaturas donde la mayoría de las enzimas disminuyen o pierden 

su actividad.  
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Este es el primer estudio en donde se mide la actividad de la invertasa a nivel de tejido 

nectarial en flores y resulta interesante la posible relación con la composición de azúcares en 

el néctar. Los resultados también muestran que esta enzima podría estar influyendo en las 

diferencias de la concentración y volumen de néctar entre las especies que producen hexosas 

y las de sacarosa. Así, se observó que las especies con hexosas son significativamente menos 

concentradas que las de sacarosa y producen un volumen mayor de néctar. 

 En muchas plantas el néctar producido es proporcional al volumen de la cámara 

nectarial (Pacini et al., 2003 y citas ahí). En nuestros resultados existe una relación positiva 

entre ambos factores (r2=0.76); sin embargo, S. gummosus, la especie con la flor más 

voluminosa (104.4 cm3), y la cual presenta una cámara nectarial similar al tamaño de las 

especies que producen volúmenes altos de néctar, no produce la mayor cantidad de néctar.  

 Desde el punto de vista de las interacciones planta-polinizador, el néctar juega un papel 

importante para la atracción de los polinizadores, y sus azúcares son la principal recompensa 

energética para ellos. Se ha sugerido que los cambios en los azúcares del néctar pueden estar 

influenciados por una selección mediada por el grupo polinizador (Dupont et al., 2004). 

Algunos autores han propuesto que la composición de azúcares para las especies de un 

mismo clado podría ser el resultado de las restricciones filogenéticas en lugar de la 

interacción con su polinizador (Armbruster, 1996; Perret et al., 2001); no obstante, en 

especies cercanamente relacionadas se ha visto que existe un cambio en la composición del 

néctar, pasando de sacarosa a hexosas y que esto se relaciona a cambios en el gremio de 

polinizadores (Dupont et al, 2004).  

 En la filogenia de la tribu Pachycerinae basada en caracteres morfológicos (Cornejo y 

Simpson, 1997), se puede observar que en la subtribu Stenocereinae dos especies, S. 

gummosus y S. stellatus, están cercanamente relacionadas, la primera con un néctar de 

 46



sacarosa y polinizada por esfíngidos pudo haber derivado de la segunda, con un néctar de 

hexosas y polinizada por murciélagos. Esto podría sugerir que la interacción con un gremio 

de polinizadores diferentes al ancestral, pudiera tener un efecto sobre la composición de 

azúcares en el néctar. 

 Dentro de la subtribu Pachycereinae, Lophocereus schottii (=Pachycereus) y P. 

marginatus son las únicas cactáceas columnares que no presentan un síndrome de polinización 

por quirópteros, la primera es polinizada principalmente por palomillas nocturnas y presenta 

un néctar de sacarosa, mientras que la segunda, es polinizada tanto de día como de noche por 

colibríes y murciélagos respectivamente (Dar et al., 2006) y presenta un néctar de sacarosa 

con un alto componente de glucosa y fructosa (33 y 30 % respectivamente). La reconstrucción 

filogenética de la subtribu con la combinación de los genes de la región interna transcrita del 

espaciador ITS y de tres espaciadores del cloroplasto trnL-F (intrón y exón) y rp/16 (Arias et 

al., 2003) (Hartmann et al., 2002) muestra que ambas especies están cercanamente 

relacionadas, por lo que podría sugerirse que la evolución hacia los sistemas de polinización 

por colibrí y palomilla pudo derivarse de un ancestro común polinizado por murciélagos con 

flores nocturnas y que los insectos pudieron haber sido una presión de selección importante en 

los néctares de sacarosa. Una explicación fisiológica podría proporcionar claridad a lo 

anterior. Por más diluido que pueda estar el néctar, éste tiene muchos más osmolitos que la 

hemolinfa, por lo que una de las razones por las cuales un insecto estaría seleccionando un 

néctar de sacarosa es debido a que ésta contiene mucho más energía por unidad de 

concentración osmótica que un néctar de hexosas con una cantidad de energía equivalente. 

Además, como resultado de esta selección, el polinizador se beneficia teniendo a través de la 

porción anterior de su tubo digestivo un gradiente osmótico menor (Nicolson, 1998). Los 

datos en la concentración del néctar podrían estar apoyando esta hipótesis puesto que las 
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especies de sacarosa tuvieron una concentración significativamente mayor que las que 

presentaron hexosas y son éstas las que están siendo polinizadas por insectos y colibríes.  

 Los efectos de la concentración del néctar también se han evidenciado en los estudios 

sobre preferencias de alimentación en el picaflor D. baritula y el colibrí E. fulgens los cuales 

prefieren soluciones de hexosas cuando la concentración es baja y de sacarosa cuando son 

altas. La fisiología de estas aves podría explicar estas preferencias ya que mientras E. fulgens 

presenta la enzima para asimilar la sacarosa, el picaflor tiene tres veces menos enzima 

(sacarasa = invertasa en plantas) para hidrolizar a la sacarosa. Esta restricción enzimática 

ocasiona que cuando los individuos de esta especie se alimentan de sacarosa entran en un 

estado de inactividad y de reducción a estímulos externos, una especie de sopor, al día 

siguiente de haber comido sacarosa, escenario que no ocurre con los colibríes (Schondube & 

Martínez el Río, 2003). 

 El conjunto de datos presentados en la literatura sobre la composición del néctar en 

especies con síndrome quiropterófilo (Scogin, 1985; Petit & Freeman, 1997; Santos, 2002) 

dan pie a plantear un escenario natural en donde los murciélagos podrían estar seleccionando 

predominantemente plantas que producen néctares con hexosas; no obstante experimentos 

con murciélagos nectarívoros en cautiverio muestran que existe preferencia hacia los néctares 

con sacarosa (Herrera, 1999). Así, el hecho de que las plantas estén produciendo hexosas 

podría ser un mecanismo para que el néctar permanezca más tiempo en la flor, ya que a cierta 

humedad relativa, los néctares con sacarosa tienen concentraciones más elevadas que los 

néctares con hexosas. Las soluciones de hexosas se evaporan menos rápido que las 

soluciones de sacarosa (Nicolson, 1998), haciendo disponible el néctar para un mayor 

número de visitantes florales con altos requerimientos  energéticos. Las especies estudiadas 

con sistemas de polinización por murciélagos resultaron ser las que produjeron un mayor 
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volumen de néctar con alta concentración de sacarosa en la medianoche y antes del 

amanecer, lo que se traduce en un alto contenido energético (Santos, 2002). En el Valle de 

Tehuacán las especies de cactáceas quiropterófilas presentan altos contenidos energéticos 

durante la noche (Santos, 2002) y los valores máximos de energía por flor coinciden con los 

máximos de actividad de los murciélagos, uno entre las 1900 y 2300 horas y el otro entre las 

0100 y 0500 horas (Valiente-Banuet et al., 1996) 

 En Sudamérica Eccremocarphus scaber polinizada por colibríes presenta una 

composición del néctar rica en glucosa, maltosa y fructosa, contrario a la composición de 

sacarosa que comúnmente encontramos en especies polinizadas por colibríes; sin embargo, 

su polinizador (Patagonia gigas gigas) resulta ser el colibrí más grande del mundo, el cual 

tiene aproximadamente el doble de requerimientos energéticos de los colibríes de tamaño 

promedio (Belmonte et al., 1994).  

 De este modo, los estudios ecológicos sobre biología reproductiva han arrojado 

evidencias de cómo ciertas características de las plantas podrían ser resultado de las 

presiones de selección ejercidas por los polinizadores especialista.  

 La división de las características que componen los síndromes de polinización podría dar 

la posibilidad de estudiar los polimorfismos genéticos y cómo estos afectan el comportamiento 

de los polinizadores. El néctar es la principal recompensa ofrecida a los polinizadores y el 

examen de sus características particulares como son el volumen, la concentración y el tipo de 

azúcares en conjunto con la fisiología de los polinizadores, abrirán nuevos horizontes para 

entender el comportamiento de los animales y cómo estos se relacionan con los sistemas de 

polinización en las plantas. 
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CONCLUSIONES 

♦ La composición de azúcares en el néctar de las especies estudiadas se relaciona con 

los síndromes de polinización. Los néctares con hexosas aparecen en especies 

polinizadas por murciélagos, mientras que los néctares con sacarosa en especies con 

síndrome de polinización por colibríes, esfíngidos, abejas y palomillas nocturnas. 

 

♦ El volumen y la concentración del néctar se relacionan con el tipo de azúcares del 

néctar. Los néctares abundantes y con concentraciones por debajo de los 25 º Brix se 

encuentran en especies que producen néctares de hexosas. Las especies con volúmenes 

de néctar bajos y concentraciones mayores a los 25º Brix se encuentran en las que 

producen néctar con sacarosa. 

 

♦ La actividad de las invertasas de vacuola resultó ser mayor en las especies con néctar 

de hexosas; sin embargo, debido a que dos especies que producen néctar de hexosas 

tuvieron una actividad similar a las especies que producen sacarosa, se recomienda 

analizar la actividad de las invertasas de pared para conocer su aporte al metabolismo de 

los carbohidratos, así como ampliar el tamaño de muestra de estas especies para verificar 

su tendencia. 

 

♦ Existe una relación fuerte entre el tamaño de la cámara nectarial y la producción de 

néctar; no obstante, S. gummosus con la flor más grande (en volumen) no fue la especie 

que produjo más néctar. 
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