UNIVERSIDAD NACIONAL AUTONOMA
DE MEXICO

FACULTAD DE CIENCIAS

Biologia floral de Ariocarpus fissuratus (Engelmann)
Schumann (Cactaceae) en Cuatro Ciénegas, Coahuila,

Meéxico

T E S I S

QUE PARA OBTENER EL TITULO DE:

BIOLOGA

P R E S E N T A

CONCEPCION MARTINEZ PERALTA

Tutora: Dra. Maria del Carmen Mandujano Sanchez

2007




e e

Universidad Nacional - J ~  Biblioteca Central
Auténoma de México -

Direccion General de Bibliotecas de la UNAM
Swmie 1 Bpg L IR

UNAM - Direccion General de Bibliotecas
Tesis Digitales
Restricciones de uso

DERECHOS RESERVADQOS ©
PROHIBIDA SU REPRODUCCION TOTAL O PARCIAL

Todo el material contenido en esta tesis esta protegido por la Ley Federal
del Derecho de Autor (LFDA) de los Estados Unidos Mexicanos (México).

El uso de imagenes, fragmentos de videos, y demas material que sea
objeto de proteccion de los derechos de autor, serd exclusivamente para
fines educativos e informativos y debera citar la fuente donde la obtuvo
mencionando el autor o autores. Cualquier uso distinto como el lucro,
reproduccion, edicion o modificacion, sera perseguido y sancionado por el
respectivo titular de los Derechos de Autor.



Hoja de datos del jurado

Datos del alumno

Martinez

Peralta

Concepcion

56751170

Universidad Nacional Auténoma de México
Facultad de Ciencias

Biologia

300777527

. Datos del tutor
Dra

Maria del Carmen

Mandujano

Sanchez

. Datos del sinodal 1
Dr

Luis Enrique

Equiarte

Fruns

. Datos del sinodal 2
Dra

Guadalupe Judith

Marquez

Guzman

. Datos del sinodal 3
MenC

Rosenda Margarita

Ponce

Salazar

. Datos del sinodal 4
Biol

Lucia Maria Teresa

Plasencia

Lopez

Datos del trabajo escrito

Biologia floral de Ariocarpus fissuratus (Engelmann) Schumann (Cactaceae) en
Cuatro Ciénegas, Coahuila, México

67p

2007



Agradecimientos

Agradezco a los sinodales, Dra. Maria del Carmen Mandujano Sanchez, Dr. Luis E. Eguiarte
F., Dra. Judith Méarquez G., M. en C. Margarita Ponce y Bidl. Lucia Plasencia L., la revision de la
tesis. Sus aportaciones me permitieron mejorar el trabajo al sugerir y ampliar ciertos puntos. Al
Dr. Luis Eguiarte, por hacerme darle un giro méas ecoldgico a la tesis.

Dios cre6 todo el mundo en siete dias, solito y de la nada, pero creo que son contados los
mortales que en estas condiciones logran un buen trabajo. Yo me cuento entre los mortales
promedio y, gracias al Antes Mencionado, tuve el apoyo de muchisimas personas en la
realizacion de este trabajo. Para todos ellos, mencionadas enseguida, muchas, mil, grandes,
gracias.

Meli dirigi6 la tesis con entusiasmo, me ha tenido paciencia, me ha ensefiado una y otra vez
a plantearme preguntas, a confiar en los datos y a disfrutar la ecologia.

Los profesores y compafieros del Taller "Ecologia, restauracion y regeneracion natural de
areas del centro de México", vieron este trabajo cuando era bebé y lo alimentaron sobre todo en
etapas tempranas de su desarrollo.

La ayuda y paciencia de Mariana fue esencial en la organizacion de las salidas al campo y
muchos aspectos mas dentro del laboratorio.

El Dr. Juan José Ldpez y el Bidl. Jeronimo Reyes me facilitaron datos de la fecha de
floracion; Juan Carlos Ibarra y Benjamin Ornelas del Area de Proteccion de Flora y Fauna
Cuatrociénegas nos apoyaron en el transporte y en estar al pendiente de la floracion; el Sr.
Manuel Gonzélez, duefio del Rancho Orozco, nos permitié trabajar en su propiedad; Promotur
Monclova nos permiti6 acampar en la Poza La Becerra y ahi, don Beto fue un anfitrion
excepcional.

El trabajo en el campo, esa caceria de flores que a todos nos dejé agotados, fue sumamente
ameno gracias a la singular belleza de Cuatro Ciénegas y a la compaiiia, la ayuda y la infinidad de
bromas vividas e inventadas de Gisela, Yup, Juanito, Leo, Paola, Karla, Belinda y Oscar. Muchas
gracias por prestarme sus manitas y su tiempo para la colecta de datos. Estrellita en la frente para
Gisela.

En el laboratorio, nuestra gloriosa y entrafiable madriguera, Lucy me ayudd en diversos

aspectos desde el principio, Israel resolvio dudas estadisticas, Pao hizo figuras de flores, Karla



contd el polen conmigo y Habacuc hizo mapas. Ah, Erick me ayudo dictandome unos datos, pero
nada més.

Mi estancia en el Laboratorio de Dindmica de Poblaciones y Evolucion de Historias de Vida
me ha permitido reirme con frecuencia, contar con mas apodos, degustar exquisitos banquetes,
conocer lugares, gente y otras cosas que no se aprenden en los libros, sino en la convivencia con
un buen equipo de trabajo. Son especialmente valiosas las horas y horas de sana diversion con la
gente de ayer, de hoy y de siempre: Meli, Marianita, Yup, Jordan, Gis, Isra, Lucy, Erick, Karlita,
Pao, Lauris, Sintia, Habacuc, Violeta, Belinda, Oscar y Hugo.

Karlita ha compartido conmigo suefios, miedos, ataques personales, parrandas y me ha dado
algunas clases de defensa personal. Erick ha sido como una piedra en el zapato, pero también me
ha ensefiado a ser mas libre. Los quiero mucho.

Mi mama y mi papa, Georgina Peralta Becerril y Mateo Martinez Solares, me han dado la
oportunidad de estudiar y el regalo de ser los peores papéas del mundo. Con Beno he vivido el
gusto por la ciencia, algunos disgustos y otros chistecitos. Ale me ha ensefiado tantas cosas que
no veo y que deberia aprender a ver, aunque a veces se merezca jalones de oreja. Gracias por ser
el mejor equipo que he tenido y por darme las herramientas para ser feliz. Los amo.

Los de la Fac.: Eriquita, Dore, Chorizo, Peldn, Carlitos, los bracitos: Claudia, Moni y Liz,
me han honrado con su bioldgica compaiiia. A Erika, Vladimir, 1ztel y Michelle se les agradece
sus criticos comentarios, fiestas, chismes, partidos de basquet, enojos y demas que vivimos
durante la carrera. Nallely y Anild, mis amigas tan diferentes, me han aguantado a pesar de mis
multiples personalidades y metidas de pata.

Quiero agradecer a aquellos maestros que a lo largo de mi preparacion me han hecho
entender el valor de la docencia y su amor por ella. En especial a mi maestra maravillosa,
Guadalupe Toledo, porque tuvo la culpa de que yo estudiara biologia.

Gracias a la UNAM por ser nuestra maxima casa de estudios.

Gracias a la Fundacion Alberto y Dolores Andrade por la beca que me ha dado desde hace
ya varios afos.

Esta tesis fue financiada por el proyecto "Evaluacion poblacional, estudio del habitat, la
comunidad y el grado de perturbacion y riesgo de las especies de Cactaceae del Apéndice | del
CITES / SEMARNAT-CONACyYT 0350" de M. del C. Mandujano y con una Beca de Tesis de

Licenciatura del mismo.



Vi entonces que su verdadero bien es la alegria

y hacer el bien durante su vida.

Si uno puede comer y beber, si encuentra la felicidad en su trabajo,
ese es un don de Dios.

Vi que todo lo que hace Dios perdura para siempre;

No hay nada que anadirle, nada que quitarle.

Y Dios actlia de manera tal que se le respete.
Eclesiastes 3, 12-14



indice

Resumen
Abstract

1. Introduccion

1.1 La regeneracion en plantas

1. 2 La reproduccién sexual en angiospermas
1.3 Biologia floral

1.3.1 Sistemas de cruza

1.3.1.1 Sistemas de autoincompatibilidad

1.3.2 Sistemas de apareamiento

1.3.3 Mecanismos de separacion de los sexos
1.3.3.1 Dicogamia
1.3.3.2 Hercogamia

1.4 Sindromes de polinizacion y visitantes florales

1.5 Asignacidn de recursos a la reproduccion, limitacion por polen

y limitacion por recursos
1.6 Depresion endogamica

1.7 Conservacion

2. Objetivos

3. Materiales y métodos

Descripcion de la especie

Descripcion del &rea de estudio

3.1 Fenologia reproductiva y ciclo floral

3.2 Sistema de apareamiento

3.3 Sistema de cruza

3.4 Fertilidad

3.5 Sindrome de polinizacion y produccion de néctar

3.6 Florivoria

© o A A N BB

12
12
13

14
15
16

17

18
20
20
23
24
25
25
26



3.7 Depresion por endogamia

4. Resultados

4.1 Fenologia y ciclo floral

4.2 Sistema de apareamiento

4.3 Sistema de cruza

4.4 Fertilidad

4.5 Sindrome de polinizacién y produccién de néctar
4.6 Florivoria

4.7 Depresion por endogamia

5. Discusion

5.1 Fenologia y ciclo floral

5.2 Sistema de apareamiento

5.3 Sistema de cruza

5.4 Fertilidad

5.5 Sindrome de polinizacion y produccion de néctar
5.6 Florivoria

5.7 Depresion por endogamia

5.8 Consecuencias evolutivas de los sistemas de cruza

5.9 Consideraciones para la conservacion

6. Literatura citada

7. Anexo

26

27
31
35
36
38
41
41

42
44
44
46
46
48
49
49
50

55

63



Resumen

Los estudios de biologia floral permiten conocer aspectos propios de las flores o influidos por ellas,
como color, forma, tamafio, longevidad floral, tiempo de floracion, fructificacion, reproduccién,
sistema de cruza, sistema de apareamiento, fertilidad y sus relaciones con otros organismos
(polinizacion). En especies en peligro de extincidn estos aspectos son de especial interés dado que
influyen en la conservacion de la especie. El sistema de cruza, por ejemplo, tiene consecuencias en
la estructura genética de la poblacién, la cual en interaccion con aspectos poblacionales determina
la viabilidad de la especie.

El objetivo del trabajo fue conocer caracteristicas reproductivas de Ariocarpus fissuratus, cactacea
endémica del desierto Chihuahuense, en peligro de extincion y en el apéndice | de CITES. El
estudio se realizé en una poblacion en Cuatro Ciénegas, Coahuila, México. Estudiamos la conducta
floral para determinar la longevidad floral y la presencia de dicogamia y hercogamia. Las medidas
de longitud del perianto, pistilo y estambres, asi como la conducta floral y tratamientos de
polinizaciones controladas se utilizaron para determinar el indice de entrecruza (OCI). El sistema
de apareamiento se evalud con la proporcion polen/évulos. El sindrome de polinizacion se evalud
con la observacion y colecta de visitantes florales. Finalmente, se evaluo la presencia de depresion
endogamica en esta poblacion comparando el éxito de la progenie de los tratamientos autocruza y
entrecruza de las polinizaciones controladas.

A. fissuratus florece a mediados de octubre de manera sincronica, las flores son de color rosa, vive
hasta dos dias y produce néctar. Esta especie presenta hercogamia y homogamia. EI OCI y la
relacion polen/6vulos indican que es una especie xendgama, con demanda de polinizadores y se
entrecruza. Segun el experimento de polinizaciones controladas, el sistema de cruza es por
entrecruza. La depresion por endogamia calculada es para frutos, similar a lo que se presenta en
otros miembros de Cactaceae. Los visitantes florales son abejas (Apis mellifera, Lasioglossum sp.,
Megachilidae sp. y Diadasia sp.), las cuales pueden ser polinizadoras, hormigas y un escarabajo
florivoro. La florivoria es alta (>50%) y algunos trabajos sugieren que la sincronia reproductiva
puede haber evolucionado para evitar la presion de herbivoros y garantizar la entrecruza. Esta
especie depende de la permanencia de grandes tamafios poblacionales para garantizar la

reproduccion sexual exitosa.



Abstract
Floral biology studies aim to explore flower traits such as morphology (color, form, shape),
phenology (floral longevity and time of flowering and fruiting), reproduction (mating system,
breeding system, fertility) and their relationships with other organisms (pollination). In endangered
species some of these aspects are of special interest because of their influence on the conservation
of the species, such as the mating system, that has consequences on the genetic structure of the
population and its interaction with population aspects that determine the viability of the species.
Additionally, there are external and internal factors of the plant that can influence the seed set, such
as pollen limitation or resources. The aim of this study was to describe the reproductive
characteristics of Ariocarpus fissuratus, an endangered endemic cactus of the Chihuahuan Desert.
This cactus is listed in Appendix | of CITES and in the Mexican red list of threatened species. The
study was conducted in a population of A. fissuratus in Cuatro Ciénegas, Coahuila, Mexico. We
studied the floral behavior to determine floral longevity and the presence of dichogamy and
herkogamy. Length measurements of the perianth, pistils and stamens, as well as floral behavior
and controlled pollination treatments were used to determine Cruden’s outcrossing index (OCI) as
well as the mating system. The breeding system was evaluated using the pollen/ovule ratio.
Pollination syndrome was explored observing and collecting floral visitors and assessing nectar
production and the time of floral aperture. Finally, the presence of inbreeding depression was
evaluated comparing the fruit and seed set from outcrossing and selfing pollination treatments. A.
fissuratus blooms in the middle of October and displays a synchronic flowering pattern; the flowers
are pink and last two to three days. This species presents herkogamy and homogamy. The OCI and
pollen/ovule ratio suggest xenogamy, which means pollinator are required and an outcrossing
mating system. According to the pollination experiment the mating system is mixed, with a higher
success of the fruit and seeds from outcrossing treatments than those of autogamy. This suggests the
presence of self-compatible individuals in the population. The inbreeding depression calculated is
high only for fruits, and like other cacti; no inbreeding depression was found in the production of
seeds. The floral visitors are bees (Apis mellifera, Lasioglossum sp., Megachilidae sp. and Diadasia
sp.), that function as pollinators and ants that are nectar thieves. In addition high percentages of
florivory were found in the population, a Tenebrionid beetle that consumes complete flowers. We
discuss the possible scenario of a synchronic flowering pattern that could ensure outcrossing, avoid

pollen limitation and decrease the pressure of floral herbivory.



1. Introduccion

1.1 La regeneracion en plantas

La reproduccion es la caracteristica propia de los seres vivos que consiste en la formacion de un
nuevo individuo, y puede ser sexual, asexual o clonal. Esta ultima se denomina propagacion
vegetativa, en la que resulta un nuevo individuo por medio de estructuras como rizomas,
estolones, bulbos, porciones de tallo o de hojas, cormos, etc. Las angiospermas pueden presentar
un tipo de reproduccion asexual denominada apomixis, que consiste en la produccion de semillas
viables sin la intervencion de gametos. Las dos modalidades en que se ha dividido la apomixis
son I) la apomixis gametofitica, porque se forma un saco embrionario a partir de células
somaticas o la arquesporial, que luego da origen a un embridn, y II) la embrionia adventicia o
agamospermia esporofitica, en la que se produce un embrion adventicio a partir de la células de la
nucela o de los tegumentos sin pasar por un saco embrionario (Greyson, 1994; Gurevitch et al.,
2002).

Al mismo tiempo, los individuos pueden presentar reproduccion sexual, la cual se caracteriza
por ser un proceso de diversificacion de genomas; es decir, los nuevos individuos son
genéticamente diferentes a aquéllos que los produjeron. El proceso de reproduccion sexual se
caracteriza por la meiosis y por la singamia o fecundacion. Si los gametos involucrados en estos
procesos provienen del mismo individuo, el proceso se denomina autogamia o autocruza
(automixis); si provienen de individuos diferentes se le llama halogamia o entrecruza (anfimixis)
(Bell, 1982) (Fig. 1).

Una de las grandes diferencias entre la reproduccion sexual, asexual y clonal, es que los
individuos resultantes de la reproduccion asexual y clonal son genéticamente idénticos al
organismo progenitor, en contraste con la reproduccion sexual, que resulta en individuos con
diferencias genéticas, producto de la recombinacion de los genomas en la meiosis (Bell, 1982;
Crawley, 1997). De los modos de reproduccion sexual, la entrecruza presenta mayor variabilidad
genética y cantidad de heterocigos; en contraposicion, la autocruza resulta en una limitada
diversidad genética y los homocigos aumentan en cada generacion (Bell, 1982; Eguiarte et al.,

1999).



1. 2 La reproduccion sexual en las angiospermas

El ciclo de vida de una angiosperma se compone de dos fases. La esporofitica es la mas
conspicua y duradera, y va desde el cigoto hasta el tejido espordégeno de cada érgano sexual fértil
de la flor, pasando por las diferentes etapas de la planta hasta alcanzar la madurez sexual. Una
vez formado el tejido espordgeno, se lleva a cabo la meiosis, dando como resultado el polen en
las anteras y el saco embrionario en el ovulo. Esta es la fase gametofitica, con sélo un
complemento cromosémico haploide. Para restaurar la condicién diploide, una de las células
espermaticas del polen debe fecundar a la ovocélula, resultando en un cigoto. A la par, la otra
célula espermatica del polen se une con los nucleos polares en la célula central del saco
embrionario y se inicia el desarrollo del endospermo generalmente triploide (Gurevitch et al.,
2002). Estos dos procesos se conocen como doble fecundacion, y son un caracter que define a las

angiospermas (Greyson, 1994).

»

Flores \
Partes vegetativas Partes sexuales
Pétalos Camara Masculinas Femeninas
nectarial Separacion espacial
; Separacion temporal
Néctar Meiosis Meiosis
Polen Ovulos
Recompensa
Polinizadores Fecundacion |
Planta madura Semillas

Fig. 1. Ciclo de vida de una angiosperma (Modificado de Dole, 1994). La flor es el drgano
reproductor de las angiospermas y consta de partes sexuales y asexuales. Cada una de éstas tiene
una funcion determinada en la reproduccion sexual de la planta. Los recuadros indican dos

eventos clave en la reproduccion sexual de las angiospermas: la meiosis y la fecundacion.



La reproduccion sexual en plantas, a corto plazo, parece tener mas desventajas que ventajas.
Entre las primeras se encuentra la cantidad de recursos que una planta debe asignar para producir
estructuras reproductivas (las cuales no siempre se convierten en hijos), se forman nuevas
combinaciones de genes y se rompen las ya establecidas, y no siempre se asegura la reproduccion
(Eguiarte et al., 1999). Sin embargo, existen varias ventajas en este tipo de reproduccion. La
variabilidad, por ejemplo, mejora la adecuacién de los individuos al producir progenie
genéticamente diferente (Silvertown y Lovett-Doust, 1993; Crawley, 1997); la recombinacion
tiende a eliminar genes deletéreos y la meiosis gametos aberrantes; de la misma manera, se
pueden establecer grupos de ligamiento entre genes ventajosos (Crawley, 1997).

Una planta puede presentar solo una de las modalidades de reproduccion sexual, asexual,
clonal o todas. En el caso de que se presente mas de un tipo de reproduccion, cada uno puede
tener diferente peso en la perpetuacion de la poblacion. En ambientes aridos, es comun que las
plantas presenten bajo reclutamiento por reproduccion sexual, y la forma principal de
propagacion es la vegetativa o clonal. En algunos miembros de la familia Cactaceae, como
Opuntia rastrera, la reproduccion es xendgama facultativa y la importancia entre uno y otro tipo
varia incluso entre poblaciones (Mandujano et al., 1996; Mandujano et al., 1998); en el cacto
columnar Stenocereus eruca la reproduccion clonal es mas importante que aquélla por semillas
(Clark-Tapia y Molina-Freaner, 2004) (Cuadro 10).

Por el contrario, hay especies de cactus que tienen como Unico medio de perpetuacion y
dispersion la produccion de progenie de tipo sexual; el reclutamiento de nuevos individuos
depende por completo de la produccion de semillas, las cuales constituyen el tnico tipo de
propagulos. Tal es el caso de cactos columnares como Escontria chiotilla (Oaxaca-Villa et al.,
2006), Ferocactus cylindraceus y F. wislizenii (McIntosh, 2002) vy algunos globosos como
Melocactus curvispinus (Nassar y Ramirez, 2004) (Cuadro 10). Ariocarpus fissuratus tiene
también esta caracteristica que, aunada a su estatus dentro del Apéndice I de CITES, hace de ella
una especie propicia para investigar su biologia reproductiva.

Los ciclos de vida que dependen de la reproduccion sexual (Fig. 1) pueden presentar alguna
falla intrinseca de la planta y por lo tanto no se reclutan nuevos individuos a la poblacion y ésta
se ve afectada. Por ejemplo, baja proporcion de polen viable, pocos recursos asignados a la

reproduccion, bajo nimero de 6vulos y/o semillas viables, dispersion deficiente, etc. Entre los



factores extrinsecos pueden contarse el clima, el disturbio antropogénico, la limitacion por polen,

la competencia y la depredacion de flores y frutos (Mandujano et al., 1996; MclIntosh, 2002).

1.3 Biologia floral

Las caracteristicas florales como el color, el tamafio, la forma, el olor, la presencia de néctar u
otras recompensas se consideran adaptaciones, las que como cualquier otro caracter, estan sujetas
a seleccion natural (Armbruster, 1996). Debido a que las caracteristicas funcionales y
morfoldgicas de una flor influyen en el éxito reproductivo de la planta (Navarro y Guitian, 2002),
se espera que este conjunto de caracteristicas resulten en una combinacion Optima, la cual
maximice la adecuacion individual (Barrett, 2003). Dentro de estas caracteristicas resaltan
aquéllas que permiten la atraccion de los polinizadores y, segln la vision darwiniana, promueven
la entrecruza (Herrera, 1996), pues ésta provee ventajas hereditarias sobre la autocruza; sin
embargo, la existencia de numerosas especies con autocruza, indica que la autocruza es ventajosa
bajo ciertas condiciones; por ejemplo, si los polinizadores no son suficientes o la densidad de
plantas es baja (Holsinger, 1992; Eguiarte et al., 1999).

Los estudios de biologia floral se encaminan a conocer los siguientes aspectos: morfologia de
la flor (color, tamafio, forma), ciclo floral (periodo de floracion, apertura de la corola), sistema de
apareamiento, sistema de cruza y sindrome de polinizacion (del Castillo, 1994; Mandujano et al.,
1996; Pifia, 2000; Bowers, 2002: Mcntosh, 2002; Nassar y Ramirez, 2004). Estos aspectos
permiten conocer caracteristicas reproductivas de la planta, como son el tipo de progenie
producida, la fertilidad, la viabilidad de las semillas e incluso la funcién y eficiencia de los
polinizadores en la produccion de semillas.

1.3.1 Sistemas de cruza

Los sistemas de cruza se refieren a la transferencia de polen de las anteras al estigma de una flor
y la posterior formacion de una semilla (Fig. 2); en otras palabras, describen las relaciones de
parentesco entre el grano de polen y el 6vulo que se fusionan dando origen a una semilla. Pueden
identificarse tres tipos principales de sistemas de cruza: autocruza, entrecruza y mixto, este
ultimo es cuando en la poblacion existen las dos posibilidades. La autocruza se presenta cuando
hay transferencia de polen al estigma de la misma flor (autogamia) o a una flor diferente que

pertenezca al mismo genet (geitonogamia). Hay entrecruza si la transferencia de polen es de las



anteras de una flor al estigma de otra, perteneciente a un genet diferente (xenogamia) (Richards,

1986; Crawley, 1997).

Transferencia de

Misma flor Flor diferente

Autogamia Alogamia

Autocruza / \
Mismo ramet | Diferente ramet

Geitonogamia

Autocruza

Mismo genet Diferente genet

Geitonogamia Xenogamia

Autocruza Entrecruza

Fig. 2. Modos de transferencia de polen entre flores y plantas, lo cual determina el sistema de

cruza de una poblacién (Richards, 1986).

Darwin fue el primero que propuso que la progenie de entrecruza tiene una mayor adecuacioén
que aquélla que resulta de autocruza, lo cual puede medirse por la diferencia en la produccion de
semillas y frutos, supervivencia a la edad adulta, germinaciéon y tamafo, entre otras (Holsinger,
1992). Esto se relaciona directamente con la idea de la depresion endogamica propuesta por
Charlesworth y Charlesworth (1987). El sistema de cruza tiene consecuencias fundamentales en
la estructura y diversidad genética de la poblacion (Boyle y Anderson, 2002; Barrett, 2003), lo
cual es de suma importancia en especies amenazadas, pues interactia con otros aspectos
poblacionales que determinan en gran medida la viabilidad de la especie (Frankham et al., 2002).

Los sistemas de cruza en las angiospermas han sido estudiados aplicando modelos ecolédgicos
y genéticos, de modo que se han propuesto dos principales ideas acerca de su evolucion y
dindmica dentro de las poblaciones. 1) Lande y Schemske (1985) propusieron que los sistemas de
cruza en las angiospermas tienen una distribucion bimodal, es decir, que la mayoria de las
especies es xendgama o autdgama y que los estados mixtos son evolutivamente inestables. Estos
modelos toman en cuenta los niveles de depresion endogamica en las poblaciones (8), de modo
que si 0>0.5 el sistema evoluciona a la entrecruza (xenogamia), y si 6<0.5 el sistema evoluciona

a la autocruza (autogamia) (Charlesworth y Charlesworth, 1990). ii) Holsinger (1992) propone



que la evolucidon de los sistemas de cruza no depende de la depresion endogamica, sino de la
frecuencia y densidad de los alelos en una poblacion. Por lo tanto, sus predicciones son que la
entrecruza se favorece incluso cuando no se presenta depresion por endogamia, que la autogamia
total es evolutivamente estable unicamente si hay limitacién por polen y que los sistemas de
cruza mixtos son estables evolutivamente. De este modo, incorpora aspectos ecologicos, como
tasas de transferencia de polen entre individuos.

Una forma directa de conocer el sistema de cruza es realizar experimentos de polinizaciones
controladas, los cuales simulan las diferentes opciones de transferencia de polen entre flores:
control, autocruza automatica, autocruza manual, geitonogamia, entrecruza manual, entrecruza
natural y apomixis (Dafni, 1992; Kearns e Inouye, 1993; Mandujano et al., 1996; Navarro y
Guitian, 2002). Los resultados de estos experimentos (como la produccion de frutos y semillas),
permiten determinar el éxito de la autocruza contra la entrecruza, ademas de que dan pistas de la
eficiencia de los polinizadores (Dafni, 1992; M. del C. Mandujano, com. pers.).

Dentro de la familia Cactaceae pueden distinguirse dos grupos segun el tipo de cruza que
predomina, ya sea autocruza o entrecruza (Pimienta-Barrios y del Castillo, 2002). Sin embargo la
mayoria de las especies de esta familia tiene algiin grado de entrecruza (ej. Opuntia rastrera,
Mandujano et al., 1996; Ferocactus robustus, Pifia, 2000; Melocactus curvispinus, Nassar y
Ramirez, 2004; Grusonia bradtiana, Plasencia, 2004) y en algunas se presenta la entrecruza
obligada (ej. Mammillaria grahamii, Bowers, 2002; Ferocactus cylindraceus y F. wislizenii,
Mclntosh, 2002; Neobuxbaumia mezcalaensis, N. macrocephala, Valiente-Banuet et al., 1997,
Marginatocereus marginatus, Dare et al., 2006; Escontria chiotilla, Oaxaca-Villa et al., 2006)
(Cuadro 10).

En particular, los reducidos antecedentes de biologia reproductiva para tres especies del
género, Ariocarpus scaphirostris, A. agavoides y A. trigonus sefialan que son especies totalmente
de reproduccion sexual y con entrecruza, segun experimentos en flores con exclusion de
polinizadores y con polinizacion natural (Sanchez-Mejorada et al., 1986). Sin embargo, no se
reportan datos mas especificos, como sindrome de polinizacion, sistema de cruza, sistema de
apareamiento o fertilidad.
1.3.1.1 Sistemas de autoincompatibilidad
Los sistemas de autoincompatibilidad en plantas constituyen un mecanismo que les permite evitar

la autocruza y es el més efectivo, ya que flores hermafroditas que se autopolinizan no producen



semillas, pues requieren de la llegada de un grano de polen con diferente genotipo (Barrett,
1988). Se caracterizan por la funcion de un sélo gen con varios alelos, denominados alelos S
(S=self-incompatibility), que determinan la autoincompatibilidad entre un grano de polen y el
pistilo de la flor en que éste se adhiere. Segun el nivel al que se desarrolle el reconocimiento de
genotipos con el mismo alelo S, el sistema puede ser esporofitico o gametofitico. La
autoincompatibilidad esporofitica se da por el reconocimiento entre los tejidos del estigma (tejido
esporofitico) de la flor a la que llega el polen y las sustancias en la cubierta externa del grano de
polen (provenientes del tapete, tejido esporofitico de la planta que produjo el polen). El modelo
indica que los granos con el mismo alelo S que el estigma, no son hidratados y por lo tanto, no
pueden ingresar al tejido de transmision (Barrett, 1988; Franklin-Tong y Franklin, 2003) (Fig. 3).

En el sistema de autoincompatibilidad gametofitico, el reconocimiento de los alelos S se da a
nivel del tubo polinico y el tejido de transmision del estilo. Seglin los modelos propuestos, hay
ciertas ARNasas que impiden la traduccion de proteinas del tubo polinico, por lo que su
crecimiento se detiene cuando esta en el tejido de transmision. Este sistema de
autoincompatibilidad estd reportado para las familias Solanaceae, Onagraceae, Rosaceae,
Scrophulariaceae, Leguminoseae, Campanulaceae, Papaveraceae y Poaceae (Franklin-Tong y
Franklin, 2003) (Fig. 3).

La presencia de algun sistema de autoincompatibilidad es determinante en la viabilidad de
una poblacion cuyos niimeros poblacionales son bajos. Cuando esto sucede, producto de algiin
evento catastrofico (incendios, destruccion de hébitat, enfermedades, plagas, colecta ilegal) o
azaroso, el numero de alelos S disminuye, y en consecuencia, la posibilidad de cruzarse y
reproducirse exitosamente. Para que la poblacion se recupere se requieren procesos como la
migracion y el flujo génico, eventos que incrementan los alelos S compatibles (Frankham et al.,

2002).
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Fig. 3. Sistemas de autoincompatibilidad. En el sistema gametofitico (a), el reconocimiento
de alelos S se da entre el tejido del estilo de la planta receptora y el tubo polinico en crecimiento
(tejido gametofitico). Por el contrario, en el sistema esporofitico (b) este reconocimiento ocurre
entre la cubierta externa del polen (derivada del tejido esporofitico de la planta que lo produjo) y
el estigma de la flor receptora (Tomado de: Li y Newbigin, 2002).

Dentro de la familia Cactaceae se presentan sistemas de autoincompatibilidad en al menos 28
géneros de Pereskioideae, Cactoideae y Opuntioideae, por lo que podriamos suponer que existen
sistemas de autoincompatibilidad semejantes distribuidos de manera heterogénea en el resto de
los géneros de la familia. La mayoria de estos sistemas fueron probados mediante la obtencion de
frutos y semillas entre tratamientos de polinizaciones controladas de entrecruza y autocruza. No
se ha hecho un andlisis genético y molecular mas detallado en los sistemas de
autoincompatibilidad dentro de esta familia porque se requiere tener varias generaciones, lo cual
en las cacticeas resultaria en decenas de afos (Boyle, 1997). Por otro lado, la informacion
disponible de biologia reproductiva en general para la familia Cactaceae no es homogénea; se
centra sobre todo en aquellas especies que tienen importancia comercial, como los géneros
Echinocereus, Opuntia y algunas especies de cactos columnares (Nassar y Ramirez, 2004).

1.3.2 Sistemas de apareamiento
Los sistemas de apareamiento son todos los aspectos de expresion sexual en plantas que afectan

de alguna manera la contribucion genética a los individuos de la siguiente generacién en una



especie (Wyatt, 1983). El indice de entrecruza de Cruden (outcrossing index, OCI) permite
clasificar a las poblaciones de plantas en diferentes categorias del sistema de apareamiento. Este
indice toma en cuenta tres caracteristicas de la planta: didmetro de la flor, la presencia de
hercogamia y de dicogamia. Segun se presenten en la flor, se asigna un niimero y la suma de
¢éstos se relaciona con las siguientes categorias: 0 = cleistogamia, 1 = autogamia obligada
(autocompatibles), 2 = autogamia facultativa (autocompatibles y autdgamas, con cierto grado de
entrecruza), 3 = xenogamia facultativa (auto compatible con cierta demanda de polinizadores) y 4
= xenogamia (con entrecruza y demanda de polinizadores) (Cruden, 1977; Dafni, 1992) (Cuadro
1).

Cuadro 1. Conducta floral y caracteristicas evaluadas en el indice de entrecruza de Cruden

(1977) (OCI). Se asigna una calificacion a cada atributo y la suma de estos valores corresponde al

OCIL.

Diametro de Calificacion  Separacion Calificacion  Separacién Diametro de
la flor temporal de espacial de laflor
las funciones los drganos
sexuales sexuales
>1 mm 0 Homogamia y 0 Misma altura 0
protoginia
1 -2 mm 1 Protandria 1 Separados 1
2 —6 mm 2 espacialmente
> 6 mm 3

Otra forma de evaluar el sistema de apareamiento, es el cociente polen/6vulos (P/O)
propuesto por Cruden (1977), ya que estd relacionado con otras caracteristicas sexuales. Las
plantas que presentan sistemas de autocruza tienen en general P/O bajo, en relacion con aquéllas
que requieren entrecruza (Cruden, 1977, 2000). En la autocruza, un grano de polen que alcanza
una ovocélula para fecundarla recorre menos distancia que en la entrecruza; las anteras tocan los
estigmas en una misma flor de manera automatica por la cercania, cuando la flor se cierra de
manera natural o bien, por el movimiento de un agente como el viento o algun visitante. Debido a
lo anterior, una fecundacion efectiva puede lograrse en la ausencia de polinizadores (cleistogamia

y autogamia), por lo que las flores no producen polen que sea recompensa o para compensar



aquél que se pierda en el trayecto. Por el contrario, en la entrecruza, los dvulos requieren ser
fecundados por polen de flores diferentes (genets diferentes, ver Fig. 2), deben ser transportados
por viento o por algun polinizador, con la consecuente pérdida en el trayecto o por su funcién
como recompensa. En cualquier sistema de apareamiento el nimero de granos de polen debe ser
suficiente para permitir tanto la fecundacion efectiva de los évulos producidos como la seleccion
sexual, asi como evitar los efectos en caso de que haya polen defectuoso. Sin embargo, no debe
ser tan alto como para reducir las posibilidades de que polen de diferentes genets llegue a los
estigmas de flores compatibles (Cruden, 2000).

La gradacion en los sistemas de apareamiento se debe a una tendencia evolutiva desde la
cleistogamia hasta la xenogamia (Cuadro 2), y se correlaciona con el P/O. En ciertos casos, como
en la subfamilia Caryophylloideae, las proporciones no corresponden con aquéllas registradas por
Cruden (1977); aunque los cocientes P/O son mas bajos, la correlacion entre éstos y los sistemas

de apareamiento se conservan dentro de este grupo (Jiirgens et al., 2002).

Cuadro 2. Sistemas de apareamiento y su relacion con el cociente P/O (Cruden, 1977).

Sistema de apareamiento Cociente P/O Cruden
Cleistogamia 4.7+0.7
Autogamia obligada 27.7+£3.1
Autogamia facultativa 168.5 +£22.1
Xenogamia facultativa 769.6 £ 87.7
Xenogamia 5859.2 £ 936.5

1.3.2.1 Mecanismos de separacion de los sexos

Darwin (1859, 1876) propuso que la progenie resultante de la entrecruza presenta un mayor éxito
en su desempefio en el ambiente en comparaciéon con la de autocruza, de modo que las
caracteristicas de las flores (forma, tamafio, color y olor) que se conservan son aquéllas que
permiten la polinizacién cruzada y/o evitan la autopolinizacion de las plantas. En consecuencia,
la diversidad de morfologias florales es resultado de mecanismos de adaptacion entre las flores y
los polinizadores que realizan una polinizacion cruzada. Otros autores ademas de Darwin
(Sprengel, 1793; Miiller, 1883) habian referido la misma idea, de modo que desde entonces se

han identificado mecanismos de separacion de los sexos, los cuales se dividen principalmente en
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espaciales y temporales. Los mecanismos espaciales pueden describirse a diferentes niveles: flor,
individuo o grupo de plantas (Cuadro 3). (Frankel y Galun, citado en Wyatt, 1983; Dafni, 1992).
Siguiendo esta clasificacion, Ariocarpus fissuratus es una especie hermafrodita con flores

hermafroditas, pues presenta so6lo un tipo de flor, la cual contiene los dos sexos.

Cuadro 3. Mecanismos espaciales de separacion de los sexos (modificado de Frankel y Galun en

Wyatt, 1983 y Dafni, 1992).

Mecanismos espaciales de separacion de los sexos
e Flor
0 Hermafrodita. En la misma flor estan los dos sexos.
0 Estaminada. La flor s6lo posee estambres.
O Pistilada. La flor sélo posee pistilo.
e Individuo
0 Hermafrodita. Un individuo con flores hermafroditas.
0 Monoico. Un individuo que posee s6lo un tipo de flores, ya sea pistiladas o
estaminadas.
- Androico. Un individuo con flores estaminadas.
- Ginoico. Un individuo que posee unicamente flores pistiladas.
0 Andromonoico. El individuo tiene flores hermafroditas y estaminadas.
0 Ginomonoico. Las plantas individuales poseen flores hermafroditas y pistiladas.
0 Trimonoico. Una planta posee los tres tipos de flores: hermafroditas, pistiladas y
estaminadas.
e Grupos de plantas
0 Hermafroditas. Las plantas son todas hermafroditas.
0 Monoicas. Todos los individuos son monoicos.
0 Dioicas. Existen plantas androicas y ginoicas.
0 Androdioicas. Hay dos tipos de plantas, androicas y hermafroditas.

0 Ginodioicas. Hay dos tipos de plantas, ginoicas y hermafroditas.
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1.3.2.2 Separacion temporal: dicogamia

La dicogamia se refiere a la separacion temporal de las funciones sexuales en las angiospermas, y
puede reconocerse a diferentes niveles. A nivel de una flor hermafrodita existen principalmente
dos secuencias segun la presentacion o funcionalidad de los oOrganos sexuales: femenino-
masculino llamada protoginia, en donde el estigma es receptivo antes de la dehiscencia de las
anteras, y masculino-femenino o protandria, donde el polen es liberado antes de que el estigma
sea receptivo (Lloyd y Webb, 1986; Dafni, 1992). A veces sucede que los periodos de
funcionalidad de los sexos coinciden en una pequefia parte, lo cual se denomina dicogamia
incompleta y es un fendmeno comun, sobre todo cuando los oOrganos inician su funcion en
tiempos diferentes y posteriormente se presentan simultaneos (Lloyd y Webb, 1986; Endress,
1994).

En continuidad con la idea de Darwin de que las adaptaciones florales promueven la
entrecruza, éste mecanismo de separacion temporal ha sido considerado como una mas de estas
caracteristicas. No obstante, debido a que numerosas plantas autoincompatibles también
presentan dicogamia, se abre la posibilidad de que este mecanismo haya evolucionado como un
medio para evitar la interferencia entre las funciones masculinas y femeninas (Barrett, 2003). Hay
interferencia sexual en una flor hermafrodita cuando, debido a la cercania de los organos
sexuales, sobre todo en sistemas especializados, los estigmas se saturan con polen propio. En
consecuencia, se reduce la fertilidad femenina porque el polen propio (autoincompatible) no
permite germinar al externo (compatible) y no todos los dvulos son fecundados y la fertilidad
masculina disminuye porque hay menos polen que exportar a otras plantas. Como consecuencia,
las funciones de cada organo relacionadas con la entrecruza se ven disminuidas (Lloyd y Webb,
1986; Barrett, 2002).
1.3.2.3 Separacion espacial: hercogamia
La hercogamia dentro de una flor hermafrodita es una separacion espacial de los organos
sexuales, ya sea por diferente longitud de los estambres y el pistilo o por su inclinacién en lados
opuestos en una misma flor. El primer caso puede tener dos variantes, la homomorfica y la
heterostilia. La hercogamia homomorfica consiste en que el pistilo sea mas largo que los
estambres, o bien, mas corto (hercogamia inversa), pero todas las flores en una poblacion tienen
la misma morfologia (Barrett, 2003). Cuando hay heterostilia, en una poblacion se presentan dos

o mas morfos florales seglin la longitud de los estilos (distilia, tristilia) (Barrett et al., 1996). La

12



enantiomorfia es un tipo raro de heterostilia, y es la desviacion del estilo hacia la izquierda o
derecha del eje floral (Endress, 1994).

Esta separacion en el espacio de los 6rganos que llevan el polen y la superficie que los recibe
(estigma) se ha descrito como un mecanismo que promueve la entrecruza al evitar la
autopolinizacion. Sin embargo, tal como la dicogamia, podria ser una adaptacion que evita la
interferencia entre las funciones masculinas y femeninas en flores hermafroditas (o a niveles de
planta e individuo), debido a que muchas plantas con hercogamia y/o dicogamia también
presentan sistemas de autoincompatibilidad, siendo éstos ultimos barreras fisiologicas que evitan
por completo la autocruza (Lloyd y Webb, 1986; Barrett, 2002; Barrett, 2003).

1.4 Sindromes de polinizacion y visitantes florales

Una caracteristica de las plantas que afecta directamente su modo de reproduccion es la
inmovilidad, por lo que requieren de vectores, bidticos (animales) o abioticos (agua o viento), que
transfieran los gametos masculinos hasta los estigmas (Barrett, 2003). Como consecuencia en las
plantas polinizadas por animales las caracteristicas florales (como el disefio y la forma en que se
presentan a los polinizadores) estan sujetas a presiones de seleccion relacionadas con la efectiva
dispersion del polen, que asegure una maxima adecuacion por medio de la produccion de semillas
viables (Zimmerman, 1988; Endress, 1994; Harder y Barrett, 1996).

Van der Pijl y Faegri (1979) propusieron los sindromes de polinizacion, que se refieren a la
relacion entre las convergencias de caracteristicas florales en diferentes especies (relacionadas o
no) y el tipo de polinizadores que atraen. Estas caracteristicas se interpretan como adaptaciones
evolutivas que permiten una transferencia 6ptima de polen entre los individuos de una misma
especie que asegura la fecundacion (Howe y Westley, 1997). Estos sindromes florales (o de
polinizacion) se basan en varios caracteres florales, tales como tamafio de la flor, color, néctar,
olor, entre otros (Anexo 1). Las caracteristicas florales que en conjunto describen cada uno de los
sindromes florales, se encuentran bajo seleccion, y son favorecidas aquéllas que representan para
la planta una mayor adecuacidn, aunque sea minima en comparacion con las otras (Chittka et al.,
2001).

AUn cuando los sindromes describen de manera general un conjunto de caracteres asociado a
un tipo de polinizadores de una planta determinada, en algunos casos esta relacion planta-animal
no es exclusiva; dado lo anterior, surge la discusion de cudl es la regla en los sistemas de

polinizacion, la especializacion o el generalismo (Waser, 1983; Johnson y Steiner, 2000; Chittka
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et al., 2001). Sin embargo, los sistemas de polinizacion pueden ubicarse en un continuo entre
cualquiera de los dos extremos, ya que ambos son frecuentes. Los sistemas de polinizacién mas
especializados corren un mayor riesgo de extincion, dado que la planta requiere de un Unico
polinizador para reproducirse, mientras que ¢€ste depende de un tipo de alimento y algin evento
catastrofico podria romper este mutualismo; desde el punto de vista de la conservacion, estos
sistemas también son vulnerables, dado el creciente ritmo de perturbacion de los ecosistemas
(Johnson y Steiner, 2000).

La radiacion de las angiospermas se ha debido en gran parte a la coevolucion que han tenido
con sus polinizadores. Estos animales visitan las flores porque reciben recompensas como néctar
o polen, y al transportarse entre ellas, llevan el polen de las anteras de una a los estigmas de otra,
promoviendo la entrecruza. Se cree que una de las presiones selectivas que originan la autocruza
a partir de especies de entrecruza es la falta de polinizadores (Barrett, 2003). La conducta de los
polinizadores modula en gran medida la diversidad de sistemas sexuales, el flujo génico entre
poblaciones y la morfologia floral (Waddington, 1983).

Todas las polinizaciones en la familia Cactaceae son biodticas, siendo los polinizadores mas
comunes abejas (Beutelspacher, 1971; Mandujano et al., 1996; Schlindwen y Wittmann, 1997;
Nassar y Ramirez, 2004; Oaxaca-Villa et al., 2006). Los murci¢lagos nectarivoros son
importantes en los cactos columnares (Fleming et al., 1998) y en algunos casos, los polinizadores
son colibries (Nassar y Ramirez, 2004; Oaxaca-Villa, 2006) o lepidopteros (Pyralidae) (Fleming
y Holland, 1998). Sin embargo, hay otros animales como escarabajos, hormigas e incluso aves
que también visitan las flores de cactaceas (del Castillo y Gonzalez-Espinosa, 1988; Negron-
Ortiz, 1998; Nassar y Ramirez, 2004). La funcion que desempefian estos visitantes como
polinizadores no est4 bien establecida, por la poca adherencia de polen a sus cuerpos y porque no
hacen contacto efectivo con los estigmas; ademas, en ocasiones so6lo consumen las partes florales.
En particular, ciertos escarabajos se consideran ladrones de polen y néctar (Pimienta-Barrios y
del Castillo, 2002).

1.5 Asignacion de recursos a la reproduccién, limitacion por polen y limitacién por recursos
El costo energético para la reproduccion es alto, por las estructuras y recompensas que deben ser
producidas en la floracion y después de ella, en el desarrollo de frutos y semillas (Fig. 1). Es
comun que el tamafo de la planta determine la cantidad de recursos asignados a la reproduccion,

dada la cantidad de recursos que pueden ser captados o contenidos en una mayor biomasa (agua,
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luz, reservas de nutrimentos, minerales, entre otros). De este modo, el éxito reproductivo de
ambos sexos puede verse influido por el tamafio de la planta (Kearns e Inouye, 1993; Crawley,
1997). De manera general, una planta méas grande produce mas flores, y por lo tanto, una mayor
cantidad de polen; ademas, recibe mas visitas de polinizadores, de modo que su polen puede
llegar a un mayor numero de flores de otras plantas. Por otro lado, el mayor tamafio de la planta
permite una mayor asignacion de recursos a la funciéon femenina, esto es, la produccion de
semillas y frutos. Sin embargo, existen otras posibilidades dentro de este patrén, tal como la
disminucién del éxito reproductivo femenino si la planta es mas grande, dado que la progenie
tiene menos espacio para desarrollarse (De Jong y Klinkhamer, 1994).

De los recursos asignados dentro de la planta a la reproduccion, éstos deben dividirse entre la
funciéon femenina (cantidad de ovulos fecundados y desarrollados en progenie viable) y la
masculina (cantidad de polen transportado a los estigmas para fecundar 6vulos de otras plantas).
Segun el principio de Bateman, el éxito reproductivo femenino se ve directamente limitado por la
cantidad de recursos que una planta dispone para producir el gametofito femenino, asi como para
desarrollar semillas y frutos; es decir, si en una planta se desarrolla a semilla s6lo una parte del
total de 6vulos, atin cudndo €stos son fecundados, puede haber una limitacidon por recursos de la
parte materna (Stephenson, 1981; Kearns e Inouye, 1993; Crawley, 1997). Por su parte, el éxito
masculino esta limitado por el acceso de los granos de polen a los 6vulos (Stephenson, 1981;
Stephenson y Bertin, 1983). En la limitacion por polen la cantidad de polen que llega al estigma
no es suficiente y no todos los évulos son fecundados o bien, dada la poca cantidad de granos de
polen, no existe una competencia entre los tubos polinicos para seleccionar los mejores genotipos
y asegurar semillas viables (Bierzychudek, 1981; Kearns e Inouye, 1993). Este fendmeno puede
tener diversas causas, como la fragmentacion del hébitat, disminucion de la poblaciéon y por lo
tanto de la densidad floral, competencia por los polinizadores con otras especies, la falta de un
polinizador efectivo, entre otros. La limitacién por polen puede probarse adicionando una carga
de polen a flores de un grupo experimental y comparando su progenie con aquélla de un grupo
control (Kearns e Inouye, 1993).

1.6 Depresion endogamica
La depresion endogdmica es la disminucion de la adecuacion de los individuos en una poblacion
debido a la endogamia, lo cual disminuye la fecundidad y supervivencia de la progenie. Para

explicarla, la teoria de la sobredominancia propone que los heterocigotos, resultado de
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entrecruza, tienen ventajas en el ambiente por una mayor variedad genética en comparacioén con
los homocigotos que provienen de autocruza. Por el otro lado, la teoria de la dominancia (parcial
o completa) indica que en los homocigotos hay un mayor nimero de mutaciones y de alelos que,
siendo letales o deletéreos en condicion homoéciga, causan la muerte del individuo o bien un
menor desempefio (Charlesworth y Charlesworth, 1987). La depresion endogdmica puede
medirse por diferentes pardmetros como produccion de semillas y/o frutos, peso de semilla, tasa
de germinacion, supervivencia a la edad adulta, entre otras. La depresion endogdmica se obtiene

comparando la adecuacion de la progenie que proviene de autocruza con la progenie producida

Wo

Donde 6 es la depresion endogamica, Wy la progenie obtenida por autocruza y Wp aquella

por entrecruza por medio de:

obtenida por entrecruza (Charlesworth y Charlesworth, 1987; Mandujano et al., 1996; Navarro y
Guitian, 2002). En especies amenazadas y con numeros poblacionales pequefios, la depresion
endogamica y la baja diversidad genética son frecuentes, lo cual aumenta el riesgo de extincion
de la poblacion. Estos fendmenos interactiian con aspectos poblacionales como tasa de
crecimiento y variacion en el tamafio poblacional, lo cual determina qué tan viable puede ser una
poblacion (Frankham et al., 2002).

1. 7 Conservacion

Meéxico, teniendo la confluencia de dos regiones biogeograficas, la Neoartica y la Neotropical, es
uno de los 14 paises megadiversos, y su gran biodiversidad incluye por supuesto a las cactaceas,
que tienen como centro de diversificacidon mas importante nuestro pais, que se refleja en los
numerosos endemismos a nivel de género y de especie (Bravo-Hollis y Sanchez-Mejorada,
1991). Aunque las cactaceas se distribuyen en casi todo el continente Americano, alrededor de el
70% de las especies crecen en zonas aridas y semiaridas (Becerra, 2000).

Las cactaceas son plantas que han sido utilizadas desde tiempos prehispanicos, y en la
actualidad siguen siendo econdmica y culturalmente importantes (Bravo-Hollis y Séanchez-
Mejorada, 1991; Boyle y Anderson, 2002; Casas, 2002; Mandujano et al., 2002). También han
sido centro de atencion de coleccionistas nacionales y extranjeros debido a su diversidad en
formas de vida y belleza. Como consecuencia, las poblaciones naturales han sido mermadas por

la colecta ilegal, aunada a problemas de destruccion de habitat, resultado de la ampliacion de
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zonas urbanas, construccion de caminos e industrias y desmonte de la vegetacion primaria para
ganaderia y agricultura, entre otras (Boyle y Anderson, 2002). Muchas especies de esta familia
poseen caracteristicas que las hacen ain mas vulnerables a la problematica ambiental, como son
crecimiento lento, bajo reclutamiento y restriccion de habitat (Mandujano et al., 1995;
Mandujano et al., 2001; Martinez, 2007).

Por lo anterior, se deben estudiar las poblaciones silvestres de cactaceas en sus aspectos
ecoldgicos, tales como demografia, distribucion, interacciones con otros organismos y aspectos
reproductivos (Schemske et al., 1994), y aspectos genéticos como diversidad genética entre
poblaciones y dentro de ellas, depresion endogamica, flujo génico y nimeros minimos viables
(Frankham et al., 2002). Estos estudios reunen informacién que permite desarrollar planes de
proteccion y conservacion de especies in Situ, como areas naturales protegidas y ex Situ como
jardines boténicos e invernaderos.

Considerando que Ariocarpus fissuratus es una especie listada en el Apéndice I de CITES y
en la NOM-059-ECOL-2001 en categoria “en peligro de extincion”, tiene una tasa de crecimiento
lento (M. del C. Mandujano, com. pers.) y sus poblaciones se ven cada vez mas amenazadas por
colecta y ganaderia (Lopez y Garcia, 2004), este estudio contribuye a determinar de qué manera

los factores reproductivos pueden influir en la viabilidad de las poblaciones.
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2. Objetivos

Objetivo general

El objetivo general de este trabajo es conocer la biologia floral de Ariocarpus fissuratus,
lo cual incluye fenologia, ciclo floral, morfologia, sistema de cruza, sistema de
apareamiento y sindrome de polinizacién. Estos aspectos intentan explorar
caracteristicas reproductivas de la planta, como fertilidad, limitacion por polen,
visitantes florales y depresion por endogamia, asi como detectar cualquier aspecto de la
reproduccion que pueda causar baja produccion de semillas. Las anteriores son
caracteristicas importantes en la conservacion de la especie, en el contexto de su estatus
dentro del Apéndice | de CITES y de la NOM-059 en categoria de “en peligro de
extincion”, su bajo crecimiento poblacional y la dependencia de producir semillas para

la continuidad de las poblaciones.

Objetivos particulares

1. Conocer la fenologia de la poblacion y el ciclo floral, lo cual incluye registrar la
temporalidad del evento de floracion y fructificacion; por otro lado, dentro de una
poblacion, el ciclo floral pone de manifiesto si hay dicogamia.

2. Conocer el sistema de apareamiento por medio del indice de entrecruza Cruden
(OCI) y de la relacion polen/6vulos (P/O). Estas dos caracteristicas ponen de manifiesto
las estrategias de la planta para reproducirse.

3. Determinar el sistema de cruza por medio de un experimento de polinizaciones
controladas (entrecruza, autocruza, autocruza natural, suplemento de polen y control).

4. Evaluar la fertilidad de la planta con base en la produccion de frutos y semillas
del tratamiento control.

5. Identificar los visitantes florales, su sindrome de polinizacion y si hay limitacién
de polen.

6. Determinar si existe depresién por endogamia y evaluar su influencia en la

viabilidad de la poblacién.
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3. Materiales y métodos

Descripcion de la especie

Ariocarpus fissuratus (Engelmann) Schumann es una especie que pertenece al género
Ariocarpus, tribu Cacteae, subfamilia Cactoideae, dentro de la familia Cactaceae
(Bravo-Hollis, 1991; Anderson, 2001). Es una planta que sobresale poco del suelo, de
forma subglobosa y con el &pice aplanado o convexo; su color es verde grisaceo o
pardusco, torndndose amarillento debido a la edad; puede alcanzar 15 cm de didmetro
(Bravo-Hollis y Sanchez-Mejorada, 1991; Anderson, 2001). Sus tubérculos son
imbricados, triangulares y grandes, con una base de 20 a 30 mm de ancho; la punta de
los tubérculos es redondeada o aguda y la superficie puede ser aplanada o convexa, con
fisuras numerosas e irregulares; el surco longitudinal es lanoso, con una longitud de 10
a 15 mm y ancho de 3 a 4 mm. La areola florifera se ubica en la base del surco areolar.
Las flores de esta especie van de 3 a 4 cm de didmetro, de color blanco hasta ptrpura y
brotan de la region florifera basal del surco de los tubérculos jovenes. El fruto de A.
fissuratus es ovoide, color verde palido y con una longitud de 10 mm. Las semillas son
tuberculado-rugosas y de color negro (Bravo-Hollis y Sdnchez-Mejorada, 1991).

A. fissuratus permanece camuflada la mayor parte del tiempo en el suelo, pedregoso
y de origen calizo, y se hace conspicua inicamente en el periodo de floracion (Fig. 4a,b)
(Bravo-Hollis y Sanchez-Mejorada, 1991), el cual se ha reportado a principios de otofio
para el género (Gomez, 2001). En particular, los reportes para la floracion de A.
fissuratus son entre los meses de agosto y septiembre (Bravo-Hollis y Sanchez-
Mejorada, 1991; Anderson, 2001; Goémez, 2001).

De la especie A. fissuratus se han identificado dos variedades: A. fissuratus var.
fissuratus y A. fissuratus var. lloydii. La diferencia principal entre ambas es que var.
lloydii es mas robusta que la otra y sobresale mas del suelo, alcanzando a medir entre 1
y 10 cm de altura (Bravo-Hollis y Sdnchez-Mejorada, 1991).

Segun Bravo-Hollis y Sdnchez-Mejorada (1991), el area de distribucion de cada una
de las variedades es distinta. Para A. fissuratus var. fissuratus se tienen registros de
Meéxico en el estado de Coahuila (frecuente en Saltillo y Parras (Fig. 5)), asi como de
Estados Unidos de América en Texas, estado donde se encuentra la localidad tipo: cerca
de la unién del Rio Pecos con el Rio Bravo. En cuanto a A. fissuratus var. lloydii se

tienen registros de Coahuila (localidad tipo), Zacatecas y posiblemente al este de San
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Luis Potosi (Fig. 5). Se distribuye en un rango altitudinal de 500 a 1170 msnm (Benson,
1982).

Fig. 4. Individuos de Ariocarpus fissuratus en el Valle de Cuatro Ciénegas, Coahuila. a)
Individuo con dos flores abiertas. b) Individuo de A. fissuratus con nueve flores
abiertas; las plantas con este nimero de flores son poco comunes en la poblacion (Fig.

11a) Fotos: C. Martinez Peralta

También se le conoce con los nombres de: chautle, peyote cimarrén, chaute, peyote
falso, sunami, wanamé; en los Estados Unidos de América, lo llaman “living rock”. Los
indigenas Tarahumara lo usan en sus ceremonias y rituales, debido a que contiene

alcaloides activos (Bravo-Hollis y Sanchez-Mejorada, 1991; Anderson, 2001). Esta
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especie estd incluida en el Apéndice I de CITES (Anderson, 2001; Liithy, 2001) y
dentro de la NOM-059-ECOL-2001, en la categoria P (en peligro de extincién) (NOM-
059, 2001).

Debido a lo anterior y a que no existen antecedentes de la biologia floral de A.
fissuratus, estos datos ayudarian a entender aspectos de su reproduccion utiles para la
conservacion de esta especie.

La literatura indica que la floracion de Ariocarpus fissuratus es entre los meses de
agosto y septiembre (Bravo-Hollis y Sanchez-Mejorada, 1991; Anderson, 2001). Sin
embargo, en el Herbario Nacional de México MEXU se encuentran Uinicamente tres
ejemplares de esta especie colectados con flor, que corresponden al mes de octubre. Los
registros del Dr. J. J. Lopez (Universidad Agraria “Antonio Narro”) indican que la
floracion de las poblaciones de Cuatro Ciénegas empieza en la tercera semana del
mismo mes (com. pers.).

En cuanto a ejemplares colectados con semilla, se cuenta con dos en el Herbario
Nacional de México (MEXU); uno de ellos fue colectado con fruto completo en mayo y
otro con semillas sueltas en el mes de marzo.

Descripcion del area de estudio

El Valle de Cuatro Ciénegas esta localizado en el centro de Coahuila, a 80 km al oeste
de Monclova, dentro del municipio de Cuatro Ciénegas de Carranza, y es parte del
desierto Chihuahuense. Este valle estd delimitado por montafas pertenecientes a la
Sierra Madre Oriental y su extension es de 40 km de largo por 25 km de ancho,
aproximadamente. Se encuentra rodeado por varias sierras: al noroeste La Madera,
noreste La Menchaca, al este La Purisima y San Vicente, al sur San Marcos Pinos y al
oeste La Fragua (Pinkava, 1984; PMAPFFC, 1999).

La vegetacion del valle de Cuatro Ciénegas puede dividirse en varios tipos:
pastizales, dunas de yeso, zonas de transicion entre los pastizales y la zona montafiosa,
matorral desértico, chaparral, bosques de pino y encino y bosques de coniferas
(Pinkava, 1984) (Fig. 6).

3.1 Fenologia reproductiva y ciclo floral

Se realizd una revision de los ejemplares de Ariocarpus fissuratus del Herbario
Nacional de México MEXU con el objetivo de identificar fechas de colecta con flores y
semillas; se consulto la literatura existente de reportes de floraciones (Bravo-Hollis y
Sanchez-Mejorada, 1991; Anderson, 2001; Gémez, 2001) y consultas personales al Dr.

Juan José Lopez (Universidad Agraria “Antonio Narro”) y al Bidl. Jerénimo Reyes
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(Instituto de Biologia, UNAM). Con base en esta informacion, se realizaron dos salidas
al campo, una del 15 al 23 de octubre de 2005 y del 24 al 25 de octubre de 2006. Para
revisar y colectar los frutos y semillas producidos, se realizaron tres salidas al campo en
enero, febrero y marzo de 2006. Debido a que inicialmente no se contaban con registros
acerca de la vida de la flor, se realizaron observaciones para conocer su duracion, la
cual se estimo entre uno y tres dias.
Posteriormente se establecieron ocho intervalos de tiempo (el horario seguido fue el del
horario de verano) en los cuales se midid con un vernier el didmetro de apertura del
perianto de flores de plantas diferentes tomadas al azar (n=26 flores de 26 plantas en
2005 y n=27 flores de 27 plantas en 2006), las cuales fueron protegidas con bolsas de
tul (s6lo en 2005), debido a la presencia de un escarabajo que las consumia; el
seguimiento del ciclo floral se realiz6 en flores de hasta dos dias de duracién, en cada
uno las mediciones se realizaron en los mismos intervalos de tiempo. Para conocer el
pico de floracion de A. fissuratus, se eligieron dos sitios de la poblacion en los cuales
fueron marcadas 172 plantas en 2005 y 30 plantas en 2006 (no se us6 un area
determinada). De estas plantas, se realiz6 un seguimiento desde el inicio hasta el final
de la vida de todas las flores presentes.

Adicionalmente se midi6é el diametro de cada planta para conocer el esfuerzo
reproductivo. Estos datos fueron analizados con una prueba no paramétrica de
Spearman Rho, para saber si existe relacion entre el tamafio de la planta y el nimero de

flores.
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Fig. 5. Distribucion de Ariocarpus fissuratus en México. Los datos fueron obtenidos de
la REMIB y del Herbario Nacional MEXU. El mapa se realizé en el programa Arc
View (H. Flores Moreno).

Fig. 6. Vista aérea del valle de Cuatro Ciénegas, Coahuila. Con una estrella se indica el

sitio de estudio (Charleston, 2004).
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3.2 Sistema de apareamiento

Para estimar el indice de entrecruza de Cruden (OCI) (Cruden, 1977), el diametro de la
corola que se considerd fue el medido a la hora de maxima apertura en el ciclo floral
(Mandujano et al., 1996), entre las 11:50 y 12:50 de flores de primer dia. En este
intervalo también se midieron con el vernier las longitudes de los estambres y el pistilo
para evaluar la presencia de hercogamia (2005). Los datos se analizaron con una prueba
de t-pareada para saber si existian diferencias significativas entre las longitudes de
estambres y pistilos. En cada uno de los intervalos establecidos del ciclo floral, se
registro el comportamiento de los oOrganos sexuales, para evaluar la existencia de
dicogamia. Las anteras fueron revisadas con una lupa para evaluar dehiscencias; se
consideraron dehiscentes aquellas anteras con aspecto granuloso (debido a la liberacion
del polen), o bien cuando habia presencia de polen en los segmentos del perianto. La
receptividad del estigma se evalu6 seglin la apertura de los lobulos; se consideraron no
receptivos los estigmas con lobulos cerrados o semi-abiertos, y receptivos cuando los
l6bulos del estigma estaban totalmente abiertos (del Castillo, 1994; Negron-Ortiz, 1998;
M del. C. Mandujano, com. pers.) (Fig. 7).

Para determinar la relacion polen/dvulos se colectaron flores de distintas plantas
tomadas al azar y se guardaron en bolsas de papel. En el laboratorio, las flores fueron
hidratadas con agua destilada para una mejor manipulacion y, visualizando las muestras
con un microscopio estereoscopico, se realizd el conteo de 6vulos totales por flor (n= 32
flores). Dado que en A. fissuratus la flor se encuentra inserta en un tubérculo central, es
dificil extraer el ovario completo; como consecuencia, en algunos casos solo se tenia
una porcidon cercana a la mitad. En dichas flores se contd el numero de 6vulos y se
multiplicéd por dos. Se obtuvo el promedio de 6vulos por flor y la desviacion estandar.

Posterior al conteo de O6vulos, se cortaron las flores en dos de manera
longitudinal; se cont6 el nimero de anteras en una mitad y se multiplico por dos; de esta
manera se obtuvo el nimero de anteras por flor y el promedio (n=41 flores).
Adicionalmente fueron colectadas 32 anteras de flores y plantas diferentes y colocadas
en microtubos de 1.5 ml. A cada tubo se agregd6 1 ml de agua destilada y se
homogeneizd con un vortex; de este mililitro se tomd s6lo una alicuota de 100ul la cual
fue colocada en un portaobjetos con cuadricula, en donde se contaron los granos de
polen visualizando con un microscopio estereoscopico. Para cada antera, el nimero de

granos de la alicuota se multiplico por diez (el factor de dilucidon) y luego se obtuvo el

23



promedio, el cual se multiplicé) por el nimero promedio de anteras por flor, dando

como resultado el nimero de granos de polen por flor (Kearns e Inouye, 1993).

Fig. 7. a) Flor de Ariocarpus fissuratus con los l6bulos del estigma cerrados, lo cual se
considera como un estigma no receptivo. b) Flor con los 16bulos del estigma abiertos,

estado que se considerd como receptivo. C. Martinez Peralta.

3.3 Sistema de cruza

El sistema de cruza de A. fissuratus se determind experimentalmente mediante
polinizaciones controladas en 2005, con cuatro tratamientos y un grupo control (Kearns
e Inouye, 1993) (Anexo 2):

e Control. Las flores se dejaron expuestas a los polinizadores durante el tiempo que
duraron abiertas (uno o dos dias) y fueron marcadas.

e Autocruza manual. Las flores fueron aisladas de los visitantes florales con bolsas
de tul antes de que abrieran y, una vez abiertas, el polen de las anteras fue colocado en
el estigma de la misma flor con un pincel; las flores se mantuvieron cubiertas hasta su
cierre y finalmente fueron etiquetadas.

e Autocruza natural. Las flores fueron embolsadas antes de que abrieran y se
mantuvieron asi hasta que cerraron. No hubo manipulacion de las flores, pues se queria
probar si habia autofertilizacién de manera natural o espontanea, sin requerimientos de
un polinizador.

e Entrecruza. Se aislaron flores antes de que abrieran con bolsas de tul y, una vez
abiertas, se emascularon. Posteriormente, se realizd una mezcla de polen de 10 flores

diferentes que no pertenecieran a la muestra en que se trabajé y se colocé en el estigma
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de las flores emasculadas previamente; las flores fueron embolsadas y marcadas
después del tratamiento.

e Suplemento de polen. Las flores se mantuvieron expuestas a los polinizadores

durante toda la antesis. Adicionalmente se coloco en el estigma una mezcla de polen de
10 flores diferentes. Finalmente fueron etiquetadas. Los resultados de este tratamiento
comparados con los del tratamiento control serviran para saber si existe limitacion por
polen (Kearns e Inouye, 1993).
Los frutos de los tratamientos de las polinizaciones controladas fueron colectados y sus
semillas contadas. De muchos de los frutos no se cuenta con las semillas, pues el fruto
se rompia y las semillas se perdian entre los tubérculos de la planta. Otra complicacion
en la colecta de frutos fue el que era dificil saber si el fruto ya estaba maduro, dado el
poco espacio entre los tubérculos centrales; como consecuencia, algunos frutos fueron
abiertos antes de que las semillas hubieran terminado su maduracién, por lo que no
concluyeron su desarrollo.

El éxito en la produccion de frutos se evaludé por medio de un modelo log-lineal
para proporciones con error tipo binomial y las diferencias se analizaron con pruebas de
t contrastes. Los datos del numero de semillas por fruto se analizaron ajustando un
modelo log-lineal con una distribucion de error tipo Poisson y para encontrar
diferencias entre tratamientos se realizaron pruebas de t- contrastes. El andlisis de los
datos fue realizado con el programa GLIM 4 (1992, Royal Statistical Society, London).
3.4 Fertilidad
A partir del tratamiento control, se calcul6 el nimero y porcentaje de frutos obtenidos y
el promedio de semillas por fruto. En este conteo se eliminaron aquellas plantas que
murieron o ya no estaban presentes durante la revision de produccion frutos.

3.5 Sindrome de polinizacion y produccién de néctar

Con ayuda de trampas de cianuro, colectamos ejemplares de los visitantes florales de A.
fissuratus. El mismo dia de colecta fueron montados con ayuda de alfileres
entomoldgicos y posteriormente identificados en el laboratorio con ayuda del manual
The Bee Genera of North and Central America de Michener et al. (1994). En el segundo
aflo de estudio ademas de la colecta se realizaron observaciones de los polinizadores y
otros visitantes florales. Se eligieron dos zonas en las cuales un grupo de flores fue
marcado (n=42) y observado en lapsos de 15 minutos en intervalos de dos horas durante
toda la vida de la flor (el tiempo total de observacion fue de 60 minutos en cada dia de

vida de la flor). Se registré la frecuencia de visitas por morfoespecie a cada flor y se
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describié su conducta durante las mismas. Para determinar si hay diferencias en la
frecuencia de los visitantes y las horas de visita se analizaron los datos con una tabla de
contingencia (%) y residuales ajustados.

Para medir la cantidad de néctar se eligieron dos muestras de flores al azar, en
una de las cuales se embolsaron las flores (n=28 dia 1, n= 11 abrieron el dia 2) y en la
otra se dejaron descubiertas (n=27 dia 1, n = 8 abrieron el dia 2). Cada dos horas se
midio la cantidad de néctar usando tubos capilares con 1ul de capacidad. Para cada uno
de estos intervalos se obtuvo la media y el error estandar, para flores de primer dia y de
segundo, tanto embolsadas como no embolsadas. Se realiz6 un ANOVA de dos vias
para evaluar las diferencias en la produccion de néctar entre dias y entre tratamientos
(JMP, 1985). Dada la diferencia entre flores que abrieron los dos dias no se puedo
ajustar un ANOVA de medidas repetidas y se realizaron pruebas de t-pareadas para
comparar los volimenes de néctar totales.

3.6 Florivoria

En las observaciones del campo durante 2005 se encontrd que hay un escarabajo que
consume las flores. Para estimar el nivel de herbivoria se realizé el seguimiento de una
muestra de plantas tomadas al azar con sus flores en zonas distintas en octubre de 2006.
Las plantas y sus flores fueron marcadas, y se registro cada dia la herbivoria en tres
niveles: 0 = flores sin herbivoria, 0.5 = flores comidas parcialmente; 1 = flores
totalmente comidas. Se obtuvieron proporciones para los distintos niveles de herbivoria
en cada dia de observacion.

3.7 Depresion por endogamia

Los frutos resultado de los experimentos de polinizaciones controladas de autocruza y
entrecruza se compararon para determinar si existe depresion por endogamia. La
depresion por endogamia se calculd por medio del inverso del cociente del éxito
reproductivo de los frutos y semillas obtenidos por autocruza entre los producidos por
entrecruza (Charlesworth y Charlesworth, 1987).

autocruza
S=1-| ——%
entrecruza
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4. Resultados

4. 1 Fenologia reproductiva y ciclo floral
En las observaciones de las salidas al campo a la zona de estudio realizadas en la
segunda mitad de octubre de 2005 y 2006, se determind que el pico de floracién dura
aproximadamente una semana, con el maximo nimero de flores abiertas para los dias 3
y 4 (Fig. 8a,b), aunque hay algunas flores que abren fuera de estos dias. En ambos afios
se observaron flores que abrieron esporadicamente a lo largo de una semana antes del
pico de floracion (C. Martinez, Y. Verhulst y B. Ornelas, observaciones personales).
Las visitas a la zona de estudio en los primeros dias de los meses de enero,
febrero y marzo de 2006 indican que algunos frutos empiezan a madurar en enero; sin
embargo, la mayoria se encuentran maduros hacia el mes de febrero, y otros terminan de
madurar en marzo.

Las flores de A. fissuratus son color rosa, con varias tonalidades, desde palido hasta
rosa encendido y su duracion varia de uno a tres dias. En el primer afio (2005) de
estudio la longevidad de la mayoria de las flores fue de un dia, mientras que en el
segundo afio (2006) la mayoria dur6 dos dias (Fig. 9). Las flores abren alrededor de las
9:00 (x e.e.=0.21 £ 0.15 cm de apertura en 2005 y 0.49 + 0.15 cm en 2006) y cierran
a las 18:00 el primer dia, y la méxima apertura del perianto se alcanza alrededor de las
13:00 (3.78 £ 0.11cm en 2005 y 3.04 + 0.26cm en 2006). En el segundo dia de vida, las
flores también abren alrededor de las 9:00 (2.06 = 0.65 cm de apertura en 2005 y 2.29 +
0.29 cm en 2006) y su cierre es aproximadamente a la misma hora; la maxima apertura
del perianto fue alcanzado a las 13:00 en los dos afos de estudio (2.53 + 0.37cm en
2005 y 3.75 £ 0.27cm en 2006) (Fig. 10a,b). No hubo flores dentro de la muestra que
abrieran un tercer dia, por lo tanto no se realizd seguimiento del ciclo de apertura en

flores de tres dias de edad.
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Fig. 8. Pico de floracion de Ariocarpus fissuratus en Cuatro Ciénegas, Coahuila. Se
realizd el seguimiento de una muestra de plantas y todas sus flores de uno, dos y tres
dias de edad. a) Observacion de 172 plantas con un total de 414 flores, del 15 al 21 de
octubre de 2005. b) Observacion de 30 plantas con un total de 45 flores, del 24 al 27 de
octubre de 2006.
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Hubo distintas condiciones del estado del tiempo en los dias del pico de floracion
entre afios (no fue medida la temperatura, salvo en 2006 para las observaciones de
polinizadores). En 2005 los dias del pico de floracion fueron totalmente soleados. En
2006 los dias anteriores al pico de floracion y los dos primeros dias del pico fueron
nublados, y los siguientes soleados. Quiza esto haya afectado las diferencias en
longevidad floral entre afos y la apertura de la flor.

Las longitudes de los pistilos y estambres, fueron tomadas a la hora de maxima

apertura de la flor en 2005 (Cuadro 4).
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Fig. 9. Longevidad floral de las flores de Ariocarpus fissuratus. Porcentaje de flores
estudiadas en octubre de 2005 que abren: 1 dia, 61.8%; 2 dias 35.5% o 3 dias, 2.6%.
(n=414 flores, barras blancas). Porcentaje de flores estudiadas en octubre de 2006 que

abren: 1 dia, 21.88%; 2 dias 78.13% o 3 dias, 0% (n=32 flores, barras rayadas).
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Fig. 10. Ciclo floral de Ariocarpus fissuratus en flores de 1 y 2 dias. a) La maxima
apertura de la corola en 2005 es de 3.78 £ 0.11cm en el dia 1 (n=26), y 2.53 £ 0.37cm
en el dia 2, ambas a las 13:00 (n=10). b) En 2006 la maxima apertura para el dia 1 es de
3.04 £ 0.26 cm (n=27) y en el dia 2 es de 3.75 £ 0.27 cm, ambas a las 13:00 (n=25).
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Cuadro 4. Medidas florales de Ariocarpus fissuratus en Cuatro Ciénegas, 2005. n = 23

flores de plantas distintas.

Caracteristica xte.e.
Didmetro de la corola 3.78 £0.11
Longitud pistilos 1.94 £0.05
Longitud estambres 1.63 £0.05
Loébulos por flor 6.00 £ 0.22

La mayor parte de las plantas presentan dos flores durante el pico de floracion
(moda=2, n=177 plantas; Fig. 11a); el maximo nimero de flores registrado en la
muestra fue de 6, aunque se observaron también plantas con 9 flores (Fig. 4b). En
cuanto al esfuerzo reproductivo de la planta, se encontr6 una correlacion positiva entre
el didmetro de la planta y el numero de flores segin la prueba no paramétrica de
Spearman Rho (r=0.5398, P=0.00001). Esto significa que si aumenta el didmetro de la
planta, también aumenta el numero de flores (Fig. 11b).

4.2 Sistema de apareamiento

Las longitudes de los pistilos y estambres analizadas con la prueba de t-pareada indican
que en la especie A. fissuratus se presenta hercogamia homomorfica (t=-9.48,
P<0.0001, g.1.=22); es decir, sus 6rganos sexuales, estambres y pistilos, estan separados
espacialmente, donde los pistilos son mas altos que los estambres y todas las flores
dentro de la poblacion presentan la misma morfologia (Fig. 12).

En cuanto al andlisis de la separacion temporal de las funciones sexuales se
concluye que no hay dicogamia; es decir, no hay separacion en el tiempo, por lo que A.
fissuratus es una especie con homogamia (Fig. 13). Con base en estos resultados y en el
diametro de la corola, se obtuvo un indice de entrecruza de Cruden (OCI) de 4 (Cuadro

5).
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Fig. 11. Esfuerzo reproductivo en Ariocarpus fissuratus (datos de 2005) a) Porcentaje
de plantas respecto al ntimero de flores. 1 flor=23.73%; 2 flores=37.85%; 3
flores=21.47%; 4 flores=10.17%; 5 flores=5.08%, 6 flores=1.69%. b) Esfuerzo
reproductivo. Segun la prueba de Spearman Rho existe relacion positiva entre ambas

variables (r=0.5398, P=0.00001, n=177 plantas).
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Fig. 13. Homogamia en Ariocarpus fissuratus. La superposicion de las curvas de

dehiscencia de las anteras y receptividad de los estigmas indica que no hay dicogamia.

a) Observacion de 2005, con n=26 flores; b) Observacion de 2006, con n=27 flores.
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Cuadro 5. Calculo del OCI (Cruden, 1977) de Ariocarpus fissuratus (n=27 flores).

Caracteristica de la flor Puntaje OCI
Didmetro de la corola Mas de 6 mm 3
Separacion temporal de los Homogamia 0
SeX0s
Separacion espacial de los Hercogamia 1

organos sexuales

Resultado OCI 4

El resultado del OCI es 4, segin lo cual A. fissuratus seria una especie xendgama,
con entrecruza y demanda de polinizadores. Como resultado del conteo de granos de
polen y 6vulos por flor, se obtuvo la relacion P/ O, que es de 1371.02 £ 87.15 (Cuadro
6). De acuerdo a las categorias establecidas por Cruden, esta especie tiene un sistema de

apareamiento por xenogamia facultativa (Cuadro 2).

Cuadro 6. Caracteristicas florales que determinan el sistema de apareamiento de

Ariocarpus fissuratus de acuerdo a la relacion P/O (n=32 flores).

Caracteristica floral xte.e.
Ovulos por flor 117.57 £ 3.75
Anteras por flor 351.07 £ 16.17

Promedio total de granos de polen por flor 155020.70 + 6588.96
Relacion P/O 1371.02 £ 87.15

Sistema de apareamiento segun P/O xenogamia facultativa

4.3 Sistema de cruza

De acuerdo a los andlisis del numero de frutos y semillas producidos hubo diferencias
entre los tratamientos (frutos: y*=120.2, g.l.=4, P<0.00001; semillas: ¥*=92.99, g.1=3,
P<0.0001) (Cuadro 7); el tratamiento de autocruza natural no tuvo produccion de frutos
por lo cual fue excluido del andlisis. Estos resultados indican que el sistema de cruza es
entrecruza, aunque se produjeron tanto frutos de entrecruza como de autocruza (Fig.
14a). Ambos tratamientos difirieron en relacion a los de suplemento de polen y control,

y entre estos dos ultimos tratamientos no hubo diferencias. En cuanto al nimero de
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semillas promedio producidas por tratamiento, el promedio mas bajo lo tuvo el

tratamiento de entrecruza (Fig. 14b), siendo diferente en relacion a los otros tres.

4.4 Fertilidad

En el tratamiento control, el porcentaje de frutos producidos fue de 53.3% (n = 182). En

cuanto a las semillas, la produccion por fruto fue de 69.79 + 4.88 (€ * e.e.). Tomando en

cuenta que en cada flor hay 117.57 £ 3.75 6vulos (§ + e.e.), de ellos el 59.36% de los

ovulos se transforman en semillas.

Cuadro 7. Contrastes de la produccion de frutos y semillas entre tratamientos de

polinizaciones controladas. Au = autocruza manual, En = entrecruza, Ex = suplemento

de polen, C = control; no se produjeron frutos del tratamiento de autocruza natural

(Anat). En negritas se resaltan las diferencias significativas.

Tratamiento Frutos Semillas
t g L P t g. L P

Au vs En 2.68 109 <0.01 -3.65 6 0.01
Au vs Ex 4.41 133 <0.01 0.46 30 0.65
Auvs C 4.33 247 <0.01 0.21 57 0.83
En vs Ex -3.70 110 <0.01 -8.80 36 <0.01
Envs C -3.70 224 <0.01 -8.54 63 <0.01
Ex vs C 0.57 248 0.57 1.14 87 0.255
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Fig. 14. Produccién de frutos (a) y semillas (b) por tratamiento de polinizaciones
controladas (2005). No hubo produccion de frutos en el tratamiento Autocruza natural.
Las columnas con letras diferentes indican que son significativamente distintas. Au =

autocruza manual, En = entrecruza, Ex = suplemento de polen, C = control.
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4.5 Sindrome de polinizacion y produccion de néctar

Los visitantes florales son cuatro especies de abejas identificadas como Apis mellifera,
Diadasia sp., Lasioglossum sp. y Megachilidae sp.; ademas, dos morfoespecies de
mariposas, dos de himenopteros (no abeja) y una hormiga. Otro visitante es un
escarabajo de la familia Tenebrionidae que consume las flores en boton, antesis y
postantesis (no se registraron visitas dentro de la muestra). Segin una tabla de
contingencia hay diferencias significativas en las frecuencias de visitas por especie y
por hora (y’=71.18, g.1.=18, P<0.00001) (Fig. 15). Las flores comienzan a ser visitadas
alrededor de las 10:00 h y en el intervalo de las 12:00 h se presenta la mayor frecuencia
de visitas (69.34% en flores de primer dia y 47.23% en flores de segundo dia). La
especie mas abundante es Apis mellifera, en ambos dias de vida de la flor (83.94% de
las visitas totales en flores de primer dia y 92.35% en flores de segundo dia, n=42
flores). Tomando en cuenta los dos dias de vida de las flores el promedio de visitas
observadas por flor fue de 15.19£1.07 (x +e.e.), con un minimo de 3 y un méaximo de
32 visitas (n=42 flores; tiempo de observacion, 80 min por dia, 160 min totales) (Fig.
15).

Las abejas Apis mellifera y Diadasia sp. son las mas grandes que se observaron.
Durante sus visitas a las flores es frecuente que rocen el estigma antes de alcanzar los
estambres. Estas dos especies podrian ser los principales polinizadores de A. fissuratus.
Las abejas denominadas chicas durante el trabajo de campo corresponden a las especies
Lasioglossum sp. y Megachilidae sp. La conducta de estas abejas y de los himenopteros
es similar a la de las abejas grandes; sin embargo, tocan los estigmas con menos
frecuencia, lo que probablemente disminuya su papel como polinizadores. Las
mariposas s6lo fueron visitantes ocasionales, y se las observd consumiendo el néctar,
sin lograr un contacto efectivo con los estigmas. Las hormigas, dado su reducido
tamafio, puede que sean solo robadoras de néctar, pues no realizan contacto con el
estigma ni movimientos significativos de los estambres.

La produccion total de néctar comienza alrededor de las 10:30 de la mafiana,
aproximadamente 1.5 h después de que las flores inician la antesis. No hubo diferencias
significativas en la produccion de néctar entre dias (flores de primer y segundo dia de
edad), entre tratamientos (embolsadas y no embolsadas) o en la interaccion entre dias y
tratamientos (F=1.87, P=0.18) (Cuadro 8, Fig. 16, Anexo 3). Se hicieron pruebas de t-

pareadas del volumen total de néctar producido entre las flores de dia 1 y dia dos, y otra
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prueba entre las flores embolsadas y no embolsadas. En ningtin caso hubo diferencias

significativas (Anexo 3).
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Fig. 15. Porcentaje de la frecuencia visitas a flores de Ariocarpus fissuratus de los
cuatro principales tipos de visitantes durante la antesis floral. Observaciones en flores
de a) uno y b) dos dias de edad (n=42 flores). Hay diferencias significativas en las

frecuencias de visitas por especie y por hora (x’=71.18, g.1.=18, P<0.00001).
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Fig. 16. Produccion de néctar acumulado en Ariocarpus fissuratus. No se encontraron

diferencias significativas entre dias, tratamientos o la interaccion entre dias y

tratamientos (F=1.87, P=0.18).

Cuadro 8. Produccion total de néctar (ul, x + e.e.) en flores embolsadas y no

embolsadas en uno y dos dias de edad.

Dia 1 Dia 2
Embolsadas 1.41 £0.34 1.28 £0.36
n=28 n=11
No embolsadas | 0.80 +0.49 0.58 £0.42
n=27 n==8
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4.6 Florivoria

El escarabajo que consume las partes florales pertenece a la familia Tenebrionidae. La
proporcion de los niveles de herbivoria en una muestra de plantas (30 plantas con un
total de 45 flores) indica que la mayoria de las flores dafiadas son consumidas en su

totalidad (Fig. 17).

100% -
o] ™
SN
< 80% - B Nivel 1
@ 70% -
k=) 60% - .
‘; 500/2 | M Nivel 0.5
5 40% - _
2 30% - O Flores sin
5 20% - herbivoria
I 10% -

0%
1 2 3 4
Dia

Fig. 17. Florivoria en Ariocarpus fissuratus (2006). Los porcentajes acumulados de
herbivoria durante los cuatro dias de observacion se muestran para los tres niveles: nivel
I=flores totalmente comidas (31.11%), nivel 0.5=flores parcialmente comidas
(15.56%), O=flores sanas (53.33%). Se registraron 30 plantas con un total de 45 flores.
4.7 Depresion por endogamia

El valor de la depresion endogamica va de 0 a 1, donde el 0 indica que no hay depresion
por endogamia y los valores cercanos a 1 indican que es alta. En A. fissuratus, la
produccion de frutos por entrecruza (20.45%) es mayor que por autocruza (1.49%);
segun el cociente obtenido, esta diferencia indica que a nivel de la produccién de frutos
hay alta depresion endogamica (6=0.9271). En cuanto a las semillas, hay una mayor
produccion por fruto en el tratamiento de autocruza (68 semillas) que en el de
entrecruza (41.57 = 10.39 = € £ e. e.); sin embargo las semillas de autocruza son
resultado de un unico fruto. A nivel de produccion de semillas no hay depresion

endogédmica (Cuadro 9).
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Cuadro 9. Depresion por endogamia en Ariocarpus fissuratus. Se compard la
proporcion de los frutos de entrecruza (En) contra los de autocruza (Au), y el total de

semillas formadas por entrecruza contra las formadas por autocruza.

Medida de la adecuacion Cociente del éxito reproductivo de Depresion por
de la progenie los tratamientos En y Au (W1/Wp) endogamia (9)
Frutos producidos 0.0729 0.9271
Semillas producidas 1.61 0
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5. Discusion

5.1 Fenologia reproductiva y ciclo floral

El periodo de floracion de Ariocarpus fissuratus en una poblacion del valle de Cuatro
Ciénegas, Coahuila, se determiné para el mes de octubre, con un pico de floracion en la
segunda mitad del mes que dura aproximadamente una semana. Este pico de floracion
puede variar en inicio y en duracién de un afio a otro. Es posible encontrar flores antes
de este pico de floracion, pero no se observaron después (obs. pers.). En otras cactaceas
el periodo de floracion es mas largo, pues dura algunos meses o todo el afio, con uno o
varios picos de floracion (Cuadro 10). En Echinomastus erectrocentrus y Echinocereus
engelmannii var. acicularis el pico de floracion es de dos semanas y el periodo de
floracion que se extiende por ~30 dias (Johnson, 1992). Aunque la duracion de los
periodos de floracion de estas especies se asemeja al de A. fissuratus, en la poblacion
estudiada el pico de floracion es mds corto y marcado, lo cual sugiere una floracién
masiva de la poblacion (big bang) (Gentry, 1974).

La duraciéon del evento de floracion se ha relacionado con la disponibilidad de
polinizadores, los recursos invertidos en la flor, el sistema de apareamiento, la
longevidad floral, entre otras (Primack, 1985). De este modo, el éxito reproductivo
puede aumentar si aumentan las visitas de los polinizadores dada una alta densidad de
flores, porque se exporta mas polen entre individuos y la diversidad genética de la
progenie es mayor (De Jong y Klinkhamer, 1994). Cuando la floracién en la poblacion
es simultanea, coincide la mayoria de los individuos reproductivos, lo cual asegura que
no haya limitacion por polen; ademas, hay mas variabilidad en los granos de polen que
llegan a un estigma, de modo que la seleccion de los tubos polinicos por la planta
receptora aumenta la calidad de la progenie (Primack, 1985).

La floracion sincronica en A. fissuratus podria ser una adaptacion en varios
aspectos. Por un lado, podria atraer varios tipos de polinizadores (Janzen, 1971) y
reducir la limitacion por polen. Ademas, dada su forma de vida poco conspicua, la alta
densidad de flores podria aumentar la frecuencia de visitas a las flores. La presion de
herbivoria de un escarabajo sobre las partes florales podria verse amortiguada dada la
densidad simultanea de estas estructuras. En A. fissuratus, los aspectos anteriores
podrian actuar como presiones selectivas hacia un periodo de floracion corto y

simultaneo de la poblacion.
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Es posible encontrar frutos maduros desde el mes de enero, aunque la mayor parte
de ellos maduran hacia marzo, cuatro meses después del evento de floracion. Los frutos
de A. fissuratus tienen una pared delgada, que cambia de verde a amarillo claro cuando
se encuentran maduros (obs. pers.). De los frutos colectados, ninguno emergia de la
planta, sino que se encontraban inmersos en el centro lanoso. Para el mes de mayo, las
paredes del fruto se han degradado o roto, y las semillas se mantienen en el centro
lanoso de la planta, de tal manera que es posible que cuando llueva sean arrastradas y
dispersadas por el agua, o que permanezcan entre los tubérculos de la planta (obs. pers.).

Las flores de A. fissuratus, como otras flores de cactaceas, viven uno o dos dias,
esporadicamente tres (Cuadro 10). La duracién de la vida de la flor puede estar
relacionada con el estado del tiempo, condiciones microclimaticas o una polinizacién
efectiva. La variacion en la longevidad floral entre 2005 y 2006 puede deberse a
diferencias en el estado del tiempo durante el pico de floracion, de modo que cuando
hubo nubosidad las flores fueron mas longevas (2005). Las condiciones particulares de
cada flor también pueden afectar la longevidad floral, ya que las flores que reciben
primero radiacion solar abren antes (ej. Escontria chiotilla, Oaxaca-Villa et al., 2006).
El efecto de la polinizacion ha sido observado en otras plantas, donde las flores que son
polinizadas tienen una menor duracién que aquéllas que no han sido polinizadas, tal
como sucede en M. grahamii (Cactaceae) (Bowers, 2002) y en Petrocoptis grandiflora
(Caryophyllaceae), donde la antesis puede variar de 3.2 + 0.42 d a 8 d si no hay
polinizacion (Guitidn y Sanchez, 1992).

Las flores de A. fissuratus tienen un diametro maximo de apertura de 3.78 £ 0.11cm
(2005) (en 2006 fue de 3.75 £ 0.27cm, x +e.e.), con segmentos del perianto rosas, los
cuales pueden ser de tonos palidos o mas encendidos de una flor a otra. Estas flores
comparten algunas caracteristicas reportadas para la familia, como la ausencia de
dicogamia o adicogamia (Lloyd y Webb, 1986) (entre las pocas especies de cactaceas
con dicogamia esta Ferocactus histrix, en donde hay protandria (del Castillo 1994)), la
presencia de néctar y la variacion en el niimero de l6bulos de los estigmas (Arreola-
Nava, 1997; F. histrix, del Castillo, 1994; M. curvispinus, Nassar y Ramirez, 2004). Sin
embargo, una diferencia es que presentan hercogamia, en la cual los pistilos tienen una
mayor longitud que los estambres, en contraposicion a los pocos reportes de hercogamia

en flores actinomorficas dentro de la familia (M. curvispinus, Nassar y Ramirez, 2004).
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Segun la hipotesis de la interferencia sexual, la hercogamia, considerada como una
adaptacion que disminuye la autopolinizacion, en algunos casos no evita por completo
la autocruza (Barrett, 2003) (ej. M. curvispinus, Nassar y Ramirez, 2004). En casos
como A. fissuratus en que existe hercogamia y posiblemente un sistema de
incompatibilidad (secciéon 5.3), dicha hipdtesis sugiere que la hercogamia es una
adaptacion que minimiza la interferencia entre los oOrganos sexuales de la flor
hermafrodita.

Hay una correlacion positiva entre el tamafio de la planta y las flores producidas, ya
que las plantas con mas de 10 cm de didmetro producen hasta cuatro flores. Esto
también se presenta en otras especies de cactaceas (Echinomastus erectrocentrus,
Johnson, 1992; Ferocactus cylindraceus y F. wislizenii, McIntosh, 2002), y se relaciona
principalmente con el volumen, que es una medida relacionada con la cantidad de agua
y recursos que una planta puede contener al ser de mayor tamafo (Crawley, 1997). En
especies que viven en ambientes aridos, sometidas a estrés hidrico, como los agaves y
las cactaceas, la produccion de estructuras florales puede estar determinada por la
cantidad de agua disponible, o aquélla que la planta puede contener en su tejido. Una
vez formadas, éstas estructuras transpiran un volumen importante de agua, desde el
estado de boton hasta el de fruto, suponiendo una pérdida considerable para la planta
(6% en Ferocactus acanthodes) (Nobel, 1988). Las plantas en A. fissuratus comienzan a
ser reproductivas cuando alcanzan alrededor de 4 cm de didmetro y la mayoria de ellas
presentan de una a tres flores.

5.2 Sistema de apareamiento y 5.3 Sistema de cruza

Segun el OCI (Cruden, 1977), el sistema de apareamiento de A. fissuratus es xen6gamo,
similar a lo observado en otras especies del género (Sanchez-Mejorada et al., 1986) y de
la familia (Cuadro 10). Las especies xendgamas obligadas requieren de polinizadores
que transporten el polen de una flor a otra en individuos genéticamente diferentes y asi
lograr una polinizacion efectiva que produzca progenie viable (Cruden, 1977). Esto
concuerda con los resultados de las polinizaciones controladas, donde la produccion de
frutos en los tratamientos de autopolinizacion fue nula o muy baja y en los tratamientos
de polinizacion cruzada hubo significativamente mayor fructificacién. De acuerdo a la
relacion P/O el sistema de cruza es xenogamia facultativa, categoria que describe
especies autocompatibles y que presentan protoginia u homogamia (Cruden, 1977).
Dado que en A. fissuratus es homodgama y puede haber algin sistema de

autoincompatibilidad, la relacion P/O no coincide con estas caracteristicas. Sin
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embargo, segun las polinizaciones controladas, es una planta que requiere de
polinizadores para producir frutos y semillas, ya que no hubo frutos del tratamiento
autocruza natural.

En el experimento de polinizaciones controladas hubo mayor proporcion de frutos
en los tratamientos de polinizacion cruzada (entrecruza, 20.45%; control 53.29%;
suplemento de polen, 57.35%) que en los de autopolinizacién (autocruza manual,
1.49%; autocruza natural, 0%) lo que sugiere que el sistema de cruza de A. fissuratus es
de entrecruza y posiblemente posea algun sistema de autoincompatibilidad, como se ha
reportado para otras cactidceas globosas (Johnson, 1992; Bowers, 2002). La baja
produccion de frutos y semillas en el tratamiento entrecruza en relacion con la del
tratamiento control puede deberse a que las flores no fueron polinizadas durante el
periodo de mayor receptividad del estigma, no se us6 polen suficiente o la flor fue
dafnada durante la manipulacion.

La produccion de un fruto de autocruza con tantas semillas como en el tratamiento
control, abre la posibilidad de que haya algunos individuos autocompatibles en la
poblacion. Un caso similar es el de Mammillaria grahamii, donde la produccion de
semillas de un Unico fruto de autocruza fue un poco mas alta que en los de entrecruza
(281 semillas y 208+45 semillas, respectivamente); no obstante, ninguna de las semillas
de autocruza germind, con lo cual se concluye que la especie es de entrecruza obligada
(Johnson, 1992). No se ha logrado germinar las semillas de A. fissuratus, lo que sugiere
algun tipo de latencia, un fendmeno de serotinia dentro de los tubérculos de la planta o
bien, que hayan sido colectadas antes de que se terminara su maduracion en el fruto (M.
en C. M. Rojas, com. pers.).

La entrecruza obligada es comin en las cacticeas (Anderson, 2001; Pimienta-
Barrios y del Castillo, 2002) (Cuadro 10) y se ha encontrado en algunas globosas de la
tribu Cacteae (subfamilia Cactoideac), a la que pertenece A. fissuratus como
Echinomastus erectrocentrus (Johnson, 1992), Mammillaria grahamii (Bowers 2002),
Sclerocactus polyancistrus, Coryphantha robbinsorum, C. scheeri var. robustispina y
(May, 1994; Schmalzel et al., 1995 y Roller, 1996, respectivamente, citados en Bowers,
2002). Esta tendencia esta relacionada con su forma de vida, ya que se ha reportado que
para las especies perennes y longevas, existe una mayor tendencia a la entrecruza. Las
especies perennes tienden a acumular mas mutaciones durante su ciclo de vida (carga
genética) y la depresion endogdmica es muy alta; sin embargo, estas mutaciones pueden

eliminarse durante cada evento de reproduccién por medio de la entrecruza. En estas
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especies, €s comun encontrar mecanismos que favorecen la entrecruza, tales como los
sistemas de autoincompatibilidad (SI), la hercogamia y la dicogamia (Barrett, 1996).

En la familia Cactaceae se han encontrado algunos de estos mecanismos. De éstos,
A. fissuratus presenta hercogamia homomorfica, ya que los pistilos tienen en general
una longitud mayor que los estambres. En cuanto a los mecanismos genéticos, se ha
reportado la presencia de SI en Cactoideae, subfamilia a la que pertenece Ariocarpus
(Boyle, 1997), por lo que no se debe descartar la presencia de estos sistemas en A.
fissuratus como mecanismos que eviten la autocruza. De presentarse estos SI, tendrian
implicaciones en i) ser una barrera que evita la autocruza, aun mas efectiva que la
hercogamia homomorfica (aunque existe la posibilidad de que haya algunos individuos
autocompatibles) y ii) en caso de una disminucion en la diversidad genética de la
poblacion debido a reduccion en los nimeros poblacionales, disminuiria en nimero de
alelos S, con lo cual las probabilidades de una entrecruza exitosa bajarian y en
consecuencia la produccion de frutos y semillas.
5.4 Fertilidad
La produccion de frutos en A. fissuratus es mas baja en comparacion con otras cactaceas
(70.53 £ 6.12, & £ e.e.; Johnson, 1992; Mandujano et al., 1996; Valiente-Banuet et al.,
1997; Negron-Ortiz, 1998; Pina, 2000; Bowers, 2002; MclIntosh, 2002; Clark-Tapia y
Molina Freaner, 2004; Nassar y Ramirez, 2004; Dore et al., 2006; Oaxaca-Villa et al.,
2006) (57.6 £ 33 %, & * d.e., Carrillo, 2006). Dado que no se encontr6 limitacion por
polen, la baja produccion de frutos y semillas puede relacionarse con limitacion en los
recursos destinados a la reproduccion (Stephenson, 1981; Obeso, 2002). Esto concuerda
con los datos del esfuerzo reproductivo, donde plantas mas grandes son capaces de
formar mas flores que plantas pequefias.
5.5 Sindrome de polinizacion y produccién de néctar
La familia Cactaceae tiene como caracteristica reproductiva que la mayoria de las
especies tienden a la entrecruza y, aunque presentan flores hermafroditas, muchas de
ellas no pueden autofecundarse; para ello requieren de vectores bidticos que transporten
el polen entre individuos. Dentro de la familia se han descrito diferentes sindromes de
polinizacion. En las cacticeas columnares un sindrome comunmente descrito es la
quiropterofilia (Valiente-Banuet et al., 1997; Nassar et al., 1997); en el género Opuntia
y otras cactaceas globosas los sindromes que predominan son por melitofilia

(Mandujano et al., 1996; Pimienta-Barrios y del Castillo, 2002) y en un menor grado el
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de ornitofilia (Pimienta-Barrios y del Castillo, 2002; Nassar y Ramirez, 2004) (Cuadro
10).

El sindrome floral determinado en A. fissuratus es melitofilia, el cual es comun en la
familia (Pimienta-Barrios y del Castillo, 2002; Reyes-Agiiero et al., 2006) (Cuadro 10).
Los caracteres florales que corresponden al sindrome de polinizacion por abejas son la
antesis diurna, el color rosa, la profundidad media de la flor, la simetria actinomorfica,
asi como la presencia del néctar y polen como recompensas.

Las visitas de polinizadores a las flores comienzan alrededor de las 10:00 (Fig. 15) y
la méxima frecuencia se encuentra a las 12:00 para ambos dias de vida de la flor. Las
abejas que visitan mas a A. fissuratus son de la especie Apis mellifera (abeja europea),
seguida de dos morfoespecies de himendpteros (no identificados) y abejas chicas
(Megachilidae sp. y Lasioglossum sp.); las visitas de Diadasia sp. y de mariposa son
muy pocas. La conducta de los visitantes es variable y, de acuerdo a las observaciones,
aquéllos que podrian ser polinizadores efectivos son las abejas Apis mellifera y
Diadasia sp., dado que realizan contacto entre los estambres y los estigmas de la flor
durante la visita. Cada una de las especies puede tener diferente contribucion a la
produccion de frutos; para evaluarlo, seria necesario realizar observaciones de la
conducta y el nimero de visitas por cada especie de abeja. Los otros visitantes, como las
abejas chicas y los dipteros no realizan este contacto, aunque podrian promover que los
estambres y los estigmas de la misma flor se toquen.

Las especies Diadasia sp., Megachilidae sp. y Lasioglossum sp. pertenecen a
géneros y familias que han sido reportadas como polinizadores de otras cactaceas
(Beutelspacher, 1971; Mandujano et al., 1996; Plasencia, 2004). El polinizador mas
abundante de A. fissuratus, A. mellifera es una especie introducida, que puede afectar la
abundancia y el patron de forrajeo de especies nativas, como los otros polinizadores de
A. fissuratus. No obstante la alta abundancia de estas abejas en algunos sistemas de
polinizacion, A. mellifera puede no ser un polinizador tan efectivo como algunas
especies nativas (Butz, 1997).

Comparando los frutos y las semillas promedio por fruto de los tratamientos
suplemento de polen y control, no hay diferencias significativas, lo cual sugiere que no
hay limitacion de polinizadores; es decir, que realizan una transferencia 6ptima de polen
entre las plantas. Dado que no todos los dvulos se desarrollan a semilla, ésta limitacion

en la reproduccion podria atribuirse a restricciones en los recursos de la planta (Kearns e
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Intuye, 1993), como agua, nutrientes o espacio, dada la morfologia del ovario
(Stephenson, 1981; Obeso, 2002).

Sin embargo, la presencia de una cantidad de néctar similar en flores aisladas de
polinizadores y en flores disponibles a ellos de manera natural, indica que las flores
producen mas néctar del que es consumido, lo que sugiere que hay menos visitas de las
esperadas; es decir, un déficit de polinizadores.

Ya que A. fissuratus no puede autopolinizarse, la pérdida de una o mas especies de
polinizadores o la disminucién en su abundancia, afectaria la produccion de semillas, y
podria presentarse limitacion por polen. Aunque el sistema podria presentar cierto nivel
de resiliencia por la participacion de varias especies de abejas en la polinizacion
(Johnson y Steiner, 2000), no es posible saber cudles serian los efectos directos de la
pérdida de polinizadores en la reproduccion de esta poblacion.

5.6 Florivoria

Las diversas hipotesis propuestas para explicar la floracion en masa se relacionan con
una mayor atraccion de polinizadores y un escape a la depredacion de las estructuras
reproductivas (Janzen, 1967; 1976; Dominguez, 1990). La floracion masiva puede
constituir una fuente efimera de néctar, de modo que favorece la atraccion de un gremio
amplio y variado de polinizadores (Janzen, 1967; Gentry, 1974). La hipdtesis del escape
a la depredacion sefiala que la reproduccion en sincronia da lugar a una alta densidad de
frutos y semillas en un corto tiempo, de tal manera que los efectos de la depredacion de
estas estructuras son amortiguados, permitiendo que una proporcion importante escape a
ellos (Janzen, 1971); esto se ha observado en diversas especies que presentan altos
porcentajes de perdida de flores y semillas por heribivoria, la cual es mayor en los
individuos que se reproducen al inicio o al final de los picos de floracion (Pettersson,
1991). En A. fissuratus no se ha observado depredacion importante en semillas o en
frutos, pero si en las flores. También se ha reportado que la florivoria puede tener un
efecto negativo en la atraccion de polinizadores cuando ésta es muy alta (ca. 55-64%) y
por lo tanto en la produccion de semillas (Sanchez-Lafuente, 2007), estos porcentajes de
florivoria son similares a los observados en A. fissuratus, por lo que seria interesante
explorar si el éxito reproductivo de esta cacticea se incrementa al protegerla de
herbivoros. Por ejemplo, Leavitt y Robertson (2006) encontraron que en las poblaciones
de Lepidium papilliferum (Brassicaceac) el consumo de la corola por parte de

escarabajos reduce 36 % la produccion de frutos y semillas.
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5.7 Depresion por endogamia

Los valores de depresion por endogamia van de 0 a 1, donde los valores mas cercanos a
cero indican que la depresion por endogamia es baja y los mas cercanos a 1 indican que
es alta (Cruden, 1977). En otras cactidceas se han encontrado niveles de depresion
endogamica variables, tanto en la produccion de frutos como de semillas (Cuadro 10).
Por ejemplo, en Grusonia bradtiana hay baja depresion por endogamia a nivel de
frutos, pero es alta en la produccion de semillas (6=0.27 en frutos y 6= 0.88 en
semillas; Plasencia, 2003), a diferencia de lo que sucede en A. fissuratus; en otros casos,
la depresion endogdmica mas alta es en las semillas, como en O. rastrera (6=0.87 en
frutos y 6=.4 en semillas; Mandujano et al., 1996). En A. fissuratus la depresion
endogdmica es resultado de autocruza, pero no se tiene evidencia de que exista via
geitonogamia. En los frutos de A. fissuratus, existe alta depresion por endogamia
(0=0.9271); esto significa que hay una disminucién en la adecuacion de la progenie de
entrecruza a nivel de formacion de fruto. No se presenta depresion endogdmica a nivel
de produccion de semillas, lo cual sugiere que una vez que se produjo un fruto de
autocruza, el numero de las semillas puede comportarse como las de entrecruza; sin
embargo, no se evaluaron otros aspectos de la adecuacion, ya que se ha encontrado
depresion endogdmica a nivel de germinacion de las semillas (por ejemplo,
Mammillaria grahamii (Bowers, 2002)). De acuerdo a lo anterior, esta especie es
predominantemente de entrecruza, por lo cual se requiere un nimero minimo de plantas
con genotipos diferentes para producir semillas viables y evitar los efectos de la
depresion endogamica.

5.8 Consecuencias evolutivas de los sistemas de cruza

Aunque algunos modelos predicen que el estado mas estable en los sistemas de cruza
son los extremos de autocruza y entrecruza absolutas, es claro que en las angiospermas
hay todo un continuo entre estos dos extremos (Barrett, 2003). En particular dentro de
Cactaceae, los sistemas de cruza tienden a la xenogamia y, dado que sus sistemas de
polinizacion son bidticos, reflejan una dependencia en los polinizadores, atin cuando no
todos los sistemas son especializados. Tanto hipotesis como evidencias empiricas
indican que los sistemas de cruza xendgamos producen individuos con mayor
adecuacion que los autégamos, teniendo un mejor desempefio de su progenie en el
ambiente. Adicionalmente, la entrecruza se ha relacionado con mayor variabilidad

genética (Bell, 1982; Eguiarte et al., 1999). Esto implica que las poblaciones que
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principalmente se entrecruzan, como la que se estudi6 de A. fissuratus, tendrian
mejores oportunidades de sobrevivir ante cambios drasticos en el ambiente o cuellos de
botella poblacionales.

Siguiendo el modelo de Charlesworth y Charlesworth (1990) donde se toma en
cuenta un umbral de 0.5 en la depresion endogamica para determinar la evolucion del
sistema de cruza a la xenogamia o la autogamia, A. fissuratus se encuentra mas cerca de
la xenogamia o entrecruza total, ya que tiene una 6 = 0.9271 en la produccion de frutos
por entrecruza. Eso significa que, dada la alta depresion endogémica que presenta (sobre
todo a nivel de formacién de frutos) o la autoincompatibilidad en la mayoria de la
poblacion, la poblacién se ve mas beneficiada al producir semillas por via entrecruza.
Aunque los modelos consideran que la depresion por endogamia es un pardmetro
estatico, no sucede asi en las poblaciones naturales, ya que cambia a la par de la
composicion genotipica de la poblacion, resultado precisamente del sistema de cruza
(Charlesworth y Charlesworth, 1990).

5.9 Consideraciones para la conservacion

Ariocarpus fissuratus es una especie cuya reproduccion es Unicamente por via sexual
por lo cual depende de este proceso para asegurar nuevos individuos a la poblacién. En
algunos ciclos de vida, ciertas fallas en la reproduccion originan baja produccién de
semillas; en el caso de a A. fissuratus, las causas externas que podrian afectar una
reproduccion exitosa son la depredacion de flores por parte de los escarabajos y la
presencia de disturbio antropogénico y ganaderia. Entre las causas internas estan la baja
produccion de frutos y semillas (en comparacion con otras especies de Cactaceae), 1o
cual no se ha explorado pero puede obedecer a limitacién de recursos en la planta.
Asimismo, aunque no se encuentran diferencias entre los tratamientos de suplemento de
polen y el control se observa una tendencia a que la produccion de frutos y semillas sea
mayor cuando hay suplemento, por ello habria que estudiar con detalle si hay limitacién
por polen.

A. fissuratus es una especie con sistema de apareamiento por xenogamia, lo cual
significa que tiene un sistema de cruza por entrecruza y requiere de polinizadores para
produccion de semillas. Si se afecta la disponibilidad de los polinizadores en la zona
podria tener como consecuencias la limitacion por polen o una baja calidad en las
semillas. Sin embargo, es necesario determinar cudl de las cuatro especies tiene una

mayor contribucion a la produccion natural de semillas.
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La presencia de un nimero minimo de plantas en la poblacion con las cuales
realizar una polinizacion cruzada es indispensable en esta especie, sobre todo
considerando que la produccion de semillas es el Uinico medio para reclutar nuevos
individuos a la poblacion, de las cuales un numero bajo logra establecerse en el medio
natural y desarrollarse en un individuo reproductivo. Ademads, esta especie estd
considerada como amenazada, por lo que un plan de conservacion ex Situ requeriria de
un numero minimo de plantas para lograr la continuidad. En este aspecto, para
determinar un niimero viable poblacional se requieren analisis de diversidad genética
dentro de la poblacion y entre poblaciones. Debido a la alta proporcion de frutos de
autocruza abortados y a la posible presencia de un sistema de autoincompatibilidad, una
disminucién en los nimeros poblacionales y/o en la disponibilidad de polinizadores, ya
sea por destruccion de su habitat o por sobrecolecta, ya que durante este estudio
pudimos constatar que 1% de las plantas marcadas para usarse en los experimentos
fueron removidas por colectores legales o ilegales, estas actividades sin un monitoreo

estricto pueden poner en riesgo la continuidad de la poblacion.
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Cuadro 10. Comparacion de atributos reproductivos en diferentes especies de Cactaceae.

Especie Formade Periodo de Sistemade  Depresién Sistema de Sindrome de  Longevidad Produccion Produccion

vida floracion* cruza endogdmica  apareamiento polinizacion floral (dias) de frutos (%) de semillas

(Cruden,
1977)**
Ariocarpus Subglobo-  Octubre En Si (frutos) Xenogamia Melitofilia 1-2 53.3 69.79
fissuratus sa (59.3%)
Echinomastus Globosa Marzo-abril En (SD) No Xenogamia Melitofilia 1-2 95 ~100%
erectrocentrus
(Johnson, 1992).
Escontria Columnar  Todo el afio En (SI) No Xenogamia Melitofilia, 1 50 ?
chiotilla (febrero y ornitofilia (y 70
(Oaxaca-Villa et julio) otros
al., 2006). visitantes
florales)

Ferocactus Columnar  Marzo-junio, En Si Xenogamia ? 2 54 575+255
cylindraceus pequeiia esporadica- 65 (x+d.e.)
(MclIntosh, sin mente julio-
2002). ramifica- octubre

¢ion, no

clonal
F. histrix (del Febrero-junio  En ? Xenogamo Melitofilia 4-6 ? ?
Castillo, 1994) (marzo-abril) facultativo
F. robustus (Pifia, Cespitosa  Todo el afo; Mixto Si (frutos, Xenogamia Melitofilia 2 65 3234+27.9
2000) clonal (agosto y semillas y facultativa (X+e.e.)

septiembre) germinacion)

F. wislizenii Columnar  Julio-agosto En Si Xenogamia ? 2 94 748+500
(Mclntosh, pequena 96 665+381
2002). sin 759+305

ramifica- (x+d.e.)

cion, no

clonal
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Especie Formade Periodo de Sistemade  Depresién Sistema de Sindrome de  Longevidad Produccion Produccion
vida floracion* cruza endogdmica  apareamiento polinizacion floral (dias) de frutos (%) de semillas
(Cruden,
1977)**
Grusonia Mayo-junio Mixto Si Xendgamo Melitofilia 1 ~80 ~72%
bradtiana facultativo
(Plasencia, 2004)
Mammillaria Globosa Marzo- En (SI) No Xenogamia Melitofilia 1-2 ~78 149+45
grahamii septiembre
(Bowers, 2002). (con263
picos de
floracion)
Marginatocereus Columnar  Febrero-mayo En No Xenogamia Quiroptero- 1 454 102.12+9.21
marginatus (Dore filia y (X+e.e.)
et al., 2006) ornitofilia
Melocactus Globosa, Todo el afio; Mixto ? Xenogamia Ornitofilia y 1 76 280.3(11.8)
curvispinus no clonal (mayo-julio, facultativa melitofilia 90 290.4(11.7)
(Nassar y septiembre- (} +e.e.)
Ramirez, 2004). octubre) >73%,
Neobuxbaumia Columnar  Marzo-agosto  En (SI) No Xenogamia Quiroptero- 1 (nocturna) 100 552495
macrocephala ramifica- (abril) filia y otros (X+d.e.)
(Valiente-Banuet da visitantes
etal., 1997)
N. mezcalaensis  Columnar  Abril-junio; En (SI) No Xenogamia Quiroptero- 1 (nocturna) 100 496+104
(Valiente-Banuet no (abril) (dioica) filia y otros ( X +d.e.)
etal., 1997) ramifica- visitantes
da
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Especie Formade Periodo de Sistemade  Depresién Sistema de Sindrome de  Longevidad Produccion Produccion
vida floracion* cruza endogdmica  apareamiento polinizacion floral (dias) de frutos (%) de semillas

(Cruden,
1977)**

Opuntia rastrera Marzo-junio Mixto Si Xendgamo Melitofilia 1 80.6+0.07 208+0.13

(Mandujano et (abril) facultativo 92.74+0.04 (Exe.e.)

al., 1996) (E-’:I:e.e.)

O. robusta (del Marzo-mayo  Mixto No Xendgamo Melitofilia y 1-2 ? ?

Castillo y facultativo coleoptero-

Gonzalez- (distilia) filia

Espinosa, 1988).

0. Clonal Diciembre- Agamos- No Autogamia Hormiga 1-2 <l <1%

spinosissima abril permia (visitante

(Negron-Ortiz, floral por el

1998). polen)

Stenocereus Columnar  Agosto- En (SI) No Xenogamia Melitofilia y 1 (nocturna) 3-13 <300

eruca (Clark- clonal octubre esfingofilia

Tapia y Molina-

Freaner, 2004).

Turbinicarpus. Globosa Todo el afio; En ? Xenogamia Melitofilia 2 65% 3742 (X *e.e.)

horripilus cespitosa (marzo)

(Matias-Palafox,

datos no

publicados)

? No se menciona en el articulo y no es posible deducirlo
(SI) indica la presencia de autoincompatibilidad

* Entre paréntesis se sefala el pico o los picos de floracion.

** Se definio el sistema de apareamiento segun las caracteristicas establecidas para cada categoria segiin Cruden (1977) (Cuadro 1).

Sistema de cruza En= entrecruza, SI= Incompatible y Mixto.
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Anexo 1. Sindromes de polinizacion (o florales). Modificado de Wyatt (1983).

7. Anexo

Sindrome y Antesis Color Olor Formadela Recompensas
agente de flor
polinizacion
Cantarofilia Diay noche Usualmente Fuerte, frutalo Planaoen Polen
(escarabajos) palido aminoide formade
tazon,
actinomorfica
Sapromiofilia  Diay noche Purpura, Fuerte, de Poco profunda  Ninguna
(moscas marrén o proteina en (excepto si hay
carrofieras o verdoso descomposicion  trampas),
de estiércol) actinomorfica
Miofilia Diay noche Variable Variable Poco profunda  Polen, néctar o
(moscas) osin ninguna
profundidad,
actinomorfica
Esfingofilia Nocturnao  Blanco o Fuerte, Horizontal o Abundante
(esfingidos) crepuscular  verde usualmente colgante; néctar, cubierto
palido dulce profunda,
tubular
estrecha o con
nectario
Melitofilia Diay noche Variable, no Usualmente Poco profunda  Néctar y polen,
(abejas) o diurnas totalmente  dulce osin descubiertos o
rojo profundidad,  cubiertos
actinomorfica
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Sindrome y Antesis Color Olor Formadela Recompensas
agente de flor
polinizacion
Falaenofilia Nocturna o Blanco o Fuerte, dulce Horizontal o Néctar, cubierto
(polillas) crepuscular  verde colgante;
palido tubular,
actinomorfica
Psycofilia Dia y noche Rojo Fuerte, dulce Erecta, Néctar, cubierto
(mariposas) o diurna brillante, usualmente
amarillo o actinomorfica
azul
Ornitofilia Diurna Rojo Ninguno Profunda, Néctar
(aves) brillante tubular amplia abundante,
0 con nectario; cubierto
actinomorfica
0 zigomérfica
Quiropterofilia Nocturna Palido, Fuerte, Tazon 0 Néctar y polen
(murciélagos) blanco o fermentado cepillo, abundantes,
verde actinomorifca  descubiertos
0 zigomérfica

Tomado de Wyatt, 1983. En: Real, L. (ed.) Pollination Ecology.
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Anexo 2. Tratamientos de polinizacion.

Autocruza manual

Entrecruza

Control

Autocruza natural Suplemento de polen
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Anexo 3. Comparaciones de la produccion de néctar entre tratamientos y dias de vida de las

flores.

t P g.l n

Embolsadas vs. no -0.28458 0.7768 72 74
embolsadas (flores de primer
y segundo dia) (Fig. Al)

Embolsadas vs. no 0.255 0.7994 53 55
embolsadas (flores de primer
dia) (Fig. A2)

Embolsadas vs. no 0.346 0.7466 17 19
embolsadas (flores de segundo
dia) (Fig. A3)

Embolsadas vs. no 1.985 0.0548 36 38
embolsadas (medidas
repetidas) (Fig. A4)
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Fig. Al. Produccion de néctar entre flores embolsadas (1) y no embolsadas (2). n=74 flores.
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Fig. A2. Produccion de néctar en flores de primer dia embolsadas (1) y no embolsadas (2). n=55

flores.
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Fig. A3. Produccién de néctar en flores de segundo dia embolsadas (1) y no embolsadas (2).

n=19 flores.
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Fig. A4. Produccion de néctar de 19 flores en el primer dia de vida (1) y en el segundo dia (2).

En este caso existe una diferencia marginalmente significativa (P=0.0548).
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