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Resumen

El estudio de aspectos reproductivos en especies amenazadas, aporta informacién sobre facto-
res que pueden afectar el éxito en la permanencia y el estado de conservacion de sus poblacio-
nes. En este trabajo, se reconocié la estructura poblacional y las caracteristicas de la biologia
reproductiva para Lophophora diffusa, una especie endémica del semidesierto queretano. Se
marcaron y midieron los individuos en una poblacién de Pefiamiller, Querétaro, México y a partir
de censos mensuales se describio el periodo de floracion. Se establecid el sistema de cruza y
de apareamiento, se describié el comportamiento de los visitantes florales para conocer el sin-
drome de polinizacién y se evalué la presencia de depresion por endogamia a partir del éxito

reproductivo (formacién de frutos y semillas).

La estructura poblacional indica la presencia de plantulas, juveniles y adultos, el 76% de los
individuos son solitarios y s6lo 24% presentan crecimiento clonal. El 42% de las plantas desa-
rrollaron flores y hay una relacion entre la cobertura y el nimero de estructuras reproductivas.
Al igual que otras cactaceas globosas, L. diffusa present6 un periodo de floracién largo de marzo
a julio, con mas flores abiertas para los meses de marzo y mayo. Las flores son diurnas y de
color blanco en su mayoria, con una longevidad de dos dias, presentan separacién espacial
entre las anteras y el estigma (hercogamia); la maxima apertura floral y receptividad de los 6r-
ganos sexuales ocurre entre las 11:00 y las 14:00, lo que coincide con la maxima actividad de
los visitantes florales, siendo principalmente abejas solitarias (Macrotera sp., Lasioglossum
(Dialictus) sp. y Augochlorella sp.) y una especie de escarabajo (Acmaeodera sp.), quienes son
los principales polinizadores, se registro6 florivoria por parte de chapulines (Lactista sp., Orphu-
lella sp. y Philocleon sp.). A partir del indice de entrecruza (OIC) y de la relacién polen/évulo se
establece que Lophophora diffusa tiene un sistema de cruza mixto, es una especie xendégama,
con demanda de polinizadores para la formacion de frutos, a pesar de que se habia reportado
como autoincompatible, el 8% del tratamiento de autocruza forzada fue exitoso, por lo que se

sugiere que hay un sistema de autoincompatibilidad parcial.

Por ultimo, se encontré depresién por endogamia en la poblacion, con un valor mas alto para
las semillas que para los frutos. La depresion endogamica en conjunto con el sistema de cruza
y el sistema de apareamiento tendra repercusiones en la estructura y variabilidad genética de
las poblaciones; la conservacion de Lophophora diffusa depende de la presencia de plantas

reproductivas y de las relaciones que se generen con los polinizadores, dispersores y florivoros.



1. Introduccion

1.1 Estructura poblacional y capacidad reproductiva

Los estudios de estructura poblacional a partir de establecer distintas categorias de tamafio,
nos permiten entender la dindmica que se ha generado dentro de las poblaciones asi como
la adecuacion de los individuos en el medio donde se desarrollan, reflejada en los atributos
de historia de vida como la reproduccion, el crecimiento y la supervivencia (Stearns 1992;
Godinez-Alvarez et al. 2003).

La estructura poblacional en las plantas se ve moldeada por condiciones intrinsecas de las
especies, como la produccion de semillas, la tasa de germinacion, la capacidad de generar
banco de semillas, el proceso de serotinia y si presentan o no crecimiento clonal (Silvertown
1987; Godinez-Alvarez et al. 2003). También se relaciona con las caracteristicas ambien-
tales, en zonas aridas se puede vincular con la oscilacién de la temperatura y las lluvias
eventuales, ademas de la disponibilidad de recursos (Nobel 1988; Valiente-Banuet & Ezcu-
rra 1991) y las interacciones planta-animal como la herbivoria (McAuliffe 1984; Cody 1993).
El establecimiento de nuevos individuos puede ser muy restringido por largos periodos de
tiempo, aun cuando exista la produccion de semillas de manera periddica (Jordan & Nobel
1981; Pierson & Turner 1998; Mandujano et al. 1998).

La tasa de crecimiento en las plantas, el momento en que los individuos comienzan a ser
reproductivos asi como el nimero de plantulas que puedan llegar a establecerse, depen-
deran de la asignacion de recursos que se le dé a cada proceso con el fin de que la pobla-
cion se regenere (Cody 1996), lo anterior se encuentra relacionado con los requerimientos
fisiol6gicos de las especies en las distintas etapas del ciclo de vida (plantula, juvenil, adulto).
En las cactaceas, la asociacion con nodrizas bidticas o abibticas puede favorecer las pri-
meras etapas de desarrollo, ya que las nodrizas regulan la temperatura y modifican las
caracteristicas del suelo aportando una cantidad de nutrientes y humedad mayores que en
espacios abiertos, generando asi sitios seguros para la germinacién y el establecimiento
(Franco & Nobel 1989; Valiente-Banuet & Ezcurra 1991; Valiente-Banuet et al. 1991).

Las cactaceas se caracterizan por presentar tasas de crecimiento lentas, densidades po-

blacionales reducidas y patrones de distribucion restringidos (Valverde et al. 2004; Esparza-



Olguin 2005), tanto la disponibilidad de nutrientes como la cantidad de agua pueden deter-
minar que los individuos permanezcan en una categoria de tamafio o pasen a la siguiente.
Los estudios de estructura poblacional ayudan a entender como se distribuyen los indivi-
duos en la poblacion de acuerdo a su edad, tamafio o estadio de desarrollo, y si la capaci-
dad reproductiva aumenta o disminuye a lo largo de las categorias de tamafio. En el caso
de cactaceas con crecimiento globoso se han reportado poblaciones con una distribucion
multimodal, conformada de pocos individuos en las ultimas categorias de tamafio al igual
que en las categorias de menor tamafio, lo que indica que posiblemente las poblaciones se
encuentran afectadas por el saqueo de los individuos mas grandes y que el reclutamiento
es poco comun, es decir, que se da de forma espaciada en el tiempo generando el estable-
cimiento de nuevos individuos a manera de pulsos. Ademas, en la mayoria de los casos la
capacidad reproductiva esté relacionada con el tamafio de las plantas, aumentando el na-

mero de flores y frutos en los individuos mas grandes (Godinez-Alvarez et al. 2003).

De esta forma se genera informacion que permite identificar a las categorias de tamafio con
mayor produccion de estructuras reproductivas (flores, frutos y semillas) y también a aque-
llas que son mas vulnerables dentro de las poblaciones. Tal informacion es sumamente

importante para fines de conservacién y aprovechamiento de las especies.

1.2 Lareproduccion en las plantas: sexual, asexual y clonal

Las plantas presentan una gran complejidad en cuanto a caracteristicas morfoldgicas v fi-
siolégicas que determinan su reproduccion, teniendo como principal objetivo la generacién
de nuevos individuos para asegurar su permanencia a través del tiempo. Se reconocen tres
tipos de reproduccién: sexual, asexual y clonal, de los cuales las plantas pueden presentar
uno en particular o diferentes combinaciones, dependiendo de las caracteristicas de cada

especie y de las interacciones biéticas y abiéticas (Barrett 2003).

i) Reproduccion sexual: Los gametos pasan por un proceso de meiosis y la fecundacion
ocurre con la unién del gameto femenino y masculino, a partir del cual surgen individuos
genéticamente diferentes a los progenitores. Se puede presentar autogamia (si los gametos
provienen del mismo individuo) o alogamia (si provienen de individuos diferentes), de esta

manera la alogamia ofrece mayor recombinacion genética y fomenta la persistencia de las



poblaciones en ambientes heterogéneos, ya que la variacién heredable genera éxito dife-
rencial (Bell 1982). Ademas, la reproduccion sexual permite eliminar mutaciones desfavo-
rables, al producir combinaciones genéticas todo el tiempo, contrario a las especies con
reproduccion asexual y tamafios poblacionales pequefios que acumulan mutaciones des-

favorables, reduciendo la adecuacion de los individuos (Muller 1964).

ii) Reproduccion asexual: Dentro de este tipo de reproduccion se encuentra la apomixis
(produccién de semillas de un genotipo idéntico al de la planta madre, sin pasar por el pro-
ceso de meiosis) y la automixis (involucra una pseudofecundacion del cigoto con otra célula
haploide de la misma planta madre) la reproduccion asexual se encuentra en aproximada-
mente el 10% de las plantas (Richards 1986). A pesar de que no hay recombinacion gené-
tica, ofrece algunas ventajas ya que se asegura la reproduccion en ausencia de polinizado-
res y al presentar formacion de semillas, éstas pueden dispersarse (Pimienta-Barrios & del
Castillo 2002).

iii) Reproduccion clonal: También llamada propagacion vegetativa, es importante aclarar
que no todos los autores consideran a ésta como una forma de reproduccién, sino como
una forma particular de crecimiento (Mandujano et al. 1998). Para el caso de angiospermas,
se estima que el 70% de las plantas presenta crecimiento clonal (Tiffney y Niklas 1985). La
propagacion puede surgir a partir de propagulos, estolones, bulbos, esquejes, tallos o rizo-
mas que dan lugar a un individuo idéntico a la planta madre, al que se conoce como ramet.
Al igual que en la reproduccién asexual, el crecimiento clonal tiene un costo relativamente
bajo debido a que no asigna recursos a la produccion de recompensas para los polinizado-
res, pero tiene una capacidad de dispersion muy limitada y no ofrece variabilidad genotipica
a los individuos, se ha encontrado que puede ser muy comdn en ecosistemas extremaos
pero predecibles, en donde resulta ventajoso conservar a los genotipos que han sido efi-

cientes en ese medio (Eguiarte et al. 1992).



1.3 Sistemas de cruza: entrecruza, autocruzay mixto

En angiospermas, los sistemas de cruza hacen referencia a la forma en que un individuo
transmite su informacién genética a la siguiente generacion, es decir, de qué manera se da
la transferencia de polen en las flores, dando como resultado la formacion de una semilla
(Richards 1986). Dentro de la reproduccién sexual se presentan tres tipos de sistemas de

cruza: entrecruza, autocruzay mixto.

i) Entrecruza: Se genera transferencia de polen de las anteras de una flor al estigma de una
flor diferente y de un individuo diferente, ocurriendo entonces entre individuos genética-
mente distintos (Richards 1986; Crawley 1997), este sistema de cruza resulta en una mayor
variabilidad genética, lo que propicia mayor supervivencia a largo plazo si se presentan
cambios en el ambiente, pero se requieren vectores que muevan el polen entre los indivi-

duos.

ii) Autocruza: Se presenta en plantas autocompatibles, si la transferencia de polen se da
de las anteras al estigma de una misma flor se conoce como autogamia, ya sea facilitada
por un vector o de manera auténoma, si la polinizacién se da dentro de una flor cuando esta
permanece cerrada se conoce como cleistogamia y si sucede dentro de un mismo individuo
pero en flores diferentes o entre individuos fisiolégicamente independientes pero provenien-
tes de la misma planta madre (en ramets de las especies clonales) se conoce como geito-
nogamia (Lloyd & Schoen 1992). Este sistema de cruza disminuye la diversidad genética y
si surgen cambios en el ambiente, la supervivencia de los individuos puede disminuir (LIoyd
& Barrett 1996).

iii) Mixto: Es referido asi si se presentan tanto la autocruza como la entrecruza y se reco-
noce como una forma de asegurar la reproduccién por cualquiera de las dos estrategias
(Wyatt 1983).



1.3.1 Sistemas de autoincompatibilidad

Los sistemas de autoincompatibilidad (S, por sus siglas en inglés) favorecen la variabilidad
genética en las poblaciones ya que promueven la entrecruza y evitan que la autopoliniza-
cién se lleve a cabo con éxito. Esto sucede por el rechazo del polen propio a partir de los
alelos S compartidos (S = self-incompatibility) que contienen componentes tanto masculinos
como femeninos, determinando la autoincompatibilidad entre un grano de poleny el estigma
de una flor al reconocer genotipos con el mismo alelo (de Nettancourt 1997; Barrett 1988).
La autoincompatibilidad puede ser gametofitica, si el grano de polen germina, pero el cre-
cimiento del tubo polinico es inhibido en el estilo; o esporofitica, si la germinacién del grano
de polen es inhibida en la superficie del estigma y el polen no logra entrar al estilo (Eguiarte
et al. 1992). Dichos sistemas pueden afectar la capacidad de regeneracién de las poblacio-
nes al restringir la produccion de semillas que puedan generarse por autocruza, y favore-
ceran la variabilidad genética siempre y cuando no exista limitacién por polen ni por recur-
sos (bidticos y abiodticos). En una poblacion con autoincompatibilidad, pueden encontrarse
algunos individuos con la capacidad de autocruzarse lo cual se conoce como pseudo-auto-
incompatibilidad o autoincompatibilidad parcial (de Nettancourt 1997), resulta interesante
conocer la presencia de estos sistemas en las poblaciones ya que repercute en la contribu-
cién genética que se establezca de una generacion a la siguiente. Un sistema de autoin-
compatibilidad estricto no permite la auto-fecundacion, generando siempre individuos ge-
néticamente distintos mediante la via sexual, mientras la autoincompatibilidad parcial per-
mite que ocurra autocruza o intercambio genético entre parientes muy cercanos, lo que
podria resultar en una baja adecuacion de los individuos (Charlesworth y Charlesworth
1987).

1.4 Sistemas de apareamiento

Los rasgos florales como el color, forma, tamafo, las recompensas ofrecidas a los poliniza-
dores, la presencia de guias de néctar y el aroma, asi como las particularidades en cuanto
a la disposicion de las funciones sexuales, determinan el sistema de apareamiento en las
plantas, lo cual esta vinculado de manera estrecha a los sistemas de cruza y a la capacidad
de dispersion del polen, es decir, si éste puede llegar a flores de individuos genéticamente

diferentes o limitarse a los estigmas de la misma flor o de flores cercanas como ocurre en
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la geitonogamia (Ornduff 1969). Se reconocen diferentes sistemas de apareamiento, los
cuales pueden determinarse a partir del indice de entrecruza de Cruden (OIC) (1977). El
indice toma en cuenta tres atributos florales: apertura floral, separacién temporal de las
funciones sexuales (dicogamia) y separacion espacial de los 6rganos sexuales (hercoga-
mia). El indice asigna valores para cada atributo, el valor final (la suma de los valores para
cada atributo) se reconoce dentro de alguna categoria de las cinco posibles: Cleistogamia
= 0, autogamia obligada = 1, autogamia facultativa = 2, xenégama facultativa = 3 y xen6-
gama obligada = 4 (Cuadro 1) (Cruden 1977; Dafni 1992). A continuacion se describen las
particularidades de cada tipo de sistema de apareamiento:

i) Cleistbgamo: La polinizacién ocurre en flores cerradas de individuos autocompatibles,

que estan estructuralmente especializadas para la autopolinizacion.

i) Autbgamo obligado: La polinizacion de una flor se lleva a cabo forzosamente con su

propio polen con o sin la presencia de vectores que lo promuevan.

iii) Autébgamo facultativo: Las especies tienden principalmente a la autopolinizacion, pero
también tienen capacidad de dispersar el polen mediante la presencia de vectores, para

depositarlo en estigmas de flores distintas.

iV) Xendgamo obligado: Las flores necesitan ser polinizadas por granos de polen que pro-
vengan de individuos distintos, en este sistema de apareamiento los individuos son estric-

tamente autoincompatibles.

V) Xenégamo facultativo: Se favorece el entrecruzamiento, sin embargo algunos individuos
tienen la capacidad de autopolinizarse si no se encuentran las condiciones necesarias para

la entrecruza.

Cuadro 1. Atributos florales tomados en cuenta para determinar el indice de entrecruza (OCI) (1977),

el resultado se genera a partir de la suma de todas las caracteristicas.

Aperturade Puntuacion Dicogamia Puntuacion Hercoga-  Puntuacion

la flor mia

<1 mm 0 Homogamia 0 Ausencia 0
1-2mm 1 Protoginia 0 Presencia
2—-6mm 2 Protandria 1

>6 mm 3




Los sistemas de apareamiento, también pueden ser evaluados a partir de la relacién po-
len/6vulos (P/O), este indice fue propuesto por Cruden (1977) estableciendo que las espe-
cies xen6gamas requieren de una gran cantidad de polen para estimular el entrecruza-
miento ya que mucho de este se perdera en el transcurso. Por otra parte, las especies
autégamas, presentan un mecanismo mas eficiente para transferir el polen por lo que no
necesitan producir una gran cantidad para que ocurra la polinizacion (Cuadro 2) (Dafni
1992).

Cuadro 2. Sistema de apareamiento estimado a partir del indice de entrecruza y la relacion po-
len/ovulo (P/O) (Cruden 1977).

Sistema de apareamiento olic Relacion P/O (Promedios)
Cleistbgamo 0 4.7:1
Autégamo 1 27.7:1
Autégamo facultativo 2 168.5:1
Xendgamo facultativo 3 796.6:1
Xenodgamo obligado 4 5859.2:1

1.5 Fenologiay sincronia floral

La fenologia reproductiva es un caracter de historia de vida que describe las manifestacio-
nes periddicas que ocurren en las plantas, como el inicio y patrén de floracion, fructificacion
y liberacion de semillas, asi como la duracion de cada etapa, lo cual se vincula con las

variables meteorolégicas y los cambios estacionales (Schwartz 2003).

Los estudios fenolégicos pueden abordarse a nivel de individuos, poblaciones o comunida-
des, el inicio de la floracion determina la estacionalidad de la reproduccion y ésta general-
mente coincide con el pico de disponibilidad de recursos tanto bidticos como abiéticos, la
tasa de floracion determina el tamafio del despliegue floral, mientras que la longevidad floral
se refiere a la duracion de apertura de las flores (Janzen 1971). Todos estos aspectos in-
tervienen en el éxito reproductivo de los individuos, a nivel de poblaciones se vincula con
factores como la deteccion por parte de los florivoros, la disponibilidad de parejas, la dispo-

nibilidad de polinizadores y el patron de floracion (Fenner 1985).



Se pueden presentar distintos patrones de floracién: i) Estable: se produce sobre un periodo
de tiempo prolongado y las plantas exhiben pocas flores por dia, ii) Cornucopia: ocurre por
un periodo de tiempo mas o menos largo, extendiéndose por varias semanas, en las cuales
las plantas exhiben un gran nimero de flores, iii) Masiva: las plantas producen una gran
cantidad de flores durante un periodo de tiempo muy corto y iv) Mdltiple: se dan varios

periodos de floracién a lo largo del afio (Gentry 1974).

A partir de los patrones de floracién, se reconocen dos grupos de plantas, aquellas que
exhiben sincronia y las que tienen una floracion asincronica. La sincronia floral ha sido ex-
plicada como una forma de promover una mayor atraccion por parte de los polinizadores
asi como de los dispersores, éste tipo de floracién también se puede presentar como una
forma para saciar a los florivoros y a los depredadores de semillas, ademas de que se
promueve el entrecruzamiento al tener una mayor cantidad de parejas disponibles (Janzen
1971; Gentry 1974).

Por su parte, en la floracién asincronica se favorece el movimiento de los polinizadores y
dispersores de semillas, el tiempo de exposicion de las flores es mayor y se puede dar en
varios momentos, con lo que se reduce el riesgo de presentarse durante condiciones ad-
versas para la polinizacién y dispersion. En poblaciones con una baja densidad y dispersion
amplia, o en especies donde no todas la flores ofrecen recompensas para los polinizadores,
la floracion asincrénica podria resultar ventajosa, aumentando las distancias de movimiento
del polen y reduciendo los encuentros entre polinizadores y flores sin recompensa, dismi-
nuyendo la frecuencia con la que los polinizadores reconocen el engafio durante su tiempo
de forrajeo (Gentry 1974).

Sin embargo, una floracion asincronica puede reducir el éxito reproductivo, si el despliegue
floral es muy bajo podria resultar en un nimero de parejas disponibles insuficientes para el
flujo de polen en la poblacion (Dieringer 1991; Dominguez & Dirzo 1995; Elzinga et al.
2007).

1.6 Visitantes florales: polinizadores y florivoros

El movimiento del polen viable entre las flores dard como resultado la polinizacion efectiva
en las plantas, la cual depende en muchos de los casos de la accion de los polinizadores
(Burquez & Sarukhan 1980). Las flores ofrecen distintas recompensas para atraer a los

vectores bidticos siendo los principales el polen y el néctar, pero también pueden ofrecer
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exudados estigmaticos, lugares de refugio o anidamiento, fragancias, entre otros (Simpson
& Neff 1983; Dafni 1984; Schiestl 2005). Las relaciones planta-polinizador se han recono-
cido como un complejo, en el que se encuentran especialistas obligados cuando una sola
especie de polinizador ofrece servicios de polinizaciéon a una sola especie de planta. En
este complejo también se encuentran las especies de plantas generalistas, con una varie-
dad de polinizadores que ofrecen servicios de polinizacion a varias especies de plantas
(Waser et al. 1996; Johnson & Steiner 2000; Fenster et al. 2004; Waser & Ollerton 2006).

Los sindromes de polinizacion se denominan a partir de caracteristicas florales como el
tamafio, la forma, el aroma y el color, como resultado de adaptaciones hacia algun tipo o
grupo de polinizadores (Vogel 1954; Faegri & van der Pijl 1979; Waser 1983; Fenster et al.
2004). Entre los sindromes de polinizacion bidtica se encuentran la quiropterofilia, ornitofilia,
cantarofilia, esfingofilia, melitofilia y falaenofilia. Particularmente, la melitofilia se refiere a la
polinizacion por abejas, las caracteristicas que presentan las flores melitofilas son antesis
diurna, coloraciones variables pero no totalmente rojas, la mayoria actinomorfas aunque
también se presenta en flores cigomorfas, con produccién de recompensas como néctar,
polen y esencias florales por las que son atraidas las abejas (Lloyd & Barrett 1996; Grimaldi
1999).

Dentro de éste grupo de polinizadores, se encuentran tanto especies generalistas como
oligolécticas. Las abejas pequefias se consideran como polinizadores que visitan un gran
numero de especies de plantas (subfamilias Halictinae, Megachilinae, Meliponinae), mien-
tras que las abejas de talla mediana y grande (subfamilias Anthophoridae, Euglossinae) han
sido reportadas como polinizadores oligolécticos (Janzen 1971). Por ejemplo, la abeja Ma-
crotera pipiyolin se considera especialista para Opuntia excelsa (Cactaceae) de donde ob-
tiene sus recursos (Rodriguez-Vélez y Ayala 2010) y se propone gue los géneros Diadasia
y Lithurge pueden haber evolucionado con el género Opuntia (Michener et al. 1994; Man-
dujano et al. 1996).

Es importante tomar en cuenta que las relaciones planta-polinizador son mucho mas com-
plejas y no son explicadas solamente a partir de los rasgos florales, se ha encontrado es-
pecies de plantas que son visitadas por una gama de polinizadores taxonémicamente di-
versos (Lamborn & Ollerton 2000) sin embargo, los sindromes de polinizaciébn son muy
utiles pues dan una idea general de las relaciones planta-polinizador y se puede recurrir a

ellos cuando no se cuentan con informacién directa de las especies.
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Ademas de la polinizacién, existen interacciones antagonistas durante la etapa reproductiva
de las angiospermas; entre ellas, las relaciones planta-florivoro disminuyen el desempefio
y la eficiencia del éxito reproductivo al causar dafios durante la floracion, los que pueden
disminuir la adecuacion de forma directa si dafian los 6rganos sexuales o indirecta si dafian
los segmentos exteriores de las flores reduciendo la atraccion de los polinizadores (Burgess
1991; McCall 2008), el dafio ocasionado dependerd de la edad o tamafio de la planta y de
la cantidad del tejido especifico que sea alterado (Valverde et al. 2005).

La ingesta de las estructuras florales representa una fuente de nutrientes, agua y nitrégeno
para los florivoros (Bandeili & Muller 2010). El consumo de estructuras florales por parte de
coleopteros y lepidépteros puede disminuir la produccion de semillas, porque las flores da-
fladas disminuyen la atraccion de polinizadores y no reciben tantas visitas en comparacion
con las flores que no son afectadas (McCall 2008; Rohde y Ashman 2010). En la especie
Opuntia microdasys (Cactaceae), las larvas del lepidoptero Olycella aff junctolineella con-
sumen las flores, los frutos y las semillas ocasionando un dafio en el 30% de estas estruc-
turas, mientras que el dafio por ortopteros también ha sido reportado en esta familia (e.g.,
Opuntia bradtiana, Plasencia-Lopez 2003; Turbinicarpus horripilus, Matias-Palafox 2011 y
Ariocarpus kotschoubeyanus, Arroyo 2014), afectando los segmentos exteriores y también
las estructuras reproductivas al consumir el polen e incluso las anteras y el estigma por

completo.

1.7 Depresion por endogamia

La depresion por endogamia ocurre cuando las cruzas se dan entre individuos relacionados
genéticamente y genera un incremento en el nimero de homécigos, dando como resultado
una disminucién en la produccién de semillas viables y en ocasiones una reduccién de bio-
masa, también puede afectar la etapa de germinacién y la resistencia al estrés; dicho de

otra forma, reduce la fecundidad y supervivencia de los individuos (Keller & Waller 2002).

En poblaciones donde los individuos solamente se reproducen por autocruza, se ha pro-
puesto que después de varias generaciones la carga genética que origina la depresion en-
dogéamica puede ser eliminada, a partir de la expresion y eliminacion de los alelos deleté-

reos presentes en el estado homacigo (Byers y Waller 1999). Si se trata de una poblacion
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con autocruza, los individuos heterocigotos tendran ventajas al generar mayor intercambio

de genes y por lo tanto mayor diversidad genética.

Contrario a lo que se espera en poblaciones con entrecruza donde ocurren autocruzas
eventuales, ya que las mutaciones homécigas deletéreas no se eliminan, permanecen en-
mascaradas en los heterdcigos resultando en niveles de depresion endogamica alta (Char-
lesworth & Charlesworth 1987; Barrett & Harder 1996; Muirhead & Lande 1997). A partir de
simulaciones por computadora se ha establecido que la depresion endogdmica puede afec-
tar mas a las poblaciones donde ocurren autocruzas ocasionales, siendo un factor que au-
menta el riesgo de extincion (Mills & Smouse 1994), esta fuerza evolutiva disminuye la ade-
cuacion de los individuos en una poblacion, haciéndolos susceptibles a la mortalidad debida
al ambiente (Reed et al. 2002).

1.8 Biologia de la reproduccién en la familia Cactaceae

La familia Cactaceae pertenece a la division Magnoliophyta y al orden Caryophyllales, (APG
1) (Stevens 2001). México es considerado como el centro méas importante de concentracion
de cactaceas y el pais con la mayor diversidad en América, de donde ésta familia es autoc-
tona (Ortega-Baes & Godinez-Alvarez 2006; Arias 1993; Hernandez et al. 2004). De
acuerdo a los datos proporcionados por Hunt (1999) se reconocen un total de 48 géneros
y 563 especies de las cuales alrededor del 80% se encuentran restringidas a limites territo-
riales (Hernandez & Godinez 1994; Guzman et al. 2003; Hernandez-Oria et al. 2007).

En la familia Cactaceae, las flores surgen de las areolas y por lo general son actinomorfas,
hermafroditas y presentan ovario infero, se encuentran cubiertas por el pericarpelo que
puede estar alargado longitudinalmente y puede presentar areolas, tricomas o bracteas.
Los estambres son numerosos, generalmente insertados en el tubo floral, el néctar es se-
cretado en la camara nectarial ubicada en la porcion basal del hipantio, el gineceo se com-
pone de una cavidad ovarica con numerosos ovulos y presenta un estilo que puede ser
huimedo o seco (Bravo-Hollis 1978; Anderson 2001).

A pesar de que los atributos reproductivos son fundamentales para entender la dinamica

de las poblaciones en especies raras hay pocos estudios que abordan este tema (Kearns
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e Inouye 1993) (e.g., Echinomastus erectocentrus var. acunensis, Johnson 1992; Ariocar-
pus fissuratus, Martinez-Peralta 2007; T. horripilus, Matias-Palafox 2007 y Mamillaria huit-
zilopochtli, Flores-Martinez et al. 2013). Se estima que solamente el 2% de las especies de
cactaceas han sido objeto de estudio de la biologia reproductiva (Mandujano et al. 2010).

Ademas de la reproduccion sexual, la propagacion clonal ha sido reportada comunmente
dentro de la familia Cactaceae, en especies con diversas formas de crecimiento (e.g., Lop-
hophora sp., Bravo-Hollis 1967; Ferocactus histrix, del Castillo 1994; Opuntia spinosissima,
Negron-Ortiz 1998 y Stenocereus eruca, Clark-Tapia & Molina-Freaner 2004). En cuanto a
los sistemas de cruza, la subfamilia Pereskioideae presenta predominantemente entre-
cruza, mientras que en las subfamilias Opuntioideae y Cactoideae se encuentran la en-
trucruza, autocruza y sistemas mixtos (Mandujano et al. 2010). Por ejemplo, para especies
globosas de la subfamilia Cactoideae, se ha reportado la entrecruza, con un sistema de
apareamiento xendégamo (e.g., T. horripilus, Matias-Palafox 2007 y Mammillaria grahamii,
Bowers 2002), mientras que en otras especies se presenta un sistema de cruza mixto y un
sistema de apareamiento xendgamo facultativo (e.g., Ferocactus robustus, Pifia 2000; O.
bradtiana, Plasencia-Lopez 2003 y Melocactus curvinispinus, Nassar & Ramirez 2004).

Los sistemas de autoincompatibilidad han sido determinados a partir de experimentos de
polinizacion encontrdndose en algunas especies (e.g., S. eruca, Clark-Tapia & Molina-Frea-
ner 2004; Neobuxbaumia macrocephala, Valiente-Banuet et al. 1997; E. erectocentrus var.
acunensis, Johnson 1992 y Escontria chiotilla, Oaxaca-Villa et al. 2006), sin embargo pocos
estudios han desarrollado experimentos de crecimiento del tubo polinico para determinar

gué tipo de autoincompatibilidad se presenta (O. bradtiana, Plasencia-L6pez 2003).

Ademas del hermafroditismo y la simetria radiada, la presencia de polen y néctar es comun
en la familia, la polinizacién se da por vectores bioticos, entre los que se encuentran lepi-
dopteros, coledpteros, dipteros e himendpteros. En cactaceas columnares, los polinizado-
res reportados son murciélagos, colibries y esfingidos (Valiente-Banuet et al. 1997; Fleming
et al. 1998; Nassar & Ramirez 2004), mientras que las abejas son importantes polinizadores
para las especies globosas (Nassar & Ramirez 2004; del Castillo & Gonzalez-Espinosa
1988) y las especies de antesis diurna como las pertenecientes al género Opuntia (Mandu-

jano et al. 1996). Algunos géneros de abejas reportados como polinizadores son Diadasia,
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Melissodes, Perdita, Ceratina, Lithurge y Agapostemon (Grant et al. 1979; del Castillo &
Gonzélez-Espinosa 1988; Plasencia-Lopez 2003).

Los estudios de biologia reproductiva son importantes, ya que a partir de estos se describen
eventos biol6gicos como el sistema de cruza, el sistema de apareamiento, la fenologia floral
y el éxito reproductivo de las plantas (Dafni 1992), en el caso de las cactaceas se ha esti-
mado que sélo una semilla en cada 13 millones puede llegar a establecerse y reproducirse,
presentando asi muy bajo o incluso nulo reclutamiento en algunos afios por la via sexual
(Mandujano et al. 2001), por lo que es necesario generar informacion acerca de las circuns-
tancias que puedan afectar el reclutamiento de nuevos individuos dentro de una poblacién
(Barrett 2003).

1.8.1 Antecedentes para el género Lophophora

Género Lophophora J.M. Coult.

Las especies de este género son conocidas como “peyote”, palabra proveniente del ndhuatl
Peyotl que hace referencia a “sedoso” o “capullo”. EI nombre genérico significa cacto que
lleva crestas, en alusién a las areolas que generalmente estan provistas de tricomas, son
plantas pequefias, globoso-aplanadas y solo presentan espinas en las plantulas, pero estas
son deciduas, su crecimiento puede ser simple o formando colonias. Presenta costillas muy
anchas y redondeadas, con pocos tubérculos bajos. Las flores se exhiben en el apice, son
pequefias y rotadocampanuladas, de coloracién blanco hasta con tintes rosas. El fruto es
claviforme, de color rosado hasta rojo y las semillas son de color negro, tuberculado-rugo-
sas (Bravo-Hollis 1967).

El género Lophophora pertenece a la subfamilia Cactoideae y esta relacionado con los gé-
neros Echinocactus, Pelecyphora, Ariocarpus, Thelocactus y Obregonia. Se distribuye en
las zonas aridas de la altiplanicie, en los estados de Chihuahua, Coahuila, Nuevo Leodn,
Tamaulipas, Zacatecas, San Luis Potosi y Querétaro, extendiéndose hasta el sur de Texas
y Nuevo México. Su ocurrencia esta asociada a planicies y lomerios, formando parte de la
vegetacion del matorral xerofilo junto con Larrea tridentata, Prosopis juliflora, Fouquieria

splendens, Agave lechuguilla, entre otros (Anderson 2001).
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La situacion taxonémica de este género no es clara debido a que presenta plantas con
distintas formas en las distintas etapas de desarrollo, por lo que han sido consideradas
como variedades e incluso como especies distintas, se han descrito 7 variedades de Lop-
hophora williamsii (Bravo-Hollis 1967) y actualmente se cree que el género forma un com-
plejo de cinco especies: L. alberto-vojtechii, L. diffusa, L. fricii, L. koehresii, y L. williamsii
(Terry 2008) (Fig. 1). Sin embargo, so6lo se reconocen dos especies que son L. diffusa
(Croizat) Bravo 1967 y L. williamsii (Lemaire ex Salm-Dyck) J.M. Voulter 1994. (Anderson
2001).
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Figura 1. Distribucién del género Lophophora. Fuente: Terry (2008).

El género tiene gran importancia ecolégica y cultural, siendo Lophophora williamsii la espe-
cie mas reconocida, debido a su utilizacién desde la época prehispanica en los cultos mé-
dico-religiosos a causa de sus efectos alucindgenos, esta especie cuenta con alrededor de
60 alcaloides siendo el mas importante la mescalina. Entre los grupos étnicos que utilizan
este cactus en sus rituales se encuentran los Huicholes, originarios de Jalisco, Nayarit, Du-

rango y Zacatecas, y los Tarahumaras, originarios de Chihuahua (Batis & Rojas-Aréchiga
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2002; Anderson 2001). Actualmente tanto L. diffusa como L. williamsi se encuentran inclui-
das en la NOM-059-SEMARNAT-2010 y en la lista roja de la IUCN debido a la extraccion y
comercializacion ilegal (Guzman et al. 2003; NOM-059-SEMARNAT 2010).

Los estudios de Lophophora diffusa han estado enfocados a describir las caracteristicas
morfolégicas y de distribucion (Anderson 2001). En lo referente a aspectos de germinacion,
se reporta un porcentaje del 60% en semillas con un pre-tratamiento de escarificacion, un
56% con pre-tratamiento de giberelina y del 51% en semillas sin un tratamiento previo (Tru-
jillo-Hernandez 2002).

A partir de un estudio relacionado con la dinAmica poblacional, se describe un patrén de
distribuciéon agregado para dos poblaciones, cuyas densidades son de 2.22 individuos/m?
para el municipio de Pefia blanca, Qro., y de 9.84 individuos/m? para el caso de Higuerillas,
Qro., ambas poblaciones tienen escasez de individuos en la categoria de juveniles (Alvarez-
Hidalgo et al. 1999). Ademas, se ha encontrado una asociacion entre Lophophora diffusa y
dos especies de arbustos que fungen como nodrizas (Larrea tridentata y Acacia sp.) (Zufiga
et al. 2005).

El trabajo mas directo de biologia reproductiva y estructura poblacional es el reportado por
Diaz (2013) en el que se encontré una escasez de plantulas y adultos, con una lambda (A,
tasa finita de crecimiento poblacional) promedio que indica una disminucién del 11% anual
de la poblaciéon. La especie fue reportada como autoincompatible al no encontrar frutos
provenientes de los tratamientos de autopolinizacién, la floracién se dio a finales de la pri-
mavera y durante el verano, las flores fueron polinizadas principalmente por himendpteros

y depredadas por ortopteros.
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2. Justificacion

En especies amenazadas, que presentan poblaciones pequefas o aisladas, los rasgos re-
productivos son importantes ya que pueden limitar las etapas posteriores a las de germina-
cion y establecimiento (Camargo-Smidt et al. 2006). El estudio de la biologia reproductiva
y la estructura poblacional en Lophophora diffusa permite entender el estado de conserva-

cién de sus poblaciones y los factores que afectan el éxito reproductivo de los individuos.
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3. Objetivos

Determinar la estructura poblacional y describir los aspectos relacionados
con la biologia reproductiva en una poblacion de Lophophora diffusa.

Generar un mapa de la poblacion.

Categorizar a la poblacion a partir de la cobertura y conocer el porcentaje de
individuos reproductivos en cada categoria.

Describir el periodo de floracion (inicio, duracién y nivel de sincronia).

Establecer el sistema de cruza y de apareamiento.

Determinar el éxito reproductivo a nivel individual, asi como determinar si

existe limitacién por polen.

Conocer la frecuencia y actividad de los visitantes florales (polinizadores y

florivoros) para Lophophora diffusa, asi como su identificacion taxonémica.

Comparar a los visitantes florales de Lophophora diffusa con los de dos es-
pecies de cactaceas (Thelocactus leucacanthus var. schmollii y Coryphantha

radians.

Determinar si hay depresion por endogamia en la poblacion.
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4. Metodologia

4.1 Especie de estudio

Lophophora diffusa (Croizat) Bravo

Esta especie pertenece al género Lophophora, subfamilia Cactoideae, Tribu Cacteae (An-
derson 2001). Fue reconocida como una entidad taxondémica independiente en el afio 1944
cuando Ledn Croizat incluyo su descripcion en la revista Desert Plant Life (Sanchez 2006).
Son cactaceas que presentan espinas deciduas sélo mientras son plantulas. Los individuos
son solitarios en su mayoria, aunque pueden llegar a formar grupos clonales, la epidermis
tiene una coloracién verde grisacea tintes amarillentos en ocasiones. Su tallo es globoso y
algo aplanado (de 2 a 7 cm de altura y de 5 a 12 cm de diametro), en época de secas los
individuos se contraen por la pérdida de agua y no sobresalen mucho del suelo. En estado
juvenil, presentan podarios escasos, grandes e irregularmente redondeados; en las plantas
mas longevas es comun encontrar la forma tuberculada, con tubérculos pentagonales o
hexagonales exhibiéndose un poco mas pronunciados y dispuestos en costillas, las areolas
son pequefias y presentan tricomas de color blanco que no alcanzan gran tamafio. Se ha
reportado que la floracién ocurre entre marzo y septiembre (Anderson 2001; Diaz 2013) y
que es una especie autoincompatible (Smith 2003). Las flores presentan coloraciones que
van desde el blanco siendo el mas comun, hasta con tintes rosados o con menos frecuencia
blanco amarillentos, con un tamafio promedio de 2.5 cm de largo y entre 1.3y 2.2 cm de
didmetro; el pericarpelo es verde sin espinas y el tubo receptacular blanco verdoso, con
escamas exteriores verdes de 2 a 6 mm de largo, lanceoladas con el apice provisto de una
espina; segmentos exteriores del perianto lanceolados y con el margen entero, blancos con
una linea media verde; los segmentos interiores del perianto se presentan en dos series
lineares, con el margen entero y el apice algo redondeado; estambres blancos con anteras
amarillas; estilo y I6bulos del estigmas blancos (Fig. 2). El fruto es claviforme de coloracion
rosa claro hasta rosa purpdreo al madurar, con semillas piriniformes y testa tuberculada
(Bravo 1967; Sanchez-Mejorada 1982; Zepeda 2010).

19



A diferencia de L. williamsii, las plantas de L. diffusa no forman costillas rectas y los podarios
son grandes, anchos y muy planos (sélo en ocasiones se elevan formando plantas tuber-
culadas), el caracter mas distintivo es que el cuerpo alcanza mayores dimensiones y es
mas suculento; la epidermis es muy delgada y de consistencia muy suave (Bravo 1967).
Lophophora diffusa cuenta con el basonimo de Lophophora echinata var. diffusa Croizat
1944 y con los sin6nimos: Lophophora williamsii var. diffusa (Croizat) G.D.Rowley 1979,
Lophophora diffusa var. koehresii Riha 1996, Lophophora viridescens (Halda) Halda 1997,
Lophophora williamsii var. koehresii (Riha) Grym 1997, Peyotl diffusus (Croizat) Sotomayor
Arredondo & Martinez-Méndez 2001, Peyotl koehresii (Riha) Sotomayor, Arredondo & Matr-
tinez-Méndez, 2001, Lophophora diffusa var. viridescens Halda 1997, Lophophora virides-

cens (Halda) Halda 1997, Peyotl viridescens (Halda) Sotomayor, Arredondo & Martinez-
Méndez 2001 (Sanchez 2006).

Figura 2. Individuo de L. diffusa en floracién. Foto: Oscar Sandino uerrero Eloisa.

Lophophora diffusa es conocida con los nombres de: peyote queretano, falso peyote y pe-
yote liso. Es una especie endémica del semidesierto Queretano. Tiene una distribucién geo-
gréfica limitada a Querétaro e Hidalgo ocupando un area aproximada de 775 km?, en la
depresion formada por el rio Estérax entre los 1000 y los 2000 m s.n.m. (Anderson 1996;
Sanchez 2006). Sanchez (2006) reporta que la ocurrencia de L. diffusa en Hidalgo se pre-
senta de manera marginal, en los limites del estado de Querétaro, en la localidad conocida
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como los Bafios de Xajha en el municipio de Zimapan. Las localidades registradas en Que-
rétaro son: La Florida, Cadereyta de Montes; Solidaridad, Pefiamiller; Mazatiapan, Pinal de
Amoles (Fig. 3) (INE-SEMARNAP 1999; Scheinvar 2004; Gomez-Hinostrosa et al. 2013).
La especie se desarrolla entre los matorrales arbustivos, constituidos en su mayoria por
individuos de Larrea tridentata, Fouquieria splendens, Mimosa sp., Acacia sp., Karwinskia
sp. y Bursera sp. (Zufiga et al. 2005; Diaz 2013); en los lomerios pedregosos con poca
inclinacién o depdésitos aluviales derivados de rocas calizas y lutitas, estos suelos se carac-
terizan por presentar un pH alto (7.6 a 7.8) y ser pobres en materia organica (Zamudio
1992).

S
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DE IGMACTO DE LA LLAVE
M Localidades registradas
para Lophophora diffusa

QUERETARD
DE ARTEAGA
HIDALGO

MEXICO
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Figura 3. Distribucién de Lophophora diffusa (modificado de Gémez-Hinostrosa et al. 2013).

A pesar de que existen instrumentos que dan proteccion indirecta a esta especie mediante
el programa de Manejo de la Reserva de la Biosfera Sierra Gorda (INE-SEMARNAP 1999),
no existen proyectos de manejo ni acciones especificas para su conservacion (Sanchez
2006). L. diffusa es considerada como una especie rara debido a su nicho ecoldgico espe-
cifico y su distribucion limitada, aun cuando localmente es abundante, se encuentra en
riesgo debido a la extraccion de sus individuos ya sea por los coleccionistas, para la obten-
cién de alcaloides con fines medicinales o para consumo por la atribucion errénea de pro-

piedades psicodélicas (Sanchez-Mejorada 1982; Anderson 1996; Hernandez & Godinez
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1994; Arreguin et al. 1997; Sanchez 2006). De acuerdo con Anderson (1996) las poblacio-
nes de esta especie presentan menor diversificacion en su acervo genético y un reducido
porcentaje de mescalina con tan sélo el 1.2 % del total de alcaloides, entre los que la peyo-
tina representa el 82%, éste alcaloide ha tenido uso terapéutico por sus propiedades anal-
gésicas (Smith 2003). Debido a estas condiciones y a la modificacién de su habitat, actual-
mente se encuentra en el apéndice Il del CITES (Anderson 2001), aparece como Amena-
zada (A) en la NOM-059-SEMARNAT-2010, reconociéndose como una especie prioritaria
para la conservacion (SEMARNAT 2014) y como Vulnerable para la [IUCN (IUCN 2007).

4.2 Descripcion del sitio de estudio

El proyecto se desarroll6 en la localidad El Agua de Angel, que se encuentra en el municipio
de Penamiller, Querétaro. En las coordenadas 20° 57’ y 21° 14’ latitud Norte y 99° 42’ y
100° 02’ longitud Oeste. El clima predominante es semicalido-semiseco resumiéndose
como BSchw (e) de acuerdo a la clasificacion de Képpen modificada por Garcia (1988). La
estacién Pefiamiller reporta una temperatura promedio anual de 21.7 °C. Las lluvias son de
abril a octubre, con picos en junio (81.9 mm) y septiembre (82.3 mm) y una precipitacion
anual promedio de 456 mm. El tipo de vegetacion que predomina es el matorral xeréfilo

microfilo (Fig. 4).

Figura 4. Sitio de estudio, El Agua de Angel, Pefiamiller, Querétaro. Foto: Maria Isabel Brisefio

Sanchez.
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4.3 Mapay censo de la poblacién

Con el fin de ubicar a los individuos que formarian parte del estudio fenolégico, se tomé una
muestra de plantas (sin un area en especifico), las cuales fueron etiquetadas mediante
alambre y chaquiras de colores, generando un cédigo de nimeros consecutivos, las marcas
fueron colocadas en el sustrato junto a cada planta mediante un clavo. Se obtuvo el mapa
de distribucién de los individuos, para lo cual se utilizé un sistema de coordenadas polares,
tomando un punto de referencia a partir del cual se midié el &ngulo por medio de una brajula
y la distancia con una cinta métrica hacia los demas individuos, los datos se convirtieron

posteriormente en coordenadas cartesianas X, y (Cuadro 3) (Zepeda 2010).

Cuadro 3. Férmulas para convertir coordenadas polares (angulo y distancia) a coordenadas x, y.

Coordenadas X y

Individuo 1 (tomado como x1=0 y1=0

punto de referencia)

Individuo 2 X2 = X1+ sen(angulo x distan-  y,=y; + cos(dnguloxdistancia)
cia)

Individuo n Xn+1 = Xn + Sen(angulox distan-  yn+1 = y1 + cos(angulox distan-
cia) cia)

4.4 Estructura poblacional y capacidad reproductiva

Se midio el didmetro de cada uno de los individuos con un calibrador vernier, para determi-
nar la estructura poblacional a partir de la cobertura en cm?, con la férmula del area del
circulo 1 (r?). Se realiz6 la distincién entre individuos solitarios y cespitosos (Fig. 5), consi-
derandose cespitosos si se encontraban dos o mas tallos con una distancia menor a 0.5 cm
entre ellos. En ese caso, se sumaron las coberturas de cada tallo para obtener la cobertura
total; se establecieron seis categorias de tamafio a partir de lo propuesto por Diaz (2013),
tomando en cuenta la cobertura a partir de la cual las plantas ya desarrollan estructuras
reproductivas y considerando el tamafio de las plantas con crecimiento vegetativo (Cuadro

4). El registro de la cobertura se obtuvo para el 2014 y 2015. Ademas, para cada uno de
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los individuos se registro la altura en cm y el numero de tubérculos para obtener los valores

promedio en la poblacion.

Cuadro 4. Categorias de tamafio en la poblacion de Lophophora diffusa a partir de la cobertura en

cm2,

Categoria de tamafio

Rango de cobertura

cm?
Plantula 0.1-3.0
Juvenil 3.1-10
Adulto 1 10.1-23
Adulto 2 23.1-38
Adulto 3 38.1-55
Adulto 4 >55
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Para cada categoria de tamafio se obtuvieron los porcentajes de plantas reproductivas, asi
como el porcentaje de frutos y el promedio de semillas producidas por fruto y por planta,
obteniendo asi los valores de fertilidad de los individuos (Matias-Palafox 2007; Martinez-
Ramos et al. 2015).

A v, ) LY
Figura 5. Individuo solitario (arriba) y cespitoso (abajo) de L. diffusa. Fotos: Oscar Sandino Gue-

rrero Eloisa.

4.5 Fenologiay sincronia floral

Se realizaron censos mensuales de septiembre del 2014 a noviembre del 2015 para cono-
cer la fenologia reproductiva y el pico de floracion de Lophophora diffusa (n = 420 indivi-
duos), en cada censo se registraba la presencia de botones, flores y frutos. Para conocer
el grado de sincronia presente en la poblacién, se calcul6 el indice de Marquis (1988) el
cual estima la sincronia tomando en cuenta tanto la intensidad como la duracion de la flo-

racion dada como:
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X

2X

proporcion de flores registradas en antesis en el tiempo t del nimero total de flores que

es la

Donde X: es el numero de flores registradas en antesis durante el tiempo t,

florecieron en el afio, n es el nimero de censos por afio y P es la proporcion de individuos

con flor censados durante el tiempo t.

Se realizé un andlisis de correlaciobn no paramétrica de rangos de Spearman Rho, para
determinar si existe una relacién entre el tamario de las plantas (cobertura cm?) y el esfuerzo

reproductivo (nimero de flores producidas) (Plasencia-Lopez 2003; Martinez-Peralta 2007).

4.5.1 Comportamiento y marcha floral

Se seleccionaron 27 flores de plantas diferentes tomadas al azar, de las cuales se estimo
la longevidad floral a partir del seguimiento desde la apertura hasta su cierre definitivo. Se
registrd la antesis para cada flor, midiendo el didmetro del perianto (cm) con un calibrador
vernier en intervalos de una hora (a partir de las nueve de la mafiana y hasta las seis de la
tarde cuando todas las flores estaban cerradas). También se emplearon microcapilares de
5 ul para colectar el néctar pero no se encontro presencia de ésta recompensa floral. Du-
rante estos mismos intervalos y con la ayuda de una lupa se registr6 el estado de los 6rga-
nos sexuales para establecer la existencia de dicogamia: i) la dehiscencia de las anteras se

considero presente cuando éstas presentaban aspecto granuloso debido a la liberacion de
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polen o bien cuando existia presencia de polen en el perianto, y ii) la receptividad del es-
tigma fue considerado presente cuando los l6bulos estaban totalmente abiertos. Se cons-
truyeron diagramas con los datos obtenidos para observar el comportamiento de las varia-
bles a través del tiempo (Martinez-Peralta 2007).

4.6 Sistema de cruza

Para determinar el sistema de cruza presente en la especie, realizaron los siguientes grupos

de polinizacion experimental méas el grupo control:

A) Grupo control: Flores marcadas que se dejaron expuestas a los polinizadores sin nin-

guna manipulacién (n = 28).

B) Entrecruza artificial: flores marcadas y aisladas de visitantes florales por medio de bol-
sas de tul. Las flores fueron polinizadas manualmente con un pincel, a partir de la mezcla

de polen de 10 flores diferentes a la muestra trabajada (n = 18).

C) Autocruza forzada: flores marcadas y aisladas de los visitantes florales por medio de
bolsas de tul antes de que abrieran, polinizadas manualmente con el polen proveniente de

la misma flor (n = 25).

D) Autocruza natural: flores aisladas de visitantes florales por medio de bolsas de tul antes
de que éstas abrieran, sin ninguna manipulacién con el fin de detectar si la especie es capaz

de autopolinizarse sin ayuda de un vector biético (n = 25).

E) Suplemento de polen: Flores expuestas a los polinizadores y a las cuales se adicion6

en el estigma una mezcla de polen de 10 flores diferentes (n = 18).

De todos los tratamientos se colectaron los frutos una vez que se encontraban maduros
(entre uno y dos meses), contando el nUmero de semillas para cada uno. El éxito reproduc-
tivo se analizo en relacion al fruit set y seed set, tomando el promedio de frutos y semillas
desarrollados por tratamiento. Los resultados obtenidos para el fruit set se compararon me-
diante un modelo log-lineal para proporciones con error tipo binomial, analizando las dife-
rencias entre tratamientos con pruebas de contrastes tipo t. Los datos de seed set fueron
analizados mediante un modelo generalizado usando error tipo Poisson para los conteos,
evaluando diferencias entre tratamientos mediante pruebas de contrastes tipo t (Crawley

1993). El analisis de datos se realiz6 mediante el paquete estadistico JMP 5.0.1 (SAS
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2001). A partir del fruit set para los tratamientos de polinizacion, se determiné el indice de

entrecruza (Mandujano et al. 2010).

Ademas del analisis descrito anteriormente, se tomo en cuenta el % de semillas producidas

a partir del grupo control (PO) entre el % de semillas producidas en el tratamiento de polen

suplementario (PS) para determinar si existe limitacion por polen L=1—UDO/PS)(Kearns

e Inouye 1993; Larson & Barrett 1999).

A partir del experimento de polinizacién, también se calcul6 el indice de entrecruza de Man-

dujano et al. (2010), a partir de la formula:
=W/ w+w)

En donde \\\/ representa la proporcién de frutos obtenidos por autocruzay \\[ representa

la proporcién de frutos obtenidos de entrecruza.

4.7 Sistema de apareamiento

Para conocer el sistema de apareamiento en la poblacién, se estimé el indice de entrecruza
de Cruden (OCI) (Cruden 1997) y la relacion polen/6vulo (P/O) (Cuadro 5). Para el OCI se
considero el didametro de la corola a la hora maxima de apertura registrada durante la mar-
cha floral (Mandujano et al. 1996), se categorizé el tamafio de la flor y se asigné un puntaje
como sigue: 0 = flores de 1 mm de diametro; 1 = flores de 1.1 a 2 mm de didmetro; 2 =
flores de 2.1 a 6 mm de diametro y 3 = flores de mas de 6 mm de didmetro. Para saber si
se presenta una separacion espacial entre los érganos sexuales (hercogamia) se tomaron
los datos obtenidos de la morfometria floral (Dafni 1992), realizada a partir de una muestra
de 25 flores de distintas plantas colectadas al azar y guardadas en frascos de pléstico que
contenia formaldehido-alcohol (FAA) para su conservacion, posteriormente en laboratorio
se diseccionaron y se realizaron las medidas necesarias (Cuadro 6, Fig. 6), para determinar
la existencia de diferencias significativas entre las longitudes de los pistilos y de los estam-

bres, los datos se analizaron con una prueba de t pareada. A partir de esto se asignaron O
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puntos si ho se presentaba hercogamia y un punto si se presentaba. La separacion temporal
entre los 6rganos sexuales (dicogamia), se determiné a partir de los datos tomados durante
la marcha floral, cuando se registrd el comportamiento de los érganos sexuales; a la pre-
sencia de homogamia se asigné un puntaje de 0, y a la presencia de protandria o protoginia

se asigno un punto.

Cuadro 5. Sistema de apareamiento estimado a partir del indice de entrecruza de Cruden (1977) y

la relacion polen/ovulo (P/O).

Sistema de apareamiento olic Relacién P/O (Promedios)
Cleistdgamo 0 4.7:1
Autégamo 1 27.7:1
Autégamo facultativo 2 168.5:1
Xendgamo facultativo 3 796.6:1
Xenbégamo obligado 4 5859.2:1

Para estimar la proporcion polen/évulos, se realiz6 el conteo de évulos totales por flor en el
laboratorio (utilizando las mismas flores de las que se obtuvo la morfometria), diseccio-
nando cada muestra y visualizandola con un microscopio estereoscépico, obteniendo el
namero promedio de évulos por flor. Se siguio el mismo procedimiento para obtener el nu-
mero de anteras por flor, adicionalmente se tom6 una muestra de 23 anteras de flores y
plantas diferentes colocandolas en microtubos de 1.5 ml, a cada tubo se adicion6 1 ml de
agua destilada y se homogenizé con un agitador vortex, del mililitro se tomaron alicuotas
de 100 pl para contar los granos de polen usando un microscopio estereoscopico hasta
contabilizar todo el volumen. A partir de estos datos se calculé el nUmero de granos de

polen por flor (Kearns e Inouye 1993).
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Cuadro 6. Medidas florales empleadas para conocer el sistema de apareamiento en Lophophora

diffusa.

Medidas tomadas para cada flor

1. Altura de la flor
2. Diametro del perianto
3. Altura del estilo
4. Numero de lébulos del es-
tigma
5. Longitud de los estambres
6. Numero de estambres
7. Numero de 6vulos
8. Numero de granos de po-

len

Figura 6. Vista en microscopio estereoscépico de una

flor diseccionada. Foto: Maria Isabel Brisefio Sanchez

4.8 Visitantes florales y sindrome de polinizaciéon

Se utilizé un grupo de flores de plantas diferentes tomadas al azar (n = 32), para cada flor
se realizaron observaciones durante 15 minutos en intervalos de una hora durante la antesis
floral, con un horario de observacién de 8:00 — 16:00 (obteniendo 120 minutos de observa-
cién a lo largo del dia), esto fue realizado 4 dias diferentes repartidos a lo largo del periodo
de floracion obteniendo un total de 64 horas/observador durante la época reproductiva en
el 2015. Se realizaron colectas mediante trampas mortales de acetato de etilo, los visitantes
florales fueron montados con alfileres entomoldgicos para su posterior identificacion. Las
abejas fueron identificadas con el manual The Bee Genera of North and Central America
de Michener et al. 1994. Se registré la frecuencia de visitas por morfoespecie y el compor-
tamiento de los visitantes florales, describiendo si eran polinizadores o florivoros. (Martinez-
Peralta 2007).
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Debido a que durante uno de los censos de fenologia, otras dos especies de cactaceas,
Thelocactus leucacanthus spp. schmollii (Werderm.) Mosco & Zanovello y Coryphantha ra-
dians (de Candolle) Britton & Rose, se encontraban en floracion, se realizaron observacio-
nes y colecta de visitantes florales para cada una (n = 16). Se realiz6 una prueba de X?y
residuales ajustados para determinar si existen diferencias entre la las especies de polini-
zadores y las frecuencias de visitas para las tres especies de cactaceas.

4.9 Depresiéon por endogamia

Se calcul6 la depresion endogamica (5) a partir del éxito reproductivo, comparando la pro-

duccién de frutos y semillas correspondientes a los tratamientos de autocruza y entrecruza
de los experimentos de polinizacion (Charlesworth & Charlesworth 1979) mediante la for-

mula:

o=1—(AutocruzBntrecru}

El resultado puede tomar valores de 0 a 1, donde un valor # 0 indica algun grado de depre-
sibn endogamica y un valor de O representa que no hay depresion por endogamia para la

poblacion.
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5. Resultados

5.1 Mapay censo de la poblacion

Se muestra la ubicacién de los individuos de Lophophora diffusa (Fig. 7) presentes en el
sitio de estudio, con los cuales se realizaron los censos de fenologia reproductiva (N = 420

individuos). Se observa que las plantas se encuentran formando grupos en un area de 25
por 15 metros aproximadamente.
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Figura 7. Ubicacion de los individuos de Lophophora diffusa (N = 420) en la poblacion de la localidad

El Agua de Angel, Querétaro, México. Los circulos negros corresponden a los individuos reproducti-
vos Y los grises a los no reproductivos.
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5.2 Estructura poblacional y capacidad reproductiva

Los resultados obtenidos de la estructura poblacional, muestran que la categoria mejor re-
presentada para el 2014 es la de Adultos 1 con el 23% de los individuos, mientras que para
el 2015 fue la de Adultos 2 con el 22%. Las menores representadas son las de Adultos 3
con el 9% para los dos afos, seguida de Plantulas con 10% para el 2014 y 14% para el
siguiente afio (Figura 8a). Se determind que el 76% son individuos solitarios y solamente el

24% son cespitosos (con mas de un tallo).
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Figura 8a. Estructura poblacional (% de individuos. N = 420) de Lophophora diffusa en la poblacion
de la localidad El Agua de Angel, Querétaro, México. Pl = Plantulas (0.1-3.0 cm?), Ju = Juveniles
(3.1-10.0 cm?), A1 = Adultos 1 (10.1-23 cm?), A2 = Adultos 2 (23.1-38 cm?), A3 = Adultos 3 (38.1-55

cm?), A4 = Adultos 4 (>55 cm?).
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El 42% de las plantas son reproductivas, pero solamente el 28% llegd a formar frutos. La
produccion de frutos por planta fue de 1.80 + 0.1 (X + e.e.) con un maximo de siete y un
minimo de un fruto (n = 116). Las semillas obtenidas por fruto fueron de 26.60 + 1.05 (X +
e.e.) con un minimo de 14 semillas y un maximo de 46 semillas por fruto. En cuanto a las
semillas producidas por individuo, se encontré un valor de 43.22 + 4.23 (X + e.e.) con un

minimo de 14 y un maximo de 168 semillas formadas por planta (n = 44).

Las plantulas (10% de la poblacion) son individuos no reproductivos, y sélo el 2% de la
categoria juveniles presentaron flores, sin embargo ninguno llegé a formar frutos. Los tallos
son reproductivos a partir de los 3.6 cm de diametro (10.1 cm? de cobertura). Se observa el
mayor porcentaje de individuos reproductivos para los tres ultimos rangos de tamafio en-
contrando el 15% en la categoria de Adultos 2 y solamente seis individuos no reproductivos

en la Ultima categoria de tamafio (> 55 cm?) (Fig. 8b).
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Figura 8b. Porcentaje de individuos reproductivos ubicados en cada categoria de tamafio (Lophop-
hora diffusa, N =4 20 individuos) en la poblacién de la localidad El Agua de Angel, Querétaro, México.
Pl = Plantulas (0.1-3.0 cm?), Ju = Juveniles (3.1-10.0 cm?), A1 = Adultos 1 (10.1-23 cm?), A2 = Adultos
2 (23.1-38 cm?), A3 = Adultos 3 (38.1-55 cm?), A4 = Adultos 4 (> 55 cm?).
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La cobertura promedio de los individuos solitarios es de 16.5 cm? y la de los individuos
cespitosos es de 71.1 cm?. Los individuos solitarios muestran un promedio de 8 areolas
mientras que los individuos cespitosos tienen un promedio de 34 areolas y presentan entre
2y 17 tallos (Cuadro 7).

Cuadro 7. Medidas promedio + e.e. (valores min. y méax.) del nimero de tallos y areolas, cobertura
y altura promedio de los individuos de Lophophora diffusa en la poblacion de la localidad El Agua de

Angel, Querétaro, México.

Na- Porcen- Nimero de Cobertura Altura (cm) Nimero de
mero taje de tallos (cm?) areolas
dein- indivi-

divi- duos
duos censa-
censa- dos

dos

Indivi- 326 76 1 16.5+0.7 1.7 +0.04 7.7+0.23
duos so- (0.19 - 70.8) (0.3-5.4) (1-33)
litarios
Indivi- 94 24 43+0.31 71.1+4.67 2.04+0.05 34.19+227
duos 2-17) (2.59 — 213.7) (0.3-6.2) (9-116)
cespito-
sos
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5.3 Fenologia y sincronia floral

Los censos de fenologia realizados de septiembre del 2014 a noviembre del 2015 permiten
determinar que el periodo de floracién en la poblacién se present6é durante los meses de
marzo a julio. Se encontraron estructuras reproductivas a lo largo de todo el afio, con ex-

cepcién de enero y febrero. (Fig. 9).
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Figura 9. Fenologia reproductiva (botones, flores y frutos) observada en la poblaciéon de Lophophora

diffusa en la localidad El Agua de Angel, Querétaro, México (N = 420 individuos).
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Se mostraron dos picos de floracion, con una produccion maxima de flores abiertas durante
marzo y mayo (Fig. 10), aunque hay individuos que producen flores durante otros meses.
A partir del indice de Marquis (1988) se determiné que la poblacion es asincrénica con un
valor de S = 0.34, lo que indica las fenofases no tienen la misma duracion y no se presentan
al mismo tiempo en los individuos de la poblacion. La fructificacion comenzo6 a finales de
mayo, aproximadamente un mes después del primer pico de floracién, extendiéndose hasta

finales de afo.
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Figura 10. Produccion de flores y frutos de Lophophora diffusa en la poblacion de la localidad El

Agua de Angel, Querétaro, México (n = 178 plantas).
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En lo que respecta al esfuerzo reproductivo, se encontrd una relacion positiva entre el ta-
mafio de la planta (cobertura en cm?) y el nimero de flores, de acuerdo a la prueba no
paramétrica de rangos de Spearman (rho = 0.61, P = 0.0001) lo que indica que las plantas

con mayor cobertura producen un mayor niamero de flores (Fig. 11).
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Figura 11. Esfuerzo reproductivo en los individuos de Lophophora diffusa en la poblacién de la lo-
calidad El Agua de Angel, Querétaro, México. Hay una correlacion positiva entre la cobertura de las

plantas y el nimero de flores (rho = 0.61, P = 0.0001).
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5.3.1 Comportamiento y marcha floral

Los individuos presentan generalmente de una a tres flores con una longevidad floral de un
dia (16.5%), dos dias (70%) y hasta tres dias (13.5%), el mayor numero de flores registrado
fue de 6. Las flores de Lophophora diffusa son de color blanco en su mayoria, solo el 4%
de los individuos expone tonalidades rosas; muestran una antesis diurna a partir de las 9:00
(X £ e.e. =0.81 +0.05 cm de apertura), la maxima apertura floral se observa entre las 11:00
y las 14:00 con un valor maximo a las 12:00 (X + e.e. = 1.96 + 0.07 cm) y el cierre de las
flores ocurre a las 18:00 (Fig. 12).
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Figura 12. Marcha floral de Lophophora diffusa en la poblacién de la localidad El Agua de Angel,
Querétaro, México. La apertura maxima del perianto se da entre las 11:00 y las 14:00 (X + e.e.=1.93
1+ 0.07 cm) (n = 27 flores).
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No se registro la presencia de dicogamia durante la marcha floral (Fig. 13), a pesar de que
existe una separacién temporal entre la madurez de los 6rganos sexuales en las flores de
L. diffusa, no se reporta como protoginia pues solo ocurre por un corto periodo de tiempo
(alrededor de una hora). Los estigmas se mostraron abiertos a partir de las 10:00 a diferen-
cia de las anteras las cuales comienzan a liberar polen a partir de las 11:00, momento en

el que las dos funciones sexuales coinciden en la flor, la especie se considera como homo-

gama (Fig. 14).
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Figura 13. Homogamia en Lophophora diffusa en la poblacién de la localidad El Agua de Angel,
Querétaro, México. Al principio no hay una concordancia entre la hora que comienza la apertura de
los estigmas y el momento en que las anteras comienzan su dehiscencia, pero la superposicion de

las funciones sexuales se da a partir de las 11:00 (n = 27 flores).
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Cuando comienza la apertura de la flor, a las 9:00, ya se pueden observar algunos estigmas
abiertos sin embargo no se puede asegurar que ya se encuentren receptivos (Fig. 14),
mientras que solamente en el 5% de las flores se observo la liberacién de polen, sefial de
la dehiscencia de las anteras; la mayoria de las flores permanecen con las anteras contrai-
das a lo largo del estilo y comienzan a extenderse y liberar polen a partir de las 11:00. El
maximo funcionamiento de los érganos sexuales coincide con la apertura maxima de la flor
(Fig. 15).

Figura 14. Individuo de Lophophora diffusa con dos flores que comienzan su antesis, se puede ob-
servar que los estigmas de una de las flores se muestran totalmente abiertos. Foto: Maria Isabel
Brisefio Sanchez
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Figura 15. Marcha floral y comportamiento de los 6érganos sexuales de Lophophora diffusa en la

poblacion de la localidad El Agua de Angel, Querétaro, México (n= 27 flores).

Figura 16. Flor en antesis (a), boton floral (a, flecha). Foto: Oscar Sandino Guerrero Eloisa, y frutos

maduros (b) de Lophophora diffusa. Foto: Jorge Jiménez Diaz.
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5.4 Sistema de cruza

Se determiné el sistema de cruza con base en frutos y semillas producidos en el experi-
mento de polinizacion; debido a que no se obtuvieron frutos en el tratamiento de autocruza
natural se excluy6 para posteriores andlisis (Cuadro 8). A partir de los modelos log-lineales
se encontraron diferencias significativas entre los tratamientos (frutos: x? = 49, 3 g.l., P <
0.0001; semillas: x> =792.13, 3g.l., P <0.0001). Los resultados sefialan que el sistema de
cruza presente en Lophophora diffusa es principalmente por entrecruza y se observé que
solamente una baja proporcion se reproduce por autocruza (so6lo el 8% de las flores del
tratamiento autocruza forzada present6é formacion de frutos), sin embargo las flores nece-
sitan de un vector para realizar la polinizacion, ademas la formacion de semillas en auto-
cruza forzada es menor en comparacion a los otros. El promedio de semillas por fruto es
similar para la entrecruza manual y el grupo control; difiriendo éstos en comparacion al

tratamiento de polen suplementario que tuvo el valor mas alto (Cuadro 8).

Cuadro 8. Numero de frutos formados y promedio de semillas producidas por fruto, a partir del ex-
perimento de polinizacion en las flores de Lophophora diffusa en la poblacion de la localidad El Agua

de Angel, Querétaro, México.

Tratamiento Numero y proporcién de Numero de semillas produ-
frutos formados cidas por fruto (X + e.e)
Control 21 (0.75) 27.04 + 0.97
Autocruza forzada 2 (0.08) 212
Autocruza natural 0 0
Entrecruza manual 15 (0.83) 26.7 £ 0.82
Suplemento de polen 17 (0.94) 33.47 £ 2.29

En cuanto a la tasa de entrecruza de Mandujano, mostr6 un valor de te = 0.91 lo cual indica
que L. diffusa es una especie con preferencia por la entrecruza al obtener un valor cercano
al.
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En el siguiente cuadro se muestran los valores obtenidos de la prueba contrastes tipo t para
la produccién de frutos y semillas, analizando las diferencias entre tratamientos. Se observa
una produccién mayor de frutos resultado de la entrecruza en comparacion con la autocruza
forzada, hay diferencias significativas entre control vs autocruza forzada, autocruza forzada
Vs entrecruza manual y para autocruza forzada vs suplemento de polen. En lo que respecta
a la formacion de semillas, los frutos producidos en el tratamiento de polen suplementario
muestran diferencias significativas en comparacion con los otros tratamientos (Cuadro 9)
por lo que el transporte de polen no se esté realizando de manera eficiente para lograr un
mayor numero de semillas. El tratamiento de autocruza forzada difiere significativamente
de la entrecruza y del control (Cuadro 9), lo que significa que la entrecruza es mas eficiente
que la autocruza para la reproduccion de la especie, lo cual coincide con lo obtenido para

el indice de entrecruza (Mandujano et al. 2010).

Cuadro 9. Analisis del fruit y seed set, contrastando los diferentes tratamientos de polinizacion y el
grupo control. S= Suplemento de polen, A f= Autocruza forzada, En = Entrecruza manual, C = Con-

trol.

Tratamiento Fruit set Seed set
t g.l P T g.l P

C vs Af 3.54 51 <0.01 2.49 21 <0.01
Cvs En -0.51 44 0.49 -0.093 34 0.15
CvsS -1.73 44 0.06 -0.44 36 <0.01
Afvs En -4.05 41 <0.01 -2.58 15 <0.01
Afvs S -5.27 41 <0.01 -2.93 17 <0.01
Envs S -1.22 34 0.27 -0.34 30 <0.01

Debido a que el numero promedio de Ovulos por flor es de 32.5 £ 1.27, se esperaria un
nimero de semillas formadas cercanas a ese valor. Se obtuvo un resultado de limitacion
por polen L = 0.22 lo cual indica cierto grado de limitacion por polen en la poblacién, lo
anterior se refleja en la produccion de frutos y semillas producidas en el tratamiento polen

suplementario en relacién a los obtenidos en el grupo control (Cuadro 8).
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5.5 Sistema de apareamiento

Se realiz6 una prueba de t pareada para determinar si las flores de Lophophora diffusa
tienen diferencias entre las alturas de los pistilos y los estambres, obteniéndose un valor de
t=-11.26, P<0.0001, g.l. = 26. Se establece por lo tanto que la especie presenta separacion
espacial entre los 6rganos sexuales, todos los pistilos muestran una longitud mayor que la
que tienen los estambres a lo que se conoce como hercogamia homomoérfica (Fig. 17a, b).

La morfometria se encuentra en el Cuadro 10.
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Figura 17a. Longitud de los 6rganos sexuales (pistilos y estambres) de las flores de Lophophora

diffusa en la poblacion de la localidad El Agua de Angel, Querétaro, México (n = 25).
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Figura 17b. Hercogamia en Lophophora diffusa en la poblacion de la localidad El Agua de Angel,

Querétaro, México. Longitud de los pistilos=1.63 cm + 0.03; longitud de los estambres=1.35 cm +
0.04 (X+ e.e.) (n = 25).
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Se obtuvo un valor para el indice de entrecruza (OCI) Cruden (1977) de 4, a partir de los
tres atributos florales en los cuales se basa (cuadro 10), el diametro del perianto se tomé
de los datos registrados en la marcha floral. Se asigné un valor de 3 debido a que las flores
presentan un didmetro > 6 mm, a esto se le sumo otra unidad por la presencia de hercoga-
mia. Debido a que se consideré una especie homogama, se asign6 0 para la separacion
temporal de las funciones sexuales (Cuadro 11).

Cuadro 10. Morfometria floral de Lophophora diffusa a partir de flores de plantas distintas (n = 25).

El diametro del perianto se obtuvo de las muestras de marcha floral (n = 27 flores).

Rasgo floral X te.e.
Didametro del perianto 1.96 + 0.07
Altura de los pistilos 1.63 + 0.03
Lobulos del estigma 49+0.10
Altura de los estam- 1.35+0.04
bres

Cuadro 11. Atributos de la flor para calcular el indice de entrecruza de Cruden (1977) para Lophop-

hora diffusa en la poblacién de la localidad El Agua de Angel, Querétaro, México (n = 27).

Atributo floral Valor para el indice (OIC)
Diametro del perianto Mas de 6 mm 3
Separacion espacial de los Hercogamia 1

O6rganos sexuales
Separacion temporal de los Protoginia 0
sexos

Resultado para el indice 4

El valor que se obtuvo del indice (OIC) indica que L. diffusa presenta un sistema de apa-
reamiento xendgamo, por lo tanto, la actividad de los polinizadores es fundamental para la
reproduccion de la especie. Por otra parte, el conteo de granos de polen y 6vulos por flor
arroja una relacion P/O de 715.43 + 59.25 (X + e.e.) (Cuadro 12). Con base en los criterios
establecidos por Cruden (1977), Lophophora diffusa tiene un sistema de apareamiento xe-
négamo facultativo, tendencia a la entrecurza con requerimiento de un vector que mueva el

polen.

47



Cuadro 12. Relacion polen/6vulo en las flores de Lophophora diffusa en la poblacién de la localidad
El Agua de Angel, Querétaro, México a partir del cual se establece el sistema de apareamiento (n =
27).

Rasgo floral X te.e.
Estambres por flor 125.5+4.31
Granos de polen por 22751.2 £ 1706.22
flor
Owvulos por flor 325+1.27
Relacién polen/6vulos 715.43 £ 59.25

Sistema de aparea-
miento (OIC) Xenogamo facultativo

5.6 Visitantes florales y sindrome de polinizacién

A partir de una muestra de 32 flores observadas a lo largo del periodo reproductivo, por un
lapso 120 min/dia con un total de 64 horas/observacion, se obtuvo el registro de los visitan-
tes florales para Lophophora diffusa (Fig.18). Se encontraron tres especies de abejas: Ma-
crotera sp., Lasioglossum (Dialictus) sp. y Augochlorella sp., una avispa de la familia Chrysi-
didae; un escarabajo identificado como: Acmaeodera sp.; una especie de hormiga:
Brachymyrmex obscurior; tres especies de chapulines, florivoros (tanto del perianto como
de los organos sexuales) que fueron identificados como: Lactista sp., Orphulella sp. y Phi-
locleon sp. También se report6 la presencia de un escarabajo de la familia Melyridae, iden-
tificado como Trichochrous sp., el cual permanece en el interior de la flor desde antes de su
apertura, se pueden observar individuos solos o en grupo consumiendo el polen de la flor,

o simplemente permaneciendo entre los estambres, en la base del perianto (Cuadro 13).

Cuadro 13. Identidad y conducta de los visitantes florales de Lophophora diffusa en la poblacién de
la localidad El Agua de Angel, Querétaro, México (n = 32 flores observadas en 64 horas/observador

durante la época reproductiva de 2015).

48



Orden Visitante floral Actividad
Hymenoptera Macrotera sp. Polinizador
Hymenoptera Lasioglossum (Dialictus) Polinizador

sp.
Hymenoptera Augochlorella sp. Polinizador
Hymenoptera Chrysididae (avispa) No identificada
Hymenoptera Brachymyrmex obscurior Obtiene alimento
Coleoptera Acmaeodera sp. Polinizador
Coleoptera Trichochrous sp. Polinivoro y obtiene
refugio
Orthoptera Lactista sp. Florivoro
Orthoptera Philocleon sp. Florivoro
Orthoptera Orphulella sp. Florivoro

Los visitantes categorizados como polinizadores corresponden a las tres especies de abe-

jas (Macrotera sp., Lasioglossum (Dialictus) sp., Augochlorella sp.) y al escarabajo Acmaeo-

dera sp. Se observé que los individuos de éstas especies tienen contacto tanto con las

anteras como con el estigma promoviendo la polinizacién en la poblacion de Lophophora

diffusa. Por otra parte, la avispa perteneciente a la familia Chrysididae sélo fue observada

una vez en el interior de la flor sin tener contacto con los 6rganos sexuales por lo que se

rechaza su funcién como polinizadora.

Las hormigas mostraron actividad en el interior de algunas flores, se sugiere que acuden

en busca de néctar, sin embargo no se logré cuantificar esta recompensa floral, debido
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probablemente a que sélo una baja proporcién de la poblacion lo produce o que el volumen

de éste es muy bajo.

Figura 18. Visitantes florales para L. diffusa. Polinizador (izg.), Orden: Hymenoptera, polinivoro

(der.), Orden: Coleoptera Fotos: Oscar Sandino Guerrero Eloisa.
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Los visitantes florales comienzan su actividad a las 9:00, aun cuando la flor no ha comen-
zado su apertura, se registraron visitas en este horario para el escarabajo Trichochrous sp.,
los chapulines y también para la abeja Macrotera sp., de ésta se obtuvo una Unica obser-
vacion antes de la antesis floral, se encontraba en la parte inferior del perianto posiblemente

obteniendo refugio (Fig. 19).
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Figura 19. La actividad de los visitantes florales (% de visitas) comienza a las 9:00 y permanece

hasta las 17:00 aun cuando las flores de Lophophora diffusa en la poblacién de la localidad El Agua
de Angel, Querétaro, México. ya se encuentran cerradas (n = 32 flores). Orden: Hymenoptera: *#
Macrotera sp. * Lasioglossum (Dialictus) sp. # Augochlorella sp. * Chrysididae -

Brachymyrmex obscurior, Orden: Orthoptera ® Lactista sp. y Orphulella sp. ¥ Philocleon sp. Orden:

Coleoptera. * Trichochrous sp © Acmaeodera sp.
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Las flores comienzan a ser visitadas por polinizadores a partir de las 10:00, la frecuencia
de visitas aumenta de las 11:00 a las 14:00 (37 visitas) lo cual coincide con la maxima
apertura del perianto y disminuye a partir de las 14:00 (2 visitas), la frecuencia maxima de
visitas corresponde también con el momento de receptividad de los estigmas y dehiscencia
de las anteras (Fig. 20).
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Figura 20. Actividad de los polinizadores en relacion a la marcha floral y al comportamiento de los

organos sexuales de Lophophora diffusa en la poblacion de la localidad El Agua de Angel, Querétaro,

México (n = 32 flores).
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En general, las flores de Lophophora diffusa reciben muy pocas visitas, se obtuvo un valor
méaximo de cuatro visitas de polinizadores por flor y un valor minimo cero, cabe mencionar
gue hay flores en las cuales no se registrd contacto con los érganos sexuales (37.5%). Las
especies de polinizadores mas abundantes corresponden a la abeja Lasioglossum (Dialic-
tus) sp. con 14 visitas y el escarabajo Acmaeodera sp. con 12 registros, en tanto que la
abeja Macrotera sp. y la abeja Augochlorella sp. fueron las menos frecuentes, contando con
sélo una visita para algunas horas en el caso de la primera y con un total de 4 visitas durante
todo el tiempo de observacion para Augochlorella sp. (Fig.21).
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Figura 21. Polinizadores y nimero de visitas para las flores de Lophophora diffusa en la poblacion
de la localidad El Agua de Angel, Querétaro, México (n = 32 flores).
Orden: Hymenoptera ® Macrotera sp. + Lasioglossum (Dialictus) sp. * Augochlorella sp.

Chrysididae (avispa) Orden: Coleoptera = Acmaeodera sp.
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Debido a que durante uno de los censos de fenologia se encontré que otras dos especies

de cactaceas se encontraban en floracién (Coryphantha radians y Thelocactus leucacant-

hus spp. schmollii), se obtuvieron los registros de los visitantes florales y la frecuencia de

visitas para compararlos con los registrados para Lophophora diffusa (Fig. 22). Esta evi-

dencia se recab0 para revisar la presencia de visitantes florales en la zona.

Ademas de las abejas y el escarabajo reportados como polinizadores para L. diffusa (Ma-

crotera sp., Lasioglossum (Dalictus) sp. y Augochlorella sp.), se encontraron otras especies

de abejas identificada como Diadasia sp., Agapostemon sp. y Apis mellifera (Apendice). Se

realizd una prueba de chi-cuadrada a partir de la cual se encontraron diferencias significa-

tivas entre las especies de polinizadores y las frecuencias de visitas para las tres especies
de cactaceas (X?=67.15, 12 g.I., P < 0.0001).
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Figura 22. Especies de polinizadores y numero de visitas de L. diffusa en comparacion a las encon-

tradas para otras dos especies de cactaceas (Coryphantha radians. y Thelocactus leucacanthus spp.
schmollii) (n = 48).
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El célculo de residuos ajustados (Cuadro 14) muestra que existen diferencias significativas
en Lophophora diffusa obteniendo més visitas que las esperadas por azar para el escara-
bajo y menos visitas que las esperadas por azar para la abeja Lasioglossum (Dialictus) sp.
y para Agapostemon sp. (valores negativos). Tanto C. radians como T. leucacanthus spp.
schmollii exhibieron menos visitas que las esperadas por azar para el escarabajo, es decir
que no se esta comportando como un polinizador potencial como ocurre para L diffusa.
Coryphantha radians. tuvo mas visitas que las esperadas por azar de Lasioglossum (Diali-
ctus) sp., Agapostemon sp. y Diadasia sp. Cabe resaltar que T. leucacanthus spp. schmollii
fue la Unica especie visitada por Apis mellifera como polinizador, con un valor positivo para

esta especie (Cuadro 14).

Cuadro 14. Residuos ajustados mostrando los valores significativos >|1.96| en las frecuencias de
visitas de los polinizadores para las tres especies de cactaceas (Lophophora diffusa, Coryphantha

radians. y Thelocactus leucacanthus spp. schmollii).

Especie Macro- Lasioglossum Augochlorella Acmaeo- Diadasia Agapostemon  Apis me-
terasp. (Dialictus) sp. sp. dera sp sp. sp. llifera.
L. diffusa 0.97 -2.27 1.78 6.45 -1.30 -2.66 -1.19
C.radians -1.08 2.00 -1.81 -3.06 1.93 2.09 -2.39
T. leucacan- 0.34 -0.24 0.44 -2.08 -0.96 -0.02 3.48
thus spp.
schmollii
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5.7 Depresién por endogamia

De acuerdo con los resultados obtenidos en el experimento de polinizacién, se encontrd
que la produccién de frutos y semillas resultado de entrecruza es mayor que los frutos pro-
ducidos por autocruza (Cuadro 9). Se establece que la depresién endogamica en la pobla-
cién es alta en la produccion de frutos, sin embargo la depresion endogamica es baja para
la produccion de semillas ya que se obtuvo un valor cercano a cero. (Cuadro 15).

Cuadro 15. Depresion por endogamia en frutos y semillas de Lophophora diffusa en la poblacién de

la localidad EI Agua de Angel, Querétaro, México.

Atributo Cocientede Autocruzay Depresion endogamica
Medida del éxito repro- Entrecruza (5)
ductivo
Frutos producidos 0.096 0.90
Semillas producidas 0.78 0.22
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6. Discusion

6.1 Estructura poblacional y capacidad reproductiva

La poblacion de Lophophora diffusa en la localidad El Agua de Angel, Qro. Méx., cuenta
con plantulas y la mayoria de los individuos son solitarios (76%). La mayor cantidad de
individuos se encontraron en la categoria juvenil y en las primeras categorias de adultos.
Se presento reclutamiento de nuevos individuos dentro de la poblacidon proveniente tanto
de reproduccién sexual como de crecimiento vegetativo, pasando del 10% en el 2014 al
14% en la categoria de plantulas para el siguiente afio, a diferencia de otras especies en
las que no se reporta establecimiento de nuevos individuos (e.g., Ariocarpus trigonus, Mar-
tinez-Avalos et al. 1993; A. kotschoubeyanus, Diaz 2014; Turbinicarpus pseudomacrochele,
Alvarez et al. 2004; Mammillaria pectinifera, Peters et al. 2008 y Astrophytum ornatum, Ze-
peda 2010).

Un aspecto importante es el crecimiento clonal que presentan especies como L. diffusa,
este crecimiento genera éxito diferencial en la supervivencia de los ramets, en comparaciéon
con plantulas provenientes de semilla con altas probabilidades de morir (Peters & Martorell
2001; Ramos 2007; Lopez & Navarro 2009). El 24% de los individuos de L. diffusa tienen
crecimiento clonal, de esta manera se puede asegurar la permanencia de la poblacién e
incluso su crecimiento (Parkery & Hamrick 1992; Mandujano et al. 2001). Existen poblacio-
nes en que la propagacién vegetativa predomina sobre la propagacion por via sexual (e.g.,
S. eruca, Clark-Tapia & Molina-Freaner 2004; Agave marmorata y Stenocereus stellatus,
Godinez-Alvarez 2008).

Se ha reportado una estructura poblacional muy similar para esta especie (Diaz 2013) y
para otras cactaceas de crecimiento globoso (e.g., A. trigonus, Martinez-Avalos et al. 1993;
Coryphantha werdermannii, Portilla 2007; M. pectinifera, Peters et al. 2008; T. pseudoma-
crochele, Alvarez et al. 2004; A. kotschoubeyanus, Arroyo 2014 y Mammillaria humbolditii,
Martinez-Ramos et al. 2015). Sin embargo, ésta poblacién es més grande y aislada que la
reportada en la localidad de Ermita, Qro. Méx., (Diaz 2013) aunado a la presencia de indi-

viduos en todas las clases de tamafio, se sugiere que es una poblacion conservada, en
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donde se observa reclutamiento de plantulas nuevas, con éxito en la permanencia y creci-
miento de los individuos establecidos y baja mortalidad con un valor de 19 individuos muer-
tos (4.5%).

Dentro de la familia Cactaceae la presencia de plantulas podria estar relacionado a los
procesos masivos e irregulares de germinacion que ocurren en ambientes contrastantes,
en donde a partir de un evento de lluvias abundantes, se propicia el establecimineto de
plantulas en la poblacion (Esparza-Olguin et al. 2002; Godinez-Alvarez et al. 2003). Tam-
bién puede deberse a variacion individual en el crecimiento de los individuos, dado que es
evidente que este proceso demografico contribuye de manera diferencial en las clases de
tamafio, por ejemplo, las plantas en estado adultos transitan con baja frecuencia a estadios
posteriores.

A partir de estudios de dinAmica poblacional, se han presentado algunas poblaciones de
cactaceas con probabilidad de crecimiento, con una tasa de crecimiento poblacional cono-
cida como lamda (A) por encima de la unidad (e.g., Mammillaria magnimamma (A = 1.33),
Valverde et al. 2004; A. ornatum (A = 1.55), Zepeda 2010; Mammillaria mystax (A = 1.15),
Saldivar 2011 y T. horripilus (A = 1.23), Matias-Palafox 2007). Estos estudios sugieren que
la permanencia es el proceso demografico que contribuye de manera importante a la tasa
finita de crecimiento ya que la permanencia refleja la supervivencia como parte importante
de la historia de vida en especies perennes de ambientes aridos, ademas de que las po-
blaciones con probabilidades de crecimiento no reflejan disturbios severos (Godinez-Alva-
rez et al. 1999; Mandujano et al. 2001; Mandujano et al. 2007).

El momento en que los individuos comienzan a reproducirse se encuentra relacionado con
la longevidad de las plantas (Godinez-Alvarez et al. 2003). Los individuos de L. diffusa son
reproductivos a partir de los 3.6 cm de diametro (10.1 cm? de cobertura), se encontré un
mayor numero de individuos reproductivos para las categorias de tamafio Adultos 2, Adultos
3 y Adultos 4. En general, las cactaceas cuentan con esta condicion, donde el porcentaje
de individuos reproductivos aumenta a partir de la categoria juvenil, concentrandose en las
Ultimas categorias de tamafio (Schmalzel et al. 1995; Mandujano et al. 2001), como se ha
reportado para el género Mammillaria (e.g., M. crucigera, Contreras & Valverde 2002; M.
pectinifera, Valverde & Zavala-Hurtado 2006; M. napina, Gonzalez 2010 y M. humboldtii,
Martinez-Ramos 2015).

58



6.2 Fenologiay sincronia floral

El periodo de floraciéon en L. diffusa en el 2015 comprendié cinco meses (marzo-julio), con
dos picos de floracion (marzo y mayo) que persistieron alrededor de una semana. Sin em-
bargo, varios individuos exhiben flores fuera de estos periodos. Al igual que esta especie,
se encuentran otras cactaceas con etapas de floracion largas y mas de un pico de floracién
(e.g., F. histrix, del Castillo 1994; M. grahamii, Bowers 2002 y M. curvinispinus, Nassar &
Ramirez 2004). El tiempo de floracion esta asociado con los recursos que invierten las plan-
tas en la produccion de flores, las caracteristicas reproductivas de la especie, la longevidad
floral, la disponibilidad de polinizadores, entre otras (Wilson 1979; Primack 1985; Pimienta-
Barrios & del Castillo 2002). Los eventos fenoldgicos pueden verse fomentados por la tem-
peratura y los periodos de lluvia (Loomis & Connor 1992), lo cual ha sido reportado en el
género Lophophora (Trujillo-Hernandez 2002) refiriendo un periodo de floracion que inicia
en el mes de mayo con las primeras lluvias fuertes y permanece hasta agosto. Diaz (2013)
reporta dos picos de floracién en L. diffusa correspondientes a marzo-abril y julio-octubre,
que coinciden con las temperaturas mas altas y con las precipitaciones mas bajas. En este
estudio no se obtuvieron registros de la temperatura ni la precipitacién debido a que no hay
estaciones meteoroldgicas cercanas (Sierra Gorda Il y Presa Jalpan se encuentran a mas
de 20 km de distancia, con caracteristicas muy distintas a las del sitio de estudio (tipo de
vegetacion y altitud); sin embargo, se observé que el inicio de las primeras lluvias abundan-

tes propicia la aparicion de los primeros botones florales.

A pesar de que se registraron dos picos de floracién en el periodo reproductivo, de acuerdo
al indice de Marquis (1988) se determiné que la especie no presenta sincronia floral, lo cual
indica que las estructuras reproductivas no se generan en un solo periodo de tiempo ni con

la misma intensidad.

Este patron asincrénico se puede encontrar, por ejemplo, en especies cornucopias que ex-
hiben flores a lo largo de varias semanas, la asincronia es un mecanismo que ha sido ex-
plicado como una forma de reducir el riesgo de exposicion a condiciones adversas durante
la polinizacién, aumentando la probabilidad de éxito en la permanencia de las flores y pro-
moviendo el movimiento asi como diferentes comportamientos de los polinizadores en la
poblacion (Pimienta-Barrios & Nobel 1995). La floracién sincrénica, por su parte, esta rela-
cionada con el despliegue floral para maximizar la actividad y la cantidad de visitas de los

polinizadores (Janzen 1971), asi como disminuir la presién por parte de los florivoros al
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encontrar una densidad de estructuras reproductivas mayor (tanto de botones como de flo-
res) como se observo en A. fissuratus (Martinez-Peralta 2007). De otra forma, contar con
una estrategia asincronica, minimiza el riesgo al no tener concentrada la reproduccion en
una temporada, lo que se conoce como bet-hedging, se disminuye la competencia intraes-
pecifica por los polinizadores, evitando a los depredadores de semillas y algo importante es
gue se promueve la entrecruza al generar mayor movimiento de los polinizadores (Ollerton
& Lack 1998).

En cuanto al esfuerzo reproductivo, la cobertura de las plantas esta relacionada con el nu-
mero de flores, se encontr6 un nimero maximo de seis flores en antesis por planta y una
correspondencia entre el tamafio y la capacidad reproductiva (Mclntosh 2002) lo que tam-
bién se ha observado en A. kotschoubeyanus, A. fissuratus, M. humboldtii, entre otras (Diaz
2014; Martinez-Peralta 2007; Martinez-Ramos et al. 2015). Esta relacién positiva entre co-
bertura y numero de flores nos indica que es importante conservar a los individuos mas
grandes ya que estos aportan un mayor numero de flores y frutos lo que podria garantizar
la permanencia de las especies.

Hay una diferencia entre los eventos fenologicos de floracién y fructificacion en Lophophora
diffusa. A partir de abril se colectaron frutos con coloraciones rosas a tonalidades purpureas
que emergian del centro de la planta, lo que indica que un mes después del primer pico de
floracion ya se presentan frutos maduros y esto se extiende hasta finales de afio, a diferen-
cia de lo reportado en otros trabajos; Diaz (2013) encontré un tiempo de maduracion para
los frutos de cinco meses y Truijillo-Hernandez (2002) menciona un periodo de fructificacion
mas corto, de julio a agosto. En cuanto a la fertilidad de las plantas, se obtuvo un valor de
26.6 + 1.05 semillas por fruto (x e.e.), muy similar a lo mencionado en el trabajo de Diaz
(2013) con 27.7 £ 7.7 (x e.e.), y un valor por debajo del mencionado por Trujillo-Hernandez

(2002) quien reporta un promedio de 35 semillas por fruto.

6.2.1 Comportamiento y marcha floral

Al igual que otras cactéceas, la longevidad floral fue de dos dias en la mayoria de las flores
(e.g., E. erectocentrus var. acunensis, Johnson 1992; F. robustus, Pifia 2000; M. grahamii,
Bowers 2002 y T. horripilus, Matias-Palafox 2007), encontrando con menos frecuencia flo-
res que viven uno o hasta tres dias. Ademas de estar relacionado con la asignaciéon de

recursos, la longevidad floral puede ligarse con el momento en que ocurre la polinizacion,
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se ha registrado que una vez que los estigmas de una flor han recibido polen por determi-
nado tiempo, estas se cierran terminando su etapa de floracion (Bowers 2002). Por otro
lado, la longevidad se vincula con las condiciones ambientales y la exposicion a la radiacion
solar, en dias nublados las flores pueden aumentar el tiempo de apertura e incluso su lon-

gevidad (A. fissuratus, Martinez-Peralta 2007).

Se registrd en la marcha floral que los estigmas de L. diffusa se encontraban abiertos re-
ceptivos antes de que las anteras liberaran polen, sin embargo no se puede considerar
como protoginia ya que no es suficiente que los estigmas estén abiertos para que se con-
sideren receptivos, la especie se considera homdgama y se sugiere realizar experimentos
de polinizacion a diferentes horas del dia para corroborar si la especie presenta dicogamia.
En la familia Cactaceae, se ha reportado que las flores son protandricas, con una separa-
cién de las funciones sexuales que puede darse por cortos periodos de tiempo (tres horas)
como en los géneros Hylocereus (Pimienta-Barrios & del Castillo 2002) y Pilisocereus (Ri-
vera-Marchand & Ackerman 2006) y usualmente las anteras liberan polen por uno o dos
dias antes de que los estigmas se muestren receptivos (e.g., F. histrix, del Castillo 1994 y
M. humboldtii Martinez-Ramos et al. 2015). Estas formas de dicogamia pueden ser una
barrera temporal contra la autogamia, dado que la separacion se da solamente alrededor
de una hora y después de esto ambas funciones sexuales coinciden, por lo que a partir de
ese momento se reconoce a L. diffusa como homédgama, rasgo descrito para algunas es-
pecies de la misma familia (e.g., E. chiotilla, Oaxaca-Villa et al. 2006 y A. fissuratus, Marti-
nez-Peralta 2007). L. diffusa habia sido reportada como homégama (Diaz 2013), por lo que
se requiere de un experimento de polinizacion en donde se determine la receptividad de
ambas funciones sexuales en distintos momentos de la antesis floral, para precisar la se-

paracion temporal de las funciones sexuales.

La presencia de dicogamia puede variar a lo largo de la vida de las flores. En los agaves
por ejemplo, se presentan flores hermafroditas y las funciones sexuales maduran diferen-
cialmente, las anteras se presentan receptivas primero secandose después de algunas ho-
ras; una vez que la funcion masculina ya no produce polen el pistilo crece y se muestra
receptivo. La dicogamia comienza en las ramas inferiores del quiote, después en la parte
media y al final ocurre en la parte superior (Eguiarte 2000). En Agave palmeri la floracion
es nocturna, las anteras son dehiscentes a partir de las 20:00 horas y una vez que éstas se
secan, se da el crecimiento del pistilo y la receptividad del estigma (Howell & Roth 1981).

En A. macroacantha la funcién masculina comienza a partir del tercer dia de antesis floral
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y la funcién femenina aparece a partir del quinto dia (Arizaga & Ezcurra 2002), esta forma
de dicogamia evita la autopolinizacion al separar las funciones sexuales intraflor, sin em-
bargo se han reportado niveles altos de depresion por endogamia, debido a que la interfe-
rencia de polen no se evita en el mismo quiote, permitiendo la geitonogamia al poder poli-

nizar flores presentes en la misma rama o de otros ramets.

No se logré cuantificar el néctar en L. diffusa, aun cuando se realizaron intentos en distintas
horas durante la apertura de las flores. La ausencia de néctar es poco comun en esta familia
(Mandujano et al. 2010), pues esta reportada en trabajos de biologia floral (e.g., O. spino-
sissima, Negron-Ortiz 1988; E. erectocentrus var. acunensis, Johnson 1992 y Ferocactus
wislizenii, McIntosh 2002). No se descarta la presencia de esta recompensa floral, debido
a que algunos visitantes se encontraron en el interior de la flor, posiblemente buscando esta

fuente de energia.

La produccién de néctar representa un gasto energético alto para las angiospermas, sin
embargo las ventajas de producirlo son muy altas y su papel como recompensa floral ha
sido estudiado en varias especies. En poblaciones de Prosopis glandulosa var. torreyana
que se desarrollan en el desierto de Chihuahua, se tiene una proporcion del 50% de indivi-
duos con produccién de néctar y la otra mitad sin produccion de esta recompensa. De varios
rasgos estudiados se encontré que los individuos que no producen néctar, tienen un mayor
namero de granos de polen, sin embargo hay una diferencia importante en las visitas por
parte de los polinizadores ya que son 21 veces mayores que en los individuos que no pre-
sentan néctar (Golubov et al. 1999). Se sugiere que de producirse el néctar en L. diffusa,
es posible que pueda presentarse en cantidades minimas, o que so6lo una baja proporcién
de flores lo estén produciendo como en M. huitzilopochtli, para la que se reporta una pro-

duccién de néctar en soélo el 39% de las flores (Flores-Martinez et al. 2013).
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6.3 Sistema de cruzay sistema de apareamiento

A partir del experimento de polinizacion y del indice de entrecruza (Mandujano et al. 2010),
se determind que en Lophophora diffusa predomina la entrecruza. El que algunas flores
hayan producido frutos de autocruza indica que algunos individuos son autocompatibles,
pero se requieren de vectores que transporten el polen, ya que el tratamiento de autocruza

natural no desarrollo frutos.

El que la entrecruza difiera significativamente de la autocruza implica que la primera es méas
eficiente para la reproduccién de la especie, ademas de aportar a la variacion genética ya
que ésta especie cuenta con crecimiento clonal. Los sistemas de cruza son modificados por
la disponibilidad de recursos y de polinizadores, con el fin de generar nuevos individuos en
la poblacién. A partir de la hip6tesis basada en la duracion de los ciclos de vida para cacta-
ceas, su forma de crecimiento, entre otros componentes de la historia de vida como las
tasas de crecimiento, supervivencia y aspectos reproductivos, se esperaria que las espe-
cies globosas como L. diffusa evolucionen hacia los sistemas de cruza mixtos (Mandujano
et al. 2010).

Se ha encontrado que la tendencia dentro de la familia Cactaceae es la entrecruza, con
pocas especies que presentan autofecundacion (Mandujano et al. 2010). L. diffusa habia
sido reportada como autoincompatible (Diaz 2013), sin embargo en la poblacion de El Agua
de Angel, Qro. Méx. se encontré éxito en el 8% del tratamiento de autocruza forzada, aun-
que la producciéon de semillas por fruto fue significativamente menor a las producidas por
entrecruza. Se puede referir por lo tanto, a una poblacién con autoincompatibilidad parcial,
en donde algunos individuos son autocompatibles. La presencia de un sistema de autoin-
compatibilidad ha sido propuesto para otras especies, al no encontrar frutos como resultado
de la autocruza (e.g., E. erectocentrus var. acunensis, Johnson 1992; M. grahamii, Bowers
2002 y Astrophytum asterias, Strong & Williamson 2007), y la autoincompatibilidad parcial
esta presente en especies como F. robustus (Pifia 2000) y O. microdasys (Pifia 2007).

Ademas de los sistemas de autoincompatibilidad que impiden el reconocimiento por parte
del estigma del polen proveniente del mismo individuo, existen mecanismos que evitan en
cierto grado la interferencia sexual y promueven el intercambio de polen como la hercoga-

mia y la dicogamia (Barrett 1996).
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La gran mayoria de cactaceas son hermafroditas, con flores perfectas; hay pocos registros
de especies dioicas (Mandujano et al. 2010). La hercogamia homomoérfica, en donde todas
las flores presentan la misma morfologia (estigmas que sobresalen y anteras con una lon-
gitud menor), ha sido frecuente en los estudios de biologia reproductiva de Cactaceae, (e.g.,
Opuntia imbricata, McFarland et al. 1989; M. curvispinus, Nassar & Ramirez 2004; A. fissu-
ratus, Martinez-Peralta 2007 y Stenocereus queretaroensis, Ibarra-Cerdefa et al. 2005; L.
diffusa, este estudio).

La dicogamia, ha sido reportada en pocas especies protandricas dentro de Cactaceae
(Lloyd & Webb 1986; Mandujano et al. 2010). Esta separacion es temporal, pues el desfase
de las funciones sexuales se da solo al principio de la antesis y después de un corto tiempo
las dos funciones se encuentran simultaneas, estaria dando oportunidad a la entrecruza en
ciertos horarios, pero también a la autocruza en aquellos individuos autocompatibles que
no tuvieron éxito en la polinizacion. El que el estigma esté receptivo antes de que las anteras
liberen polen podria disminuir el riesgo de que el polen se termine por accion de los herbi-
voros, lo que dejaria a la flor como femenina para el final de la antesis (Bertin & Newman
1993).

El indice de entrecruza de Cruden (1977) coincide con los resultados del experimento de
polinizacion, ambos muestran que L. diffusa es una especie xenogama. La separacion es-
pacial entre los 6érganos sexuales podria disminuir la autopolinizaciéon en aquellas plantas
que son autocompatibles. El sistema de autoincompatibilidad puede mostrar variaciones
intra o inter poblacional, lo que se conoce como una autoincompatibilidad parcial (Levin
1996; Ferrer et al. 2009). Se requiere realizar estudios de crecimiento de tubos polinicos

para determinar el grado de autoincompatibilidad en la poblacion.

El promedio de granos de polen por flor en L. diffusa con un valor de 22,751 es mucho
menor en comparacion a otros cactus, (e.g., 65,197 granos de polen por flor en A.
kotschoubeyanus, Arroyo 2014; 114,523 granos de polen por flor para M. huitzilopochtli,
Flores-Martinez et al. 2013; y 181,591 granos de polen en las flores de T. horripilus, Matias-
Palafox 2007) y ésta proporcion también se refleja en el nimero de 6vulos por flor ya que
L. diffusa muestra un valor promedio de 32.5, muy por debajo de otras especies como M.
huitzilopochtli con 111 (Flores-Martinez et al. 2013) y de S. queretaroensis con mas de 1000
ovulos por flor (Pimienta-Barrios & del Castillo 2002), éstos valores pueden verse reflejados

en pocas semillas por fruto.
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Alfinal, la proporcion polen/6vulos (P/O) indica que el sistema de apareamiento en L. diffusa
es xendgamo facultativo. Cruden (1977) propone que especies con altos valores de P/O es
indicativo de especies que necesitan mover gran cantidad de granos de polen entre las
flores para tener éxito en la reproduccion, el sistema de apareamiento xen6gamo faculta-
tivo, con tendencia a la entrecruza, también se encuentra en otras especies (e.g., F. histrix,
del Castillo 1994; Opuntia rastrera, Mandujano et al. 1996; F. robustus, Pifia 2000; M. cur-
vinispinus, Nassar & Ramirez 2004 y M. humboldttii Martinez-Ramos 2015). Sin embargo,
debido a que los experimentos de autocruza natural no fueron exitosos se sugiere que el
sistema de apareamiento es xenégamo obligado, ya que se requiere forzosamente de un

vector que mueva el polen para que se dé la polinizacion.

6.4 Limitacién por polen

Las semillas que se generan por fruto provenientes de entrecruza y del grupo control son
alrededor de 27, lo que difiere significativamente del tratamiento de polen suplementario
con mas de 30 semillas por fruto, esto indica que hay un incremento del 5% en la cantidad
de semillas por agregar polen. A pesar de que la teoria predice que aumentar la cantidad
de polen no debe reflejarse en la reproduccién, los estudios empiricos reflejan una relaciéon
entre la limitacion de polen y el nimero de frutos y/o semillas generados (Burd 1994; Larson
& Barrett 2000; Ashman et al. 2004), tanto la morfologia como el tipo de recompensas
puede afectar la recepcién del polen (Ashman & Morgan 2004). De acuerdo a esto, se en-
contrd limitacién por polen en la poblacién de Lophophora diffusa, esta circunstancia puede
afectar el desempefio de las plantas y si permanece o aumenta puede repercutir en la den-

sidad y la viabilidad de la poblacién.

Se ha relacionado la limitacién por polen como una circunstancia que favorece la autocom-
patibilidad, ocurre al haber un bajo nimero de visitas por parte de los polinizadores, a la
cantidad de polen transferido, asi como a si el polen que se produce es viable, todo lo
anterior determina el éxito reproductivo, tanto el fruit set como el seed set sera menor que

si se hubiera contado con una cantidad y calidad adecuada de polen (Knight et al. 2005).

Al contar con una densidad de flores alta, se genera mayor niumero de visitas por flor y si la
actividad de los polinizadores es eficiente, el éxito reproductivo puede aumentar ya que se

exporta mas polen entre individuos, incrementando la diversidad genética y reduciendo asi
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la limitacién por polen. Aungque no hay sincronia en la floracion de L. diffusa, los dos picos
de abundancia de flores generan un aumento en el nimero de parejas disponibles, se ob-
servo una relacion con el éxito reproductivo al generar mayor fruit set debido a estos perio-
dos, no asi para el numero de semillas por fruto que fue similar durante todo el periodo
reproductivo, esto puede estar relacionado con las pocas visitas registradas por parte de
los polinizadores, que hace que la posibilidad de presentar limitacion por polen aumente
(Primack 1985).

6.5 Visitantes florales y sindrome de polinizacién

Ligado con latendencia a la entrecruza en cactaceas y los sistemas de autoincompatibilidad
que presentan algunas especies, se requieren de vectores biéticos que muevan el polen
entre los individuos y realicen la polinizacion (Anderson 2001; Martinez-Peralta 2007). Den-
tro de la subfamilia Cactoideae, donde predomina el tipo de crecimiento globoso, se ha
reportado la melitofilia como principal sindrome de polinizacién, al igual que en la subfamilia
Opuntioideae (Mandujano et al. 1996; Pimienta-Barrios & del Castillo 2002; Mandujano et
al. 2010); a diferencia de lo que ocurre en la mayoria de las cactdceas columnares, en
donde la polinizacién es efectuada por polillas y murciélagos (Valiente-Banuet et al. 1997)
y de lo que ocurre en otras especies donde el polen se transporta por aves, hormigas y

escarabajos (Negréon-Ortiz 1998; Pimienta-Barrios & del Castillo 2002).

Los visitantes florales de Lophophora diffusa que fueron identificados como polinizadores
son principalmente abejas: Macrotera sp., Lasioglossum sp. y Augochlorella sp., ademas
del escarabajo Acmaeodera sp., quienes tuvieron una maxima frecuencia de visitas entre
las 11:00 y las 14:00 coincidiendo con la receptividad maxima de los 6érganos sexuales. En
general, los visitantes son especies de talla pequefa, con un tiempo de forrajeo muy corto
(de uno a cinco segundos), lo que se atribuye a la poca produccion de polen y del néctar,
que no se detecto en las flores, en comparacion con especies de talla mediana y grande
como Megachile sp., Diadasia sp., Melissodes sp., y Bombus sp., para los que el tiempo de
forrajeo es mayor a 5 segundos en otras especies de cacticeas (obs. pers.). A partir de
comparaciones entre flores con néctar y sin néctar de Prosopis glandulosa var. torreyana,

se ha observado un total de visitas por parte de abejas de 423 correspondientes a 58 es-
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pecies entre las que se encuentran los géneros Andrena, Melissodes y Agapostemon, con-
tra 20 visitas en el caso de las flores sin néctar comprendiendo tan so6lo 15 especies de los
géneros como Perdita, Exomalopsis, Colletes y Lasioglossum (Golubov et al. 1999) Tanto
las abejas como los escarabajos, fueron observados por lo general aterrizando sobre el
estigma y bajando por el estilo, la adherencia de polen al cuerpo de los polinizadores du-
rante el forrajeo, se ve favorecida ya que los estambres son tigmotacticos y se contraen
hacia el cuerpo de los insectos, al estar en contacto con ellos.

Las flores que presentan visitas de abejas durante la etapa reproductiva dentro de la familia
Cactaceae, se caracterizan por tener coloraciones amarillas, magentas y rosas, ser herma-
froditas y tener polen y néctar como recompensas florales. Al igual que en L. diffusa, hay
otras especies globosas, o de crecimiento clonal (e.g., Opuntia spp.) y sistema de aparea-
miento xenégamo, en donde las abejas solitarias han sido reportadas como principales po-
linizadores (e.g., Opuntia polyacantha, Osborn et al. 1988; E. erectocentrus var. acunensis,
Johnson 1992; Opuntia rastrera, Mandujano et al. 1996; F. robustus, Pifia 2000; M. graha-
mii, Bowers 2002; Ferocactus cylindraceus, Mcintosh 2002; F. wislizenii, McIntosh 2002; T.
horripilus, Matias-Palafox 2007 y Echinocactus platyacanthus, Jiménez-Sierra 2008).

Las abejas de tallas pequefias han sido reportadas como especies que promueven la en-
trecruza (e.g., O. bradtiana, Plasencia-Lépez 2003) refiriéndose a los géneros Lasioglos-
sum y Perdita, sin embargo en L. diffusa las especies pequefias podrian considerarse como
los polinizadores principales. Se ha encontrado una mayor frecuencia de visitas y tiempo
de forrajeo para algunas flores por parte de abejas grandes de los géneros Diadasia, Me-
lissodes, Megachile, Lithurge, Bombus y Xilocopa (Grant et al. 1979; Grant & Grant 1979;
del Castillo &Gonzalez-Espinoza 1988; McFarland et al. 1989; Mandujano et al. 1996; Pla-
sencia-Lopez 2003).

La presencia registrada de otras abejas, vinculadas a dos especies de cactaceas en la lo-
calidad El Agua de Angel, Qro. Méx. (Coryphantha sp. y Thelocactus sp.), indica que no
hay ausencia de polinizadores, sin embrago, no se encontraron dentro de los visitantes
florales del peyote, lo cual puede estar relacionado con el despliegue floral, las recompen-
sas florales, el tamafio y la coloracién de las flores; a diferencia de la coloracion blanca en
las flores de L. diffusa, Coryphantha sp. muestra tonalidades amarillas, mientras que The-
locactus sp. exhibe coloraciones de rosas a magentas. Las abejas encontradas fueron iden-

tificadas como Diadasia sp., Agapostemon sp. y Apis mellifera.
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Tanto Corypnantha sp. como Thelocactus sp. exhibieron menos visitas que las esperadas
por azar para el escarabajo Acmaeodera sp., es decir que no se esta comportando como
un polinizador potencial como ocurre para L diffusa. Coryphantha sp. presenta mas visitas
gue las esperadas por azar para Lasioglossum sp., Agapostemon sp. y Diadasia sp., mien-
tras que en Thelocactus sp. cabe resaltar que fue la Unica especie donde se registraron
visitas de Apis mellifera. Se concluye que el sindrome de polinizacion para L. diffusa es
melitofilia aunque la actividad del escarabajo Acmaeodera sp. parece ser de suma impor-

tancia para que ocurra la polinizacion.

En cuanto a los visitantes florales que no tienen una funcién de polinizadores se encuentra
el escarabajo Trichochrous sp., que pertenece a la familia Melirydae y la cual ya se habia
registrado como polinivoro para otras especies (Plasencia-Lépez 2003), La avispa de la
familia Chrysididae y las hormigas podrian estarse favoreciendo de las flores de L. diffusa
al obtener refugio, esto debido a que la funcion como polinizadores en el caso de las hor-
migas no ha quedado claramente establecido y se reconocen como especies generalistas
que acuden a las flores de cactaceas al reconocerlas como una recurso para hidratarse

(Rios-Casanova et al. 2004)

Para el caso de los chapulines: Lactista sp., Orphulella sp. y Philocleon sp., son considera-
dos florivoros para el peyote, el consumo de estructuras reproductivas parte de ortdpteros
también se ha encontrado en otras especies (e.g., Opuntia bradtiana, Plasencia-Lépez
2003; T. horripilus, Matias-Palafox 2011 y A. kotschoubeyanus, Arroyo 2014), esta actividad
podria afectar la reproduccion de la especie ya que consumen tanto el perianto como los
organos sexuales de las flores, disminuyendo la atraccién de los polinizadores, el éxito re-
productivo de las plantas y por consiguiente comprometiendo la producciéon de semillas en
la poblacién (Sanchez-Lafuente 2007). L. diffusa se veria mas afectada por la florivoria de-
bido a que presenta floracién asincrénica, ya que la floracion en masa se relaciona como

una forma de escapar a la presién ejercida por los florivoros (Janzen 1967).
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6.6 Depresién por endogamia

Tomando en cuenta la progenie producto de la entrecruza y la de autocruza se encontré un
valor de depresion por endogamia alto en relacion a los frutos (6=0.90) con un valor cercano
a 1y bajo en el caso de las semillas (6=0.22) con un valor cercano a cero, segun lo esta-
blecido por Cruden (1977). Existen pocos estudios que determinen la depresiéon endoga-
mica en cacticeas, entre los que se muestra una gran variacion, para algunas especies el
valor de depresion endogamica es mayor en los frutos que en las semillas (A. fissuratus:
0=0.92 para los frutos y 6=0.22 para las semillas, Martinez-Peralta 2007), mientras que en
otras especies ocurre lo contrario (A. asterias: 6=0.75 para los frutos y semillas 5=0.89
Martinez-Avalos 2007).

La depresién endogamica genera una disminucion en la adecuacién de individuos de L.
diffusa para la formacion de frutos, sin embargo esto puede expresarse en otro momento
dentro del desarrollo de los individuos. Por otra parte el que la formacién de semillas no
presente valores altos de depresién endogamica, estaria concordando con los niveles de

depresion endogamica esperados en especies con autocruza parcial (Lloyd 1979).

Los sistemas de cruza xendégamos individuos con mayor adecuacioén que los producidos
por autogamia, ya que esta se vincula con mayor variabilidad genética (Eguiarte 1999). Lo

cual los ofrece ventajas en el éxito a sobrevivir ante los cambios en el ambiente.
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7. Conclusiones

Los individuos de Lophophora diffusa en la poblacién de Pefamiller, Qro.,
Méx., son en su mayoria solitarios (76%), con pocas plantas que muestran
crecimiento clonal (24%). El porcentaje de individuos aumenta a partir de la
categoria juvenil y las primeras categorias de adultos, disminuyendo para
las plantulas y los individuos mas grandes.

La capacidad reproductiva se encuentra relacionada con el tamafio de las

plantas, los individuos mas grandes aportan mas a la reproduccion.

El periodo de floracién abarca varios meses, mostrando dos picos con mayor
densidad de flores, se reconoce a L. diffusa como una especie cornucopia
con floracion asincroénica. Las flores son hermafroditas y en su mayoria de
color blanco, muestran una antesis diurna, con una baja produccion de gra-
nos de polen y évulos. Se determiné la presencia de protoginia y hercoga-

mia.

La especie cuenta con un sistema de entrecruza, con una baja proporcién
de individuos que se reproducen por autocruza, se sugiere que se presenta
un sistema de autoincompatibilidad parcial. El sistema de apareamiento es
xendégamo, con demanda de vectores que muevan el polen. La polinizacion
se da por parte de abejas solitarias de talla pequefia y una especie de esca-

rabajo, se registro florivoria por parte de ortépteros.
La poblacion cuenta con limitacion por polen y con niveles de depresién por

endogamia altos para la produccion de semillas lo que podria afectar en la

viabilidad y la permanencia de la poblacion.
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8. Apéndice

Se presenta un banco de imagenes de los visitantes florales relacionados con Lophophora
diffusa, Coryphantha radians y Thelocactus leucacanthus spp. schmollii, en la localidad El
Agua del Angel, Pefiamiller, Querétaro. Fotos: Rafael Alejandro Calzada Arciniega.

Orden: Hymenoptera

Imagen 1.- Agapostemon sp. Imagen 2.- Agapostemon sp. Imagen 3.- Apis Mellifera

Imagen 4.- Diadasia sp. Magen 5.- Diadasia sp. Imagen 6.- Crysididae (Avispa)
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Imagen 7.- Macrotera sp.

Imagen 10.- Augochlorella sp.

Orden: Coleoptera

Imagen 8.- Macrotera sp.

Imagen 9.- Augochlorella sp.

Imagen 13.- Trichochrous sp.

Imagen 11.- Lasioglossum (Dialictus)

sp.

Imagen 14.- Trichochrous sp.

Imagen 12.- Lasioglossum (Dialictus)

sp.

=z

Imegen 15.- Acmaeodera sp.
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Orden: Orthoptera

Imagen 16.- Lactista sp. Imagen 17.- Orphulella sp.

Imagen 18.- Philocleon sp.
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