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RESUMEN

La biologia floral se encarga del estudio de la estructura, disefio y funcionamiento de las flores; esto
incluye sus caracteristicas morfolégicas, su fenologia, sistemas de cruza, sistemas de apareamiento y
visitantes florales entre otros aspectos. En el presente trabajo se busca conocer la biologia floral de
Coryphanta elephantidens Lemaire., una cactacea amenazada, el conocimiento sobre los aspectos
reproductivos de esta especie resulta fundamental para su conservacion. La investigacién se llevd a
cabo en la localidad de Quilamula, Morelos en 2016 y 2017. Se realizaron observaciones para conocer
la variacion de color, la fenologia floral, asi como los visitantes florales. Adicionalmente, se evaluo
la proporcion polen/évulos (P/O) y un indice de entrecruza para determinar el sistema de
apareamiento, mientras que para determinar el sistema de cruza se realizaron tratamientos de
polinizacion controlada. La floracion de C. elephantidens inicia a finales de julio y concluye a
principios octubre. Las flores son diurnas, presentan su maxima apertura alrededor de las 13:00 h, la
longevidad floral varia entre uno y dos dias. La poblacion estudiada mostré una gran variacién en el
color de las flores, que van desde crema hasta rosa encendido, condicion que también se ha descrito
en otras especies del genero. Los visitantes mas frecuentes son las abejas nativas de los géneros
Ceratina, Diantidium, Melissodes, Anthophorula y Ashmeadiella, tal como se ha registrado en otras
especies con forma de vida globosa y flores con simetria radial (Mandujano et al., 2010). El sistema
de apareamiento segun el indice de entrecruza (OCI) fue xendégamo obligado, debido a la presencia
de hercogamia y dicogamia, y segun la relacion P/O es xenogadmico facultativo, mientras que las
polinizaciones controladas indican un sistema de cruza del tipo entrecruza. Por otro lado, el 40% de
los individuos estudiados (n = 94 plantas) no presentaron polen en sus anteras, mientras que el 60%
restante tenia flores con polen y 6vulos funcionales, lo que indicaria que se trata de una poblacion
funcionalmente ginodioica. Estos resultados sugieren que la reproduccion sexual de esta especie
depende totalmente de la actividad de las abejas polinizadoras, y que en la poblacion estudida hay una

modificacién en el sistema sexual hermafrodita tipico de Cactaceae.



l. INTRODUCCION

1.1 Ciclo de vida de las angiospermas

Las angiospermas o plantas con flor, son uno de los grupos de organismos mas diversos que existen,
pues incluyen aproximadamente 352 000 especies (Ollerton et al., 2011). Las caracteristicas
principales de este grupo son, la doble fecundacion, produccidn de endospermo, presencia de flores y
frutos, entre otras. Su aparicion es relativamente reciente en el tiempo geoldgico, los primeros
registros datan del Cretécico hacia finales de la era Mesozoica, es decir, hace aproximadamente 130
millones de afios (Crane et al., 1994).

La mayoria de las plantas con flores, tienen la capacidad de llevar a cabo reproduccién sexual
y asexual (Raghavan, 1997). La reproduccion asexual hace referencia a la generacién vegetativa de
plantas, es decir, la formacion de nuevos ramets, se ha registrado en al menos 30 familias de
angiospermas y se estima que el 70% de las angiospermas presentan crecimiento clonal (Holsinger,
2000; Mandujano, 2007). El crecimiento clonal puede darse por ramificacion, reproduccién vegetativa
o la produccion de esporas o semillas sin que se lleve a cabo la fecundacion (agamospermia), y los
organismos generados a través de estos tipos de reproduccidn son genéticamente idénticos a la planta
madre (Holsinger, 2000).

En reproduccion sexual, ocurre la formacién de nuevos genets, producto de la recombinacion
genetica. Durante ésta, en la antera que contiene dos sacos polinicos, las células diploides conocidas
como microsporocitos, dan lugar a microsporas a través del proceso de meiosis, las cuales se
desarrollan posteriormente en granos de polen, estructuras que corresponden al microgametofito
maduro; a la par, los évulos se forman en el ovario, la meiosis de la célula madre de la megaspora que
se ubican en cada 6vulo, produce cuatro megasporas haploides, s6lo una de éstas se desarrolla en un
gametofito femenino, que consiste en una ovocelula, dos sinérgidas, una célula central binucleada y
tres antipodas (MacAdam, 2008).

Para que el gameto masculino y femenino se fusionen, se necesita de un proceso conocido
como polinizacién, que ocurre cuando un grano de polen llega hasta el estigma, de la misma flor o de
una diferente, e inicia la germinacién del tubo polinico a lo largo del estigma y estilo, transportando
a través de él las células espermaéticas, hasta llegar al ovario, en donde descarga los gametos
masculinos y la célula del tubo polinico que habia transportado, una vez ahi, uno de los nucleos
espermaticos fecunda a la ovocélula, formando con ello al cigoto, mientras que el otro se fusiona con

una célula ovérica diploide, por lo que se forma una célula triploide (Raven, 2013). Por un lado, el
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cigoto se desarrolla en un embrion esporofitico, mientras que la célula triploide se desarrolla en

endospermo, que es el tejido nutritivo necesario para el desarrollo del embrion (Starr et al., 2015).

El tipo de sistema de cruza que presenten los organismos tendrad efectos en la estructura
poblacional; por un lado, la reproduccién asexual produce progenie con genotipos idénticos lo cual se
relaciona, generalmente, con la baja variabilidad genética, incremento en la endogamia y por tanto
una reduccion de la adecuacion, y por otro lado la reproduccion sexual involucra un gasto energético
mayor, abre la posibilidad de generar combinaciones genéticas nuevas, y puede aumentar la velocidad
de adaptacién de los organismos ante un ambiente fluctuante (Holsinger, 2000; Mandujano et al.,
2014).

1.2 Biologia floral

La biologia floral estudia el disefio y funcionamiento floral (Sprengel, 1793), comienza con la
maduracion de algunos de los 6rganos esenciales, como la dehiscencia de las anteras o la activacion
de la receptividad estigmatica y termina cuando los estambres han derramado todo el polen y los

estigmas dejan de ser receptivos (Percival, 2013).

Durante la vida de la flor suceden eventos importantes como la atraccion de polinizadores y el
flujo de polen, que desembocaran finalmente en la fecundacién. En general, los estudios de biologia
floral evaltan la fenologia floral, la dehiscencia de las anteras, la receptividad del estigma, los sistemas
de apareamiento y de cruzamiento, los visitantes florales y polinizadores, la presencia/ausencia de
néctar, aroma, y en algunos casos caracteres morfolégicos como el color y dimensiones de las
estructuras reproductivas (Raguso et al., 2003; Walter, 2010; Flores-Martinez et al., 2013; Gan et al.,
2013; Mandujano et al., 2014). A continuacion, se describiran los aspectos de la biologia floral que

abordaremos en este estudio.
1.3 La flor

La flor es un brote de crecimiento limitado con piezas florales, especializadas en la reproduccion
sexual, se ha considerado como la unidad estructural y funcional de la reproduccién en angiospermas
(Mauseth, 2011; Cruz-Duran y Rosas-L6pez, 2013). Su estructura basica esta formada por un céliz y
una corola, que juntos forman el perianto, y los érganos reproductores, es decir, el androceo y el
gineceo (Fig. 1); si la flor presenta estos ultimos dos se dice que es perfecta, bisexual o hermafrodita,
mientras que si solo tiene uno de los dos recibe el nombre de imperfecta, diclina o unisexual (Clarke
y Lee, 2003).
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Fig. 1: Estructura de la flor.
a. Estructura tipica de una flor de angiosperma; modificado de Starr et al. (2015). b. Estructura de

una flor del género Pereskia (Cactaceae); modificado de Mandujano et al., 2010.

El perianto, por definicidn, esta constituido por el caliz que comprende los sépalos y la corola, que
estd formada por los pétalos; ambos son verticilos infértiles (Percival, 2013). Los sépalos son
generalmente verdes, pero también se pueden presentar de color como los pétalos, se localizan en la
parte mas externa de la flor, y su funcion principal es la proteccion de lesiones fisicas durante el
desarrollo de la flor; sin embargo, también protegen de la desecacion a los tejidos jovenes; este
verticilo se pierde en algunas flores maduras o se mantiene durante toda la vida de la flor; por su parte,
los pétalos se presentan regularmente largos y de color, debido a que son atrayentes para los
polinizadores (Tcherkez, 2004; MacAdam, 2008). Cuando los sépalos y pétalos son se encuentran

claramente diferenciados, son conocidos como tépalos o segmentos del perianto (Bravo-Hollis, 1978).

El androceo es el verticilo sexual masculino, constituido por un conjunto de estambres, los
cuales se componen de un filamento y una antera que contiene los granos de polen (Jaramillo, 2006).
El gineceo, por su parte, es la funcidn sexual femenina gque se encuentra en la parte mas interna de la
flor, esta compuesta por multiples carpelos independientes o fusionados dentro de los cuales se
encuentran los 6vulos, sellados herméticamente, que de ser fecundados se convertiran en semillas
(MacAdam, 2008). Ademas del ovario, el gineceo se compone de un estigma que es la estructura
receptora de los granos de polen y un estilo, tejido de transmision por el cual discurre el tubo polinico,

y que adicionalmente proporciona altura al estigma (Jaramillo, 2006).



1.4 Sistemas de reproduccion sexual

Un sistema reproductivo hace referencia a la manera en que los 6rganos sexuales se posicionan
morfoldgica, espacial y temporalmente en individuos de una poblacion (Orozco-Arroyo y Vazquez-
Santana, 2013).

El sistema predominante en las angiospermas es el hermafrodita (Fig. 2a) en donde las dos
funciones sexuales se encuentran en una misma flor, es decir, son bisexuales (Atwell et al., 1999).
Una planta que tiene todas las flores hermafroditas o bisexuales, es una planta hermafrodita (Wyatt,
1983). De acuerdo al tiempo en que son funcionales los érganos sexuales en una flor hermafrodita,
las flores pueden ser: homogamicas cuando los verticilos sexuales maduran al mismo tiempo, o
dicogamicas cuando uno de los dos verticilos madura primero que el otro (Orozco-Arroyo y Vazquez-
Santana, 2013).

Por otro lado, en los sistemas monoicos ambos verticilos sexuales se presentan en la misma
planta, pero en diferente flor (Fig. 2b). Dentro de este sistema también se pueden mencionar a los
ginomonoicos (Fig. 2e), con flores femeninas y hermafroditas, y a los andromonoicos (Fig. 2f), en

donde existen individuos con flores masculinas y hermafroditas (Wyatt, 1983; Atsmon, 1998).

Aquellas poblaciones con sistemas dioicos se caracterizan por presentar individuos solo con
flores masculinas e individuos con flores sélo femeninas (Fig. 2c), también dentro de estos sistemas
se encuentran los ginodioicos (Fig. 2g), que implican la coexistencia de individuos hermafroditas y
unisexuales femeninos en una misma poblacion, y los androdioicos (Fig. 2h) que se caracterizan por
la coexistencia de individuos hermafroditas y unisexuales masculinos (Wyatt, 1983; Jong y
Klinkhamer, 2005; Gniech, 2015).

Por altimo, se han registrado también poblaciones trioicas, en donde en una poblacion
coexisten individuos femeninos, masculinos y hermafroditas (Fig. 2d), y sistemas sexuales
trimonoicos (Fig. 2h), en el cual se concentran flores masculinas, femeninas y hermafroditas en un

mismo individuo (Atsmon, 1998).
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Fig. 2: Sistemas sexuales en angiospermas. Modificado de Gniech (2015).

El 72% de las angiospermas presenta hermafroditismo, mientras que el 11% son plantas con
flores unisexuales, que son monoicas (7%) o dioicas (4%); el otro 7% es representado por los sistemas
andromonoicos y ginomonoicos, y el 10% restante corresponde a las poblaciones con flores

unisexuales y bisexuales, decir, androdioicos y ginodioicos (Gniech, 2015).
1.5 Sistemas de cruza

Los sistemas de cruza hacen referencia al patron de transmision de genes, es decir, las rutas por las
que los gametos son disperados y cémo estos se fusionan para formar semillas (Richards, 1986).
Podemos encontrar tres tipos de sistemas de cruza (Richards, 1986; Brown, 1990; Lloyd et al., 1996;
Percival, 2013):

a. Autocruza. El transporte de polen se lleva a cabo dentro de la misma flor. También considerada
como autocruza, la otra forma es la geitonogamia, ocurre entre dos flores de la misma planta,
o entre flores de individuos genéticos idénticos.

b. Entrecruza. Se presenta cuando la polinizacion ocurre entre dos flores de individuos
genéticamente distintos.

c. Mixto. Se llevan a cabo tanto la autocruza como la entrecruza.

Para determinar el tipo de sistema se hacen estudios genéticos y frecuentemente se realizan
experimentos de polinizacion controlada, en donde se obtiene el nimero de semillas y frutos, lo que

indica la efectividad maxima de cada sistema, bajo el supuesto de que mediante esta técnica se asegura
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el 100% de transferencia de polen (Lloyd et al., 1996; Casas et al., 1999; Méndez et al., 2005; Strong
y Williamson, 2007; Mandujano et al., 2010). En algunas investigaciones, se ha recurrido a la
germinacion de semillas para conocer viabilidad de las mismas e incluso, determinar el éxito

reproductivo en cada sistema de cruza (Bowers, 2002; Brisefio-Sanchez, 2016).
1.6 Sistemas de apareamiento

Estos sistemas hacen referencia a las caracteristicas morfologicas y al funcionamiento espacio
temporal de los verticilos florales. Se proponen cinco sistemas de apareamiento basados en atributos

morfoldgicos y funcionales (Cruden, 1977), sefialados en el Cuadro 1.
Cuadro 1. Sistemas de apareamiento en angiospermas (Cruden, 1977).

Sistema de apareamiento Descripcion

Cleistdgamo Ocurre autopolinizacion debido a que no se presenta antesis floral
Autogamo facultativo  El sistema tiende a la autopolinizacion; sin embargo, puede ocurrir la
entrecruza.
Autdégamo obligado Solo puede ocurrir la autocruza
Xendgamo facultativo Preferentemente se presenta la polinizacion cruzada, pero en caso de
no lograrse, puede presentarse autocruza.

Xend6gamo obligado Sélo es posible la polinizacion cruzada.

En algunas especies se han descrito estrategias que impiden la autogamia, debido a que no
contribuye a la variabilidad genética de la poblacién. Una de las méas comunes es la dicogamia en
donde la maduracion de los verticilos sexuales no ocurre al mismo tiempo, mientras que en la
hercogamia se presentan diferencias en la longitud de los estambres con respecto al pistilo, es decir,

hay una separacion espacial de los verticilos sexuales (Rosado, 2001; Jaramillo, 2006)

El tipo de sistema de apareamiento morfologico-funcional de una especie se puede determinar
de dos maneras, la primera es estimando el cociente polen/dvulos (P/O) y la segunda es mediante el
indice de entrecruza a través de las caracteristicas florales (Pimienta-Barrios y Castillo, 2002;
Martinez-Ramos et al., 2015).



1.6.1 Relacion polen/6vulos (P/O)

La proporcion polen/dvulos propuesta por Cruden (1977) se basa en el supuesto de que las especies
autdégamas no requieren de una gran produccién de polen debido a que el esfuerzo de transferencia
del mismo es minimo, mientras que en las especies xendgamas el polen debe ser suficientemente
abundante como para aumentar la probabilidad de ser transportado hasta otro individuo. Por lo tanto,
como se muestra en el Cuadro 2, las flores cleistdgamas deben tener los cocientes mas bajos de P/O,
seguidas por las flores autdgamas, con niveles intermedios las autdgamas facultativos y las xen6gamas
facultativas, y por ultimo, las especies xendgamas presentaran el resultado mas elevado de P/O
(Cruden, 1977).

1.6.2 indice de entrecruza (OCI)

Este indice de entrecurza (OCI) toma en cuenta tres caracteristicas florales: diametro de la flor, la
separacion espacial (hercogamia) y la separacioén temporal (dicogamia); a cada caracteristica se le

asigna un puntaje que dependera de las caracteristicas propias de la flor estudiada (Cruden, 1977).

Si el didmetro de la flor es menor a 1 mm, se asigna cero, si se encuentra entre 1-2 mm,
entonces su valor es 1, entre 1-6 mm le corresponde un 2 y por Ultimo si es mayor a 6 mm entonces
el valor correspondiente es 3. Por otro lado, si la maduracion de los verticilos sexuales es al mismo
tiempo (homogamia) o primero madura el femenino, el valor asignado es 0, mientras que si madura
primero el érgano masculino el valor es 1. Por altimo, si los 6rganos sexuales presentan la misma
altura entonces se asigna 0, si, por el contrario, se encuentran separados espacialmente (hercogamia)
el valor es 1 (Cruden, 1977). La suma de estos valores indicara el tipo de sistema de apareamiento

como se muestra en el cuadro 2.

Cuadro 2. Sistemas de apareamiento determinado por relacion P/O y OCI (Cruden, 1997).

Sistema de apareamiento Relacién P/O OCI
Cleistogamia 4.7£0.7 0
Autogamia obligada 27.7£3.1 1
Autogamia facultativa 168.5+22.1 2
Xenogamia facultativa 796.6+87.7 3
Xenogamia 5859.2+96.5 4



1.7 Polinizacion y visitantes florales

La polinizacién consiste en el transporte de polen desde las anteras hasta el estigma. Este proceso es
de gran importancia en el ciclo de vida de las angiospermas debido a que las plantas establecidas no
cuentan con la capacidad de desplazarse, por lo que han evolucionado estrategias para adquirir
recursos y para reproducirse exitosamente (Booth et al., 2010; Pérez-Tejada y Pérez-Ishiwara, 2013).

En términos generales, se han clasificado dos tipos de polinizacion:

a. Por vectores abioticos. Aquella en la que la polinizacién es llevada a cabo sin intervencion de
organismos vivos: hidrofilia (por agua) y anemofilia (por viento). En la anemofilia el transporte
del polen ocurre por viento, razon por la que el polen suele ser ligero, generado en grandes
cantidades, y con superficie lisa. Este tipo de polinizacion se ha registrado en 60 familias que
representan aproximadamente el 16% del total de las angiospermas (Ackerman, 2000; Wilmer,
2011).

b. Por vectores bidticos. La polinizacion se lleva a cabo por animales, los cuales son atraidos por
los mecanismos adaptativos de las flores (Rosado, 2001; Shivanna y Tandon, 2014). Se calcula
que de aproximadamente 352 000 especies de angiospermas el 87.5% (aprox. 308 006 especies)

son polinizadas por animales segin un estudio realizado por Ollerton et al. (2011).

Los atributos florales, como el tamafio, forma, color, olor y la produccion de néctar
representan una ventaja en la atraccion de los polinizadores, entendiendo a estos ultimos como

aquellos organismos que como efecto de su alimentacion transportan el polen (Gurevitch et al., 2002).

La evoluciodn de la estructura floral se ha relacionado directamente con la evolucion de los
procesos de polinizacion, y los registros fosiles indican que la radiacion de las angiospermas coincide

con la radiacion de los insectos antdfilos (Delevoryas, 1979).

Los visitantes florales no siempre tienen una interaccion positiva con las plantas a través de la
polinizacion, algunos insectos consumen total o parcialmente las estructuras florales, a lo que se
denomina florivoria (Buergess, 1991; Teixido y Valladares, 2012). Esta interaccion se ha sefialado
como uno de los procesos antagdnicos mas importantes de la polinizacién; sin embargo, también se
ha observado que durante el consumo se puede llevar a cabo una polinizacion accidental (Calow,
1998).



Los coledpteros, hemipteros y ortopteros son los grupos de visitantes florales mas cominmente
documentados en interacciones de florivoria, pero también se ha registrado el dafio floral por parte de
larvas de lepidopteros y hormigas (McCall e Irwin, 2006; Pifia et al., 2010).

1.8 Autoincompatibilidad

La autoincompatibilidad es un mecanismo génetico que funciona como barrera para la endogamia, a
través del reconocimiento y rechazo de polen (Busch y Schoen, 2008); esta controlada por el locus
multialélico S, impidiéndose la reproduccién entre invidiuos cuyos alelos son iguales (De Nettancourt,
1997). Se han descrito dos mecanismos principales (Schierup et al., 1997; Busch y Schoen, 2008;
Raven, 2013):

Incompatibilidad gametofitica. El fenotipo del polen esta determinado por su genotipo haploide.
La fecundacion se presenta sélo cuando los alelos del grano de polen no coinciden con los alelos
de la planta receptora (Fig. 3a), de lo contrario, el crecimiento del tubo polinico es arrestado en el
estilo.

Incompatibilidad esporofitica. El polen exhibe el fenotipo de autoincompatibilidad de la planta
que le dio origen. Si los alelos del polen son iguales que los de la planta receptora, el crecimiento

del tubo polinico es impedido en el estigma.

La autoincompatibilidad genética, es uno de los mecanismos que promueven la entrecruza, ya que en
los sistemas hermafroditas y monoicos pueden presentarse tanto la autofecundacién como la
fecundacién cruzada, dependiendo si las especies son autocompatibles o autoincompatibles, mientras
que en los sistemas dioicos solo puede llevarse a cabo la polinizacién cruzada (Busch y Schoen, 2008;

Fleming y Kress, 2013).



a. Automncompatibilidad gametofitica
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Fig. 3: Tipos de autoincompatibilidad genética.

a. Incompatibilidad gametofitica. Los alelos S1S, del grano de polen, son iguales a los alelos S:S; del

pistilo, por lo que son incompatibles, es por ello que el crecimiento del tubo polinico se detendra, en este

caso, a nivel del estilo (pistilo incompatible); sin embargo, si los alelos no coinciden, como es el caso del

pistilo S3S4 se llevard a cabo la fertilizacion (pistilo compatible). b. Incompatibilidad esporofitica. Si los

alelos del polen son iguales a los del pistilo de la planta receptora, la germinacion del polen se detendra

en la superficie del estigma (pistilo incompatible). En cambio, los granos de polen S;:S;, que lleguen a un

estigma S3S4, podran germinar al ser alelos compatibles (pistilo compatible). Modificado de Silva 'y

Goring, 2001.
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1.9 Biologia floral de la familia Cactaceae

En México una de las familias con mayor diversidad, es la familia Cactaceae, endémica del continente
Americano (Bravo-Hollis, 1978). Cactaceae incluye entre 100 y 150 géneros, con aproximadamente
1 800 especies (Arias-Montes y Flores-Rivas, 2013). En México se encuentran 913 taxones, entre
especies y subespecies, de las cuales 518 especies son endémicas del pais (Guzman, 2003).

Las flores en la familia Cactaceae presentan series de tépalos o segmentos del perianto insertos
en el receptaculo, el ovario es infero, a excepcion de algunas especies del género Pereskia en donde
es supero (Bravo-Hollis, 1978; Pimenta-Barrios y del Castillo, 2002; Mandujano et al., 2010), la
placentacion en las cactaceas es parietal y con numerosos 6vulos, el androceo contiene, generalmente,
una gran cantidad de estambres en arreglo espiral, el plano de simetria floral mas frecuente es
actinomorfo (Arias-Montes y Flores-Rivas, 2013), pero algunos grupos interesantes tienen simetria
bilateral, tal como Epiphyllum y Cleistocactus (Bravo-Hollis, 1978; Gibson y Nobel, 1986;
Mandujano et al., 2010). El sistema sexual registado en la mayoria de las especies es hermafrodita
(Bravo-Hollis, 1978; Pimienta-Barrios y del Castillo, 2002; Mandujano et al., 2010; Arias-Montes y
Flores-Rivas, 2013). La dicogamia y hercogamia, son estrategias reproductivas descritas en la familia
Cactaceae (Breckenridge y Miller, 1982; Martinez-Ramos et al., 2002; Brisefio-Sanchez, 2016). La
autoincompatibilidad genética se encuentra ampliamente extendida en la familia Cactaceae (Strong y
Williamson, 2007) y se ha registrado solo de tipo gametofitica (Mandujano et al., 2010), por ejemplo,
Hatiora rosea (Boyle, 2003) y Schlumbergera russelliana (Boyle, 1997).

La biologia floral de las especies pertenecientes a la familia Cactaceae es un &mbito poco
explorado, se estima que sélo el 2% de las especies han sido estudiadas (Mandujano et al., 2010). En
las especies con tallos globosos, uno de los géneros mas estudiados es Mammillaria, se describen a
las flores como hermafroditas, con longevidades florales que van de 1 a 6 dias, el color de las flores
es variado presentandose de blanco a rosa, con presencia de hercogamia y un sistema xenogamico
(Bowers, 2002; Giovanetti et al., 2007; Flores-Martinez et al., 2013; Valverde et al., 2015; Larios-
Ulloa et al., 2015).

En el género Ariocarpus también se han realizado estudios en los que se registran flores de
colores magenta, blanco y rosa con una longevidad floral de dos dias y una produccion de estructuras
reproductivas variada entre especies, que va desde una hasta 18 por individuo (Martinez-Peralta y

Mandujano, 2012). Este tipo de estudios también se han realizado en otros géneros, tales como
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Lophophora, Echinocactus, Turbinicarpus, Ferocactus y Melocactus (del Castillo, 1994; Pifia, 2000;
Mclintosh, 2002; Nassar y Ramirez, 2004; Matias-Palafox, 2007; Jiménez-Sierra, 2008; Diaz, 2013).

El estudio de biologia floral del género Coryphantha, se ha realizado en la especie C. cornifera.
La floracién se presentdé entre los meses de marzo y agosto, la longevidad floral es de
aproximadamente tres dias, los colores son muy variados y van desde blanco hasta diversos tonos de
rosa, ademas de que el numero de flores por planta presentd una relacion directa con el diametro del
tallo; los estudios sugieren un numero maximo de nueve flores por individuo. Adicionalmente los
autores observaron una mayor eficiencia en tratamientos de polinizacion cruzada, mostrando una
posible autoincompatibilidad debido al nulo éxito reproductivo en tratamientos de autopolinizacién
(Fuentes-Mayo, 2012).

En otras especies del género se describen sélo algunos de los aspectos estudiados dentro de la
biologia floral. En C. sherii var. robustispina se encontrd que el éxito reproductivo, en términos de
produccion de semillas, de los tratamientos de autocruza (5%), es menor comparado con el registrado
para le entrecruza (66%). Por ultimo, en las especies C. robbinsorum y C. werdermannii se reporta
una relacion positiva entre el didmetro de las plantas y el nimero de flores (Schmalzel et al., 1995;
Portilla-Alonso, 2007).

Por otro lado, uno de los aspectos méas descritos son los polinizadores dentro de la familia,
siendo las abejas las mas frecuentes (Schlindwein y Wittmann, 1997; Viana et al., 2001; Raguso et
al., 2003; Otero-Arnaiz et al., 2003; Nassar y Ramirez, 2004; Walter, 2010), los murciélagos en
cactaceas columnares (Sahley, 1996; Valiente-Banuet et al.,1997), colibries (Sahley, 1996; Otero-
Arnaiz et al., 2003; Nassar y Ramirez, 2004) e incluso polillas (Valiente-Banuet et al., 1997).

En el género Ariocarpus los visitantes florales son abejas, himendpteros, dipteros, escarabajos,
hormigas y mariposas, pero solo las abejas se han identificado como polinizadores efectivos
(Martinez-Peralta y Mandujano, 2012). Mientras que en C. sherii var. robustispina la polinizacion es
realizada por abejas y la dispersion de semillas probablemente la realizan aves (Roller, 1968). En esta
misma especie se realiz6 un estudio enfocado en el flujo de polen, en donde se encontré que las abejas
del género Diadasia son las responsables de la polinizacion; adicionalemente, se propone que no hay
limitacion por polen en esta poblacion (McDonald y McPherson, 2005). Por ultimo, en C. cornifera
solo una abeja del género Ceratina se identifico como polinizador durante el estudio (Fuentes-Mayo,
2012).
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El presente trabajo contribuye al conocimiento basico de la ecologia reproductiva en especies
del género Coryphantha y de la familia Cactaceae. Mediante el entendimiento de la biologia floral de
C. elephantidens podremos comprender la importancia de esta especie en el ecosistema, asi como

proponer estrategias de conservacion, que sean compatibles con la biologia de esta especie.

1. OBJETIVOS

El objetivo general de este trabajo es conocer la biologia floral de Coryphantha elephantidens,
describiendo la fenologia reproductiva, la morfologia floral, los sistemas de cruza y apareamiento, asi

como los visitantes florales. Los objetivos particulares son:

1. Describir la morfologia floral, identificado el color de las flores y sus dimensiones.

2. Describir la fenologia floral, observando las distintas estrategias reproductivas durante la
floracion y su duracion.

3. Determinar el tipo de sistema de cruza en C. elephantidens a través de la aplicacion de
tratamientos de polinizacion controlada, asi como determinar la viabilidad de las semillas

en la poblacion.

4. Determinar el sistema de apareamiento través de la relacién polen/6vulos y el indice de
entrecruza.
5. Identificar a los visitantes florales, su frecuencia y horario de visita, describiendo su

conducta dentro de la flor.
6. Describir el dimorfismo sexual en la poblacion de C. elephantidens, asi como la

preferencia de los polinizadores hacia los morfos florales.
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I1l.  MATERIALES Y METODOS

3.1 Descripcién de la especie

En México el género Coryphantha se distribuye principalmente en la Sierra Madre Oriental, Sierra
Madre Occidental y Sierra Madre del sur, en zonas secas con un maximo de precipitacién de 1 000
mm anuales (Dicht y Lithy, 2005). De las 43 especies reconocidas, 18 se encuentran enlistadas en la
NOM-059-SEMARNAT-2010, la mayoria en las categorias Amenazada (A) y Proteccion especial
(Pr). El género Coryphantha se caracteriza por presentar plantas de cuerpo globoso o cilindrico, cuyas
flores se encuentran en la parte apical de la planta, con colores generalmente amarillos, aunque en
algunas especies es de color pUrpura a rojo; de esta Ultima caracteristica se desprende el nombre del
género, Coryphantha viene del griego koryphe que significa cima o cabeza y antos cuyo significado

es flores, por lo tanto “con las flores en la cabeza” (Bravo-Hollis, 1978).

Coryphantha elephantidens (Cactaceae, subfamilia Cactoideae, tribu Cacteeae) presenta un
tallo simple globoso o subgloboso de aproximadamente 14 cm de altura y 19 de ancho, sus tubérculos
son muy grandes, generalmente aplanados, obtusos, de 4 a 5 cm de largo y se encuentran dispuestos
en 5 a 8 series espiraladas, con aréolas elipticas y que presentan lana en los primeros afios de vida del
individuo. Las aréolas se dividen en dos regiones, la vegetativa, en donde se producen las espinas, que
esta situada en el apice de los tubérculos, y la reproductiva, ubicada en la parte media o en la axila de
los mismos (Bravo-Hollis, 1978; Arias et al., 2012; Fig. 4).

- / l"

Fig. 4. Individuo de Coryphantha elephantidens, en la localidad de Quilamula, Morelos, México. Foto:

Angélica Martinez.
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Las espinas son todas radiales y se presentan generalmente de seis a ocho en cada aréola,
algunas veces desiguales, extendidas y encorvadas sobre los tubérculos, la mas larga mide
aproximadamente 2 cm de largo, cuando la planta es joven la base se torna amarillenta, mientras que
el apice es negro; las flores son grandes, de color rosado con aproximadamente 11 cm de diametro,
perianto con numerosos segmentos, un poco oblongos y apiculados, las anteras son de color amarillo
al igual que el pistilo, aunque en ocasiones este ultimo puede presentarse de color anaranjado (Fig. 5);
el fruto es oblongo, de 2 a 3 cm de longitud, mientras que las semillas tienen un tamafio aproximado

de 4 mm y son de color castafio claro (Britton y Rose, 1937; Bravo-Hollis, 1978).

Fig. 5. Individuo de Coryphantha elephantidens en floracidn, en la localidad de Quilamula, Morelos, México.
Agosto 2016. Foto: Angélica Martinez

Coryphantha elephantidens es una especie endémica de México, tiene una distribucién amplia,
abarcando los estados de Aguascalientes, Guanajuato, Guerrero, Hidalgo, Jalisco, Michoacéan,
Morelos, Oaxaca, Puebla, Querétaro, Veracruz y Zacatecas (Guzman, 2003). Se encuentra enlistada
en la NOM-059-SEMARNAT-2010, en la categoria de Amenzada (Dicht y Luthy, 2005).
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3.2 Area de estudio

Este estudio se llevd a cabo en Quilamula (18°20°-18°40’ norte, 98°55°- 99°14” oeste, 800-1900 m.
s.n.m.), una localidad del municipio de Tlaquiltenango, en el estado de Morelos, dentro de la Sierra
de Huautla en México (INEGI, 2009).

Los tipos de suelo predominantes en la zona son: leptosol (67.7), regosol (13.82%), vertisol
(6.27%), kastafiozem (5.75%), fozem (3.29%), cambisol (1.48%) y fluvisol (0.74%) (INEGI, 2009).
El municipio de Tlaquiltenango, del que forma parte la localidad de Quilamula, presenta un clima de
tipo Awo"(w)(i’)g, que corresponde a calido subhumedo, con temperaturas medias anuales de entre
22-24°C (INEGI, 2009), el mes de mayo es el que presenta la temperatura mas alta del afio 27°C, la
precipitacion es de entre 800-1,000 mm?3, que caen principalmente en julio y septiembre, mientras que

en agosto la precipitacion es baja o nula (Garcia, 1981).

El ecosistema predominante en la sierra es la selva baja caducifolia, con pequefias extensiones
de selva mediana subcaducifolia, bosque de encino, bosque de pino y pastizales, estos Ultimos
inducidos con fines agropecuarios; se han descrito 967 especies de plantas vasculares, pertenecientes
a 469 géneros y 130 familias, de las cuales Fabaceae, Poaceae, Asteraceae y Burseraceae son las mas
abundantes (Dorado et al., 2005). Del total de la superficie que comprende el municipio de
Tlaquiltenango, la selva ocupa un 46.73%, seguido por la tierra con fines agricolas (31.48%), el
bosque (11.34%), los pastizales (9.57%) y, por ultimo, la zona urbana (0.82%) (INEGI, 2009; Fig. 6).

Fig. 6. Localidad de Quilamula, Morelos, México. Selva baja caducifolia con parches de pastizales inducidos.

Foto: Angélica Martinez.

16



Por su parte, la diversidad de insectos de la zona no se ha estudiado aun; sin embargo, se
sugiere que hay aproximadamente 50 especies de odonatos, 230 de abejas, 14 de avispas sociales y
310 de cerambicidos (Dorado et al., 2005).

3.3 Morfologia y fenologia floral

Durante agosto de 2016, fueron seleccionados 20 inviduos femeninos y hermafroditas de C.
elephantidens, de los cuales se obtuvo su didmetro, nimero total de flores, es decir, flores en
desarrollo, abiertas y cerradas, asi como un registro fotografico, con la finalidad de detercar

variaciones en la morfologia floral.

En este mismo afio, se realizaron observaciones de 20 individuos, dos dias durante 6 h, las
flores fueron observadas cada 2 h recabando datos del diametro del perianto (mm) y del didmetro de
la apertura de los lobulos del estigma (mm) con un vernier digital, asi como del aspecto de los
verticilos sexuales para determinar si las flores son homdgamas o dicdgamas. El inicio y término de
la produccion de polen se considerd cuando las anteras presentaban un aspecto granuloso y era
evidente la liberacion de polen, mientras un estigma se consider6 receptivo cuando presentaba algun
exudado, estas observaciones se realizaron con lupa (10X) (Mandujano et al., 1996). Se dio

seguimiento a cada una de las 20 flores para determinar la longevidad floral.

El didmetro del perianto y de los lobulos del estigma a las distintas horas del dia fueron
analizados con un ANDEVA de medidas repetidas y en caso de encontrar diferencias estadisticas
significativas se realizd una prueba post-hoc de Tukey. Por otro lado, se calculo el coeficiente de
correlacion de Spearman para definir la relacion entre el tamarfio de la planta y el nimero de flores,

como un estimado del esfuerzo reproductivo (Martinez-Peralta, 2007).

Durante las observaciones de la conducta floral, se detecté que algunas flores parecian no
producir polen y mantener el estigma funcional (i.e. flores femeninas), por lo que se procedio a

describir este dimorfismo sexual en la especie.
3.4 Sistema de apareamiento

El sistema de apareamiento se determiné a través de la relacion P/O y el indice de entrecruza. Para la
relacién P/O, se colectaron 20 flores hermafroditas, de las cuales se llevé a cabo el conteo de 6vulos
por flor y la estimacién del nimero de granos de polen por flor, por medio del método de dilucién
Para lo anterior, se colectd una antera de cada flor, las cuales fueron colocadas en tubos de 1.0 ml de

capacidad; posteriormente, en el laboratorio, se les afadio 0.5 ml de agua destilada y se
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homogeneizaron con ayuda de un agitador vortex (Mandujano et al., 1996). De esta solucion se
tomaron 100 ul que fueron colocados en un portaobjetos, en donde se llevo a cabo el conteo de polen

a través de la observacion con microscopio estereoscopico.

El nimero de granos de polen contabilizados fue multiplicado por 5, que corresponde al factor
de dilucién, y el resultado obtenido se multiplicé por el nimero de anteras contabilizadas en esa misma
flor, que se obtuvo realizando un corte longitudinal y contando el nimero de anteras en s6lo uno de
los lados de la flor, para después duplicarlo (Kearns e Inouye, 1993). Para el conteo de 6vulos, se
realizaron cortes para extraer el ovario y contabilizar del nimero total de 6vulos a través del
microscopio estereoscépico (Martinez-Peralta, 2007); de lo anterior se obtuvo el promedio y el error

estandar.

Por otro lado, para el calculo del indice de entrecruza, se midio el didmetro y altura del perianto
de 20 flores hermafroditas elegidas al azar, mismas a las que se realizaron cortes longitudinales para
medir la longitud del estigma y estilo y de los estambres, cabe aclarar que se realizaron dos mediciones
de este ultimo verticilo, ya que algunos de los estambres se encontraban insertos desde la base y otros
por arriba de la camara nectarial (Fig. 7). Los datos obtenidos se analizaron con una prueba de t-
Student pareada para saber si existian diferencias significativas entre la longitud del estigma y estilo

(Fig. 7¢) y los estambres que se insertaban desde la base (Fig. 7e).

Adicionalmente, en los cortes realizados se tomaron medidas de la longitud y ancho de la flor
(mm), longitud del estilo (mm), longitud y didmetro de la cAmara ovarica (mm), asi como la distancia
(mm) entre los verticilos sexuales (pistilo y estambres) y el nimero de I6bulos del estigma, de lo
anterior se obtuvo la media y el error estandar, con el fin de describir la morfometria floral de C.

elephantidens (Fig. 7).
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Fig. 7. Medidas tomadas en cortes longitudinales de flores de Coryphantha elephantidens. a.
Longitud de la flor (mm); b. Ancho de la flor (mm); c. Longitud del estilo y estigma (mm); d. Longitud del
estilo (mm); e. Longitud de los estambres desde la base y estambres insertos por arriba de la cAmara nectarial
(mm); f. Distancia estigma-anteras (mm); g. Namero de I6bulos en el estigma (mm); h. Longitud de la

camara ovarica (mm); i. Didmetro de la cavidad ovéarica (mm).
3.5 Sistema de cruza

Los tratamientos de cruzas controladas se realizaron para determinar el sistema de cruza (Brown,
1990):

a. Control. Las flores se mantuvieron expuestas a los visitantes florales durante su periodo de
vida (n = 27).

b. Autopolinizacion manual. Las flores fueron embolsadas antes de la antesis con la finalidad de
evitar el contacto de los visitantes florales, después de la antesis se colocé en el estigma, con
ayuda de un pincel, polen de la misma flor y ésta volvid a ser embolsada con bolsas de tul (n
=27).

c. Entrecruza forzada. Se realizo la polinizacion de estas flores, con una mezcla de polen de cinco
flores de varios individuos escogidos al azar. Es importante mencionar que antes de realizar
este proceso las flores fueron emasculadas y después de la polinizacién se aislaron con bolsas
de tul (n = 27).
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Los tratamientos realizados fueron marcados en cada flor, en donde se pintaba con barniz uno de los
tépalos externos, para el tratamiento control se utilizo color negro, para la autopolinizacion el color
rojo y para la entrecruza azul. Se realizé un solo tratamiento por planta, es decir, de cada individuo se
utiliz6 sélo una flor. Los tratamientos fueron llevados a cabo en individuos femeninos y hermafroditas.

La formacion de frutos fue evaluada en el mes de diciembre, 17 semanas después de la
polinizacion, cuando éstos se encontraban en proceso de maduracion, mientras que la recoleccion de
los mismos se llevo a cabo el 3 de abril de 2017, 32 semanas después de la polinizacion, es decir, ocho
meses. De estos frutos se realizo el conteo de semillas. El éxito en la formacion de frutos en funcion
de los tratamientos de polinizacion, se analiz6 con un modelo lineal generalizado (GLIM), con
distribucion binomial y funcion de ligamiento logit (fruit set o proporcion de frutos), mientras que la
produccion de semillas (seed set o niumero de semillas por fruto), se evaludé en funcion de los
tratamientos de polinizacion, se evalu6 con un modelo lineal generalizado (GLIM), con distribucion
Poisson y funcién de ligamiento log (Kerns e Inouye, 1993).

Por ultimo, con la finalidad de conocer la viabilidad de las semillas en la poblacion, se realizd
la germinacién de semillas seleccionadas al azar a partir de frutos independientes a las polinizaciones
controladas. Se utilizaron 125 semillas por cada tratamiento de luz (luz/oscuridad), que fueron
colocadas en agar al 1%, durante un mes en una camara de germinacion (CONVIRON, CMP300) en
el Instituto de Ecologia de la UNAM, con fotoperiodo de 16 horas de luz por ocho de oscuridad, a una
temperatura de 25°C (Rojas-Aréchiga et al., 2008).

3.6 Visitantes florales

En agosto de 2016 se realizaron observaciones de 20 individuos durante 15 minutos en intervalos de
una hora a lo largo de la antesis floral, registrando la duracion y frecuencia de las visitas, asi como las
morfoespecies; los visitantes florales fueron colectados con ayuda de trampas de acetato de etilo y
montados en alfileres entomoldgicos para su posterior identificacion. En septiembre de 2017, se
realiz6 el mismo procedimiento, esta vez registrando la presencia/ausencia de polen en las flores
observadas, con la finalidad de detectar peferencias en las visitas florales a flores femeninas o
hermafroditas. La identificacion se llevo a cabo con ayuda de la coleccion de abejas de la Escuela de

Estudios Superiores del Jicarero (UAEM), a cargo de la Dra. Concepcion Martinez Peralta.

Para comparar diferencias entre la frecuencia de visitantes y las horas de visita, se elaboraron
tablas de contingencia para realizar un andlisis estadistico de chi cuadrada, x> (Martinez-Peralta,
2007).
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IV. RESULTADOS

4.1 Morfologia y fenologia floral

Los registros fotogréaficos de la etapa de floracién que ocurrié de la Gltima semana de julio a
septiembre de 2016, permitieron observar una gran variacion en el color de las flores de C.

elephantidens, las tonalidades se presentaron desde color crema hasta rosa encendido (Fig. 8).

En algunas flores los segmentos internos del perianto presentaban un color diferente a los
segmentos externos, generalmente éstos ultimos en tonalidades més fuertes (Fig. 8 a y b). Por otro
lado, se registraron flores con segmentos del perianto en tonalidades homogéneas, presentando un

color mas intenso en el centro (Fig. 8c y d).

Fig. 8. Variacion del color en flores de Coryphantha elephantidens. Fotos: Angélica Martinez.
Agosto 2016, Quilamula, Morelos, México.

Como se menciond anteriormente, se determinaron algunos parametros morfométricos a partir de 20
flores hermafroditas de C. elephantidens, de los cuales se estimé el promedio y el error estandar
(Cuadro 3).
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Cuadro 3. Parametros morfométricos medidos en flores hermafroditas de Coryphantha

elephantidens en la localidad de Quilamula, Morelos, México. Agosto 2016.

Parametro morfométrico

Media (mm) £ e.e.

Rango (min.-méx.)

Longitud de la flor 47.36 £0.98 41.03 - 56.39
Ancho de la flor 40.29 +£0.91 32.58 —48.32
Longitud estilo y estigma 26.58 + 0.66 21.3 -32.37
Longitud del estilo 20.86 + 0.64 15.99 — 28.07
Longitud de la cAmara ovarica 5.21+£0.19 3.67-6.8
Diametro de la cavidad ovarica 2.8+0.10 2.05-3.74
Longi | mbres inser
ongitud de los estambres insertos 1712 + 055 1171 - 2167
desde la base
Longi I mbres inser r
ongitud de los estambres insertos po 12.94 +0.41 85 16.18
arriba de la camara nectarial
Distancia estigma-anteras 9.9+0.35 7.6 -13.23
Numero de lobulos del estigma 6.85+0.19 5-8

En cuanto a la fenologia floral, la longevidad floral fue de dos dias en el 60% de las flores estudiadas,
el resto sélo presentd un dia de vida (Fig. 9). Es importante mencionar que siete de las 20 flores
observadas fueron femeninas y todas, excepto una, abrieron un segundo dia. En el primer dia de vida,
las flores abren entre las 9:00 y las 10:00 y cierran a las 17:00, siendo las 14:00 la hora en la que el
perianto presenta su maxima apertura y se registra la maxima temperatura del dia, 36 °C. Durante el
segundo dia, las flores abren entre 9:30 y 10:30 y cierran alrededor de las 16:00, nuevamente a las
14:00 se present6 la maxima apertura del perianto, hora en la que se registrd la temperatura maxima
del dia, 31.4 °C.

En cuanto a la apertura de los 16bulos del estigma, se encontrd un patrén similar el primer dia,
debido a que la maxima apertura fue registrada a las 14:00 h, mientras que en el segundo dia, la

méaxima apertura fue a las 12:00 h, a una temperatura ligeramente més alta, 31.8 °C (Figs. 10 y 11).
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Fig. 9. Longevidad floral de las flores de Coryphantha elephantidens. EI 30% de las flores abren sélo un dia,

el resto presentd dos dias de vida (n =20 flores). Agosto-septiembre 2016, Quilamula, Morelos, México.

Un ANDEVA de medidas repetidas indica que hay diferencias significativas en el didmetro
del perianto, en los diferentes horarios (F = 21.24, g. |. = 3, P < 0.0001) y en el didmetro de apertura

los l6bulos del estigma (F = 11.69, g.l. = 3, P < 0.0001) durante del primer dia de apertura floral.
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—
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A
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Fig. 10. Fenologia floral de Coryphantha elephantidens durante el primer dia de vida de las flores. El
didmetro méaximo de apertura del perianto fue de 6.91 + 1.2 cm y del estigma fue de 6.6 + 2.5 mm, ambos
durante las 14:00. Letras diferentes indican diferencias significativas con P < 0.05 prueba de Tukey, n = 20;

ver Cuadro 4. Agosto-septiembre 2016, Quilamula, Morelos, México.
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Cuadro 4. Contrastes analizados con prueba de Tukey, del diametro de apertura del perianto
y lobulos del estigma durante el primer dia de apertura floral en Coryphantha elephantidens.

* Diferencias significativas

P P
Hora Diametro del perianto  Diametro de apertura de los I6bulos
del estigma

10:00 vs. 12:00 < 0.0001* <0.01*

10:00 vs. 14:00 < 0.0002* < 0.0001*

10:00 vs. 16:00 0.2376 < 0.0003*

12:00 vs. 14:00 0.9338 0.1452

12:00 vs. 16:00 <0.0001* 0.5157

14:00 vs. 16:00 <0.0001* 0.8614

En este mismo sentido, un ANDEVA de medidas repetidas indica que hay diferencias significativas
en el didametro del perianto (F = 8.26, g. .= 3, P < 0.0002), no asi en el didmetro de apertura de los

I6bulos del estigma (F = 2.37, g.1.= 3, P = 0.85) durante del segundo dia de apertura floral.

90.00
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:
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B— —& — —a
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10:00 12:00 14:00 16:00
Tiempo (horas)

Fig. 11. Fenologia floral de Coryphantha elephantidens durante el segundo dia de vida de las flores. El
diametro maximo de apertura del perianto fue de 7.06 + 1.3 cm, registrado a las 14:00 h. y del estigma fue de
8.16 + 2.7 mm, a las 12:00 h. Letras diferentes indican diferencias significativas con P < 0.05 prueba de

Tukey, n = 20; ver Cuadro 5. Agosto 2016, Quilamula, Morelos, México
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Cuadro 5. Contrastes analizados con prueba de Tukey, del diametro de apertura del perianto y
I6bulos del estigma durante el segundo dia de apertura floral en Coryphantha elephantidens.

* Diferencias significativas.

P
Hora Diametro del perianto

10:00 vs. 12:00 < 0.009*

10:00 vs. 14:00 <0.002*

10:00 vs. 16:00 0.9885

12:00 vs. 14:00 0.9248

12:00 vs. 16:00 <0.05*

14:00 vs. 16:00 <0.05*

La mayoria de los individuos (n = 19) desarollé una sola flor abierta por dia; sin embargo, se
observan numerosos restos florales y/o botones, que incluso pueden llegar a sumar 11 en un mismo
tallo. EI nimero méaximo registrado de flores abiertas en un mismo dia por individuo fue de tresy s6lo
se registro en una ocasion. La correlacion de Spearman indica una relacion positiva significativa entre
el tamafio de los individuos (diametro, mm) y el numero de flores producidas en una temporada de
floracion. Es importante mencionar que la mayoria de los restos florales de temporadas pasadas no
permanecen en la planta y de permanecer, presentan una morfologia y color distintivos, caracteristicas

que nos permitieron no considerarlas en este conteo (p de Spearman = 0.51, P < 0.05) (Fig. 12).

NUmero de flores
N w EaN (8)]

0 20 40 60 80 100 120 140 160 180
Diametro (mm)

Fig. 12. Relacidn entre el didmetro de la planta y el nimero de flores producidas en Coryphantha

elephantidens. Septiembre 2016, Quilamula, Morelos, México. (p de Spearman = 0.42, P < 0.05). n = 20.
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4.2 Sistema de apareamiento
4.2.1 Relacion polen/ovulo (P/O): La relacion polen/ovulo encontrada en flores hermafroditas (n =

20) fue de 2 199.4 (Cuadro 6), que corresponde a un sistema de apareamiento xenégamo facultativo
(Cuadro 2), es decir, en donde es posible la autocruza pero se presenta de manera preferencial la
entrecruza.

Cuadro 6. Caracteristicas florales de C. elephantidens, utilizadas para calcular la relacién P/O.

Caracteristica floral Media * e.e. Rango (min.-max.)

Numero de 6vulos por flor 87.8+451 71-143

NUmero de anteras por flor 612.4 + 23.96 494 — 938
Granos de polen por flor 185,043 £ 22,429.8 28,600 — 443, 840
Relacién polen/6vulos 2199.4 + 271.3 granos/évulo -

4.2.2 Indice de entrecruza de Cruden: Durante el primer dia, s6lo dos flores presentaron
receptividad en el estigma, mientras que en el segundo dia todas aquellas que abrieron (n = 13)
presentaron receptividad, tanto femeninas como hermafroditas. Por otro lado, en aquellas flores con
ambos sexos funcionales, se presentd la dehiscencia de las anteras durante las primeras horas del
primer dia y la presencia de polen continud durante toda la vida de la flor. Lo anterior indica que las

flores de C. elephantidens presentan dicogamia, de tipo protandria (Fig. 13).

120

=
(] o
o o
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20
0
10:00 (1) 12:00 (1) 14:00 (1) 10:00 (2) 12:00 (2) 14:00 (2)
Hora
Activacion masculina Activacion femenina

Fig. 13. Separacion temporal de los sexos en las flores hermafroditas de Coryphantha elephantidens. Se
muestra el porcentaje de flores con los drganos sexuales funcionales a lo largo del tiempo, (1) dia

uno, (2) dia dos. Agosto 2016, Quilamula, Morelos, México. n = 20.
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Por otro lado, se observd una clara separacion espacial de los verticilos sexuales, en todas las
flores hermafroditas medidas (n = 20) el gineceo presenta una mayor longitud que los estambres, la
distancia promedio entre estas dos estructuras de 9.9 £ 0.35mm. Una prueba de t-Student pareada
indica que la especie C. elephantidens presenta hercogamia, pues el estigma sobresale por encima de
los estambres de manera significativa (t = 18.3, P < 0.0001, g.I = 19) (Fig. 14). A pesar de que las

flores femeninas no fueron analizadas, parecen presentar la misma tendencia.
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Fig. 14. Separacion espacial de los verticilos sexuales en las flores hermafroditas en Coryphantha
elephantidens. a. Longitud de los verticilos sexuales por flor. b. Longitud de los verticilos agrupados por tipo,
pistilos 27.27 + 2.99; estambres 18.09 + 2.29. Septiembre 2016, Quilamula, Morelos, México.
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Debido a que el diametro de la flor es mayor a 6 mm se asigné un puntaje de 3, por la presencia
de dicogamia y hercogamia se agrega un punto para cada uno de estos mecanismos, en total el puntaje
es de cinco (Cuadro 7), lo cual sefiala que la especie C. elephantidens presenta un sistema de
apareamiento xendgamo, caracteristico de plantas adaptadas solo a la entrecruza y que con frecuencia

también son autoincompatibles (Cruden, 1997).

Cuadro 7. Célculo del indice de entrecruza (OCI) de Coryphantha elephantidens.

Caracteristica floral Puntaje
Diametro de la corola Mayor a 6 mm 3
Separacién temporal de los sexos Dicogamia 1
Separacion espacial de los sexos Hercogamia 1
Total 5

4.3 Sistema de cruza
Como se muestra en la Figura 15, no se presento formacion de frutos en ninguna de las flores que
recibieron el tratamiento de autocruza (n = 27), debido a que el éxito reproductivo de este tratamiento
fue de 0% no se incluy6 en el analisis estadistico. Por otro lado, el porcentaje de frutos formados por
entrecruza fue de 62% y para el control se registrd un 70%, los cuales no difieren significativamente
entre si (y>=37.23; g.l. = 1; P = 0.999).

0.8
n=27

07 n=27
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0.5
0.4
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0.2

01 n=27

Proporcion de frutos formados

Autocruza Entrecruza Control

Tratamiento

Fig. 15. Produccion de frutos en plantas de Coryphantha elephantidens sometidas a tratamientos de

polinizacion controlada. Diciembre 2016, Quilamula, Morelos, México.
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El proceso de maduracion de frutos tomd aproximadamente ocho meses, a partir de la
polinizacion de la flor hasta la formacion completa de las semillas. Durante la recoleccion de frutos
maduros en el mes de abril, fue comdn encontrar algunos que no habian completado su desarrollo y
es por ello que se obtuvieron 12 frutos del tratamiento de entrecruza y 10 del control. En promedio se
obtuvieron 61 + 6.5 semillas en los frutos del tratamiento control y 62 + 2.4 semillas en los frutos
obtenidos por entrecruza (Fig. 16), dichos promedios no fueron significativamente diferentes (> =
37.23; g.l.=1; P =0.999).
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Fig. 16. Produccién de semillas en frutos de Coryphantha elephantidens, obtenidos mediante tratamientos de

polinizacion controlada. Abril 2017, Quilamula, Morelos, México.

Como se muestra en la figura 17, el porcentaje de germinacién a los 30 dias de la siembra de las
semillas fue de 83% en condiciones de luz, mientras que en el mismo periodo de tiempo, germind un
63% de las semillas que no recibieron estimulo luminico, es decir, en la oscuridad; la especie por lo

tanto, es fotoblastica indiferente.
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Fig. 17. Porcentaje de germinacion en semillas de Coryphantha elephantidens, en condiciones de luz (azul) y

oscuridad (anaranjado). Marzo, 2017, Instituto de Ecologia, UNAM.
4.4 Visitantes florales

Los visitantes florales documentados fueron cinco especies de abejas que pertenecen a los géneros
Ceratina, Diantidium, Melissodes, Anthophorula, Ashmeadiella, y mas de cinco morfoespecies de la
familia Halictidae, las cuales no han sido identificadas a niveles taxonémicos mas finos (Fig. 18). En
2016 se tuvieron cinco horas y media por dia de observacion, mientras que en 2017 fueron cuatro
horas con cuarenta minutos de observacion efectiva. En un par de ocasiones se registrd la presencia
de hormigas, avispas y mariposas, que no mantuvieron interaccion con los verticilos sexuales y
tampoco se le observd consumiendo néctar. Por Gltimo, en dos ocasiones se observo una especie de
coledptero consumiendo partes florales, principalmente estambres. Ninguno de los organismos

anteriores fue capturado ni identificado.
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Fig. 18. Visitantes florales de Coryphantha elephantidens. a. Melissodes tepaneca; b. Anthophorula sp. c.

Ceratina sp.; d. Dianthidium macrurum; e. Ashmeadiella sp.; f. Ejemplar de la familia Halictidae.

A las 13 h se present6 la mayor cantidad de visitas florales en C. elephantidens; adicionalmente, se
observa dominancia de la familia Halictidae en la frecuencia de visitas registradas (50 visitas); por

otro lado, la especie Melissodes tepaneca solo presentd dos registros (Fig. 19).

Durante el muestreo realizado en el afio 2017, fue posible observar que las visitas florales
fueron considerablemente menos frecuentes en flores que carecian de polen (femeninas), en
comparacioén con las registradas en flores hermafroditas; sin embargo, no es posible determinar una
tendencia debido a la falta de mas observaciones.
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Fig. 19. Frecuencia de visitas registradas por género en la flor de Coryphantha elephantidens (n = 40 flores).
Hay diferencias significativas en la frecuencia de visita de las seis especies a distintas horas del dia (X? =
67.467; g.1. = 50; p < 0.05). Agosto 2016 y septiembre 2017, Quilamula, Morelos, México. 10 horas de

observacion.

La duracion promedio de las visitas dentro de la flor, varia de acuerdo con la especie analizada (Fig.
20). Dianthidium macrurum presentd una duracion promedio de 28.24 s dentro de la flor, siendo la
que realizo visitas mas largas, seguida por Melissodes tepaneca cuyas visitas son en promedio de 24.5
s, Anthophorula sp. registré un promedio de 20.69 s, los ejemplares de la familia Halictidae de 9.25
segundos, Ceratina sp. 5.68 segundos y el género en el que se observaron las visitas de menor duracion
fue Ashmeadiella sp. No fue posible analizar estadisticamente los datos, debido a que los tamafios de

muestra no son iguales.

32



I
o

n=12

w
(8]

n=10

w
o

N
o

Max = 42

N
o

Méx =73

[y
a1

n=>50

[N
o

Promedio de duracion de visita (s)

ma n=>5
Max = 65 T n=15
Méx = 10 T

Max = 10
Min=7 Min=4 Min=1 Min =2 Min = 2

0

E Dianthidium macrurum O Melissodes tepaneca O Anthophorula sp.
O Halictidae O Ceratina sp. @ Ashmeadiella sp.

Fig. 20. Duracion promedio de visita por género en flores de Coryphantha elephantidens.

Septiembre 2017, Quilamula, Morelos, México.

En cuanto a la conducta de los visitantes florales, D. macrurum fue la especie en la que se observo
mayor contacto de los estigmas, debido a que se posa sobre los mismos antes de recolectar polen y los
toca al salir de la flor. Melissodes tepaneca fue observada, en menor medida, teniendo contacto con
el estigma antes de recolectar polen, pero al ser individuos pequefios, el contacto en ocasiones es
minimo. El resto de los visitantes florales, presentan contacto casi exclusivo con los estambres, los
cuales presentan tigmotaxis cuando son tocados por los insectos. La familia Halictidae y Ceratina sp.,
entran directamente a colectar polen e incluso en busca de néctar en la base de la flor, tocando
ocasionalmente el estigma al salir de la flor, propiciando que el polen sea depositado en el estigma de
la misma flor. Por otro lado, Anthophorula sp. y Ashmeadiella sp. no fueron observadas teniendo

contacto con el estigma en ninglin momento.
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4.5 Sistema sexual

La mayoria de las especies de la familia Cactaceae se han registrado como hermafroditas; sin embargo,
al realizar las observaciones como parte de la metodologia anteriormente descrita, fue posible
determinar la ausencia de polen en algunos individuos de la poblacién. De las aproximadamente 94
plantas que formaron parte del muestro durante el afio 2016, se registré que un 63% presenta flores
sin polen (Fig. 21). No se registrd la presencia de individuos con flores de ambos tipos, es decir, o
tienen flores femeninas o hermafroditas, y parece ser una condicion que se mantiene en el tiempo
(2016-2017).

A lo largo del texto se han expuesto diversas fotografias en donde se observa que aun cuando
no exista produccion de polen, los estambres estan presentes y con una morfologia similar a las flores
que si producen polen (Fig. 22). La evidencia indica que la poblacion de C. elephantidens en la
localidad de Quilamula, presenta un sistema sexual funcionalmente ginodioco, y para descartar que
se trata de un sistema hermafrodita, se requieren estudios de desarrollo floral y de viabilidad de

gametos (Camacho-Velazquez et al., 2016)
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Fig. 21. Incidencia de la esterilidad masculina en Coryphantha elephantidens (n = 94 plantas).

Agosto 2016, Quilamula, Morelos, México.
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Fig. 22. Comparacion de flores de Coryphantha elephantidens. a. Flores con polen en las anteras, b. Flores

sin polen en las anteras. Septiembre 2016, Quilamula, Morelos, México. Fotos: Angélica Martinez.
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V. DISCUSION

5.1 Morfologia y fenologia floral

Coryphantha elephantidens presenta variacion en el color de las flores, hecho que ya que se ha
reportado en otras poblacionesde la especie (Lithy y Dicht, 2005). Otras especies del género donde
ha sido observada variacion del color en las flores son C. poselgeriana (Baker y Butterworth, 2013),
C. cornifera, con flores blancas y rosas (Fuentes-Mayo, 2012) y C. robustispina en la que se han

registrado flores amarillas y blancas en la misma poblacion (Schmalzel et al., 2004).

Tradicionalmente, el polimorfismo del color en las flores se ha explicado como respuesta a la
seleccion de polinizadores, herbivoros, patdgenos, factores ambientales o como producto de una
mutacion (Rauscher, 2008). La vision mas clésica sefiala al polimorfismo del color como un
mecanismo adaptativo en respuesta a diferentes afinidades hacia un polinizador (Clegg y Epperson,
1998), pues se ha documentado la preferencia del polinizador hacia un color floral especifico (Stanton
et al., 1986; Gavini y Farji-Brener, 2015). Sin embargo, la presion de polinizadores y herbivoros
podria no ser suficiente para explicar el mantenimiento de la variacion del color floral en las
poblaciones (Caruso et al., 2010), debido a que una seleccién direccional implicaria la pérdida gradual
de la diversidad de color. Mas recientemente se ha encontrado que los factores abidticos juegan un
papel importante, como presidn de seleccion, en la variacion del color de las flores. Es decir, el
mantenimiento de un color, parece estar relacionado con la aptitud de éste ante las condiciones
dominantes del medio, como lo son la precipitacion, temperatura, altitud y radiacién solar directa, asi
el color de las flores puede tener patrones geograficos y estar relacionado con las caracteristicas
climaticas (Arista et al., 2013).

En el presente estudio no fue posible observar una tendencia que explique la variacion en el
color de las flores de C. elephantidens en Quilamula, Morelos; sin embargo al realizar el estudio en
una sola localidad, las condiciones ambientales no son lo suficientemente variables para explicar el
polimorfismo, por lo que futuras investigaciones podrian centrase en la presion de seleccion por parte
de los polinizadores o incluso, en la pérdida de pigmentacion debido a mutaciones en la ruta de las

antocianinas (Wessinger y Rausher, 2012).

En cuanto a la fenologia floral, C. elephantidens se encuentra durante cerca de nueve meses
en alguna fase reproductiva, la etapa mas prolongada es la maduracion del fruto, lo cual también ha
sido encontrado en otras especies de cactus con tallos globosos (Fuentes-Mayo, 2012), formas de vida
en las que se han descrito ciclos reproductivos mayores a cinco meses (Godinez-Alvarez et al., 2003).
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La floracidn se presenta entre agosto y septiembre, mismos meses en los que se registran los maximos
picos de precipitacion en la zona (Dorado et al., 2005), esta relacion entre la precipitacion y el inicio
de la floracion, ha sido documentada en otras especies de la familia como Melocactus curvispinus
(Nassar y Ramirez, 2004), Melocactus glaucescens y Melocactus paucispinus (Colaco et al., 2006).
Se considera a la precipitacién como la variable climatica con mayor influencia en el comienzo y
duracion de la floracion, sobre todo en ambientes con una estacion seca marcada, asi en bosques
tropicales y desiertos la disponibilidad de agua afecta directamente los patrones fenolégicos de las

poblaciones (Borchert et al., 2004).

El periodo de floracion dentro de la familia Cactaceae es muy variado, en el caso de C.
elephantidens se present6 durante el verano tal como se describe para el género (Bravo-Hollis, 1978),
en primavera se ha registrado la floracion de Lophophora diffusa (Brisefio-Sanchez, 2016), en
invierno la de Mammillaria humboldtii (Martinez-Ramos et al., 2015) y en otofio las de M.
huitzilopochtli (Flores-Martinez et al., 2013) y Melocactus glaucescens (Colaco et al., 2006), por
mencionar algunos ejemplos de especies con tallos globosos. Coryphantha elephantidens presenta un
patrén de floracion anual, es decir, solo un ciclo floral al afio (Newstron et al., 1994), patron frecuente
en la familia como, por ejemplo, en Micranthocereus flaviflorus (Saleme-Aona et al., 2006),
Stenocereus thurberi (Bustamante y Burquez, 2008), Mammillaria huitzilopochtli (Flores-Martinez et
al., 2013), Mammillaria polythele subsp. polythele y Mammillaria uncinata (Larios-Ulloa et al.,
2015). Con menor frecuencia se han reportado especies con un patron subanual, en donde se presenta
mas de un ciclo floral por afio, como Melocactus paucispinus (Colaco et al., 2006) y Pilocereus
tuberculatus (Rocha et al., 2007). Por ultimo, también hay especies con patron continuo, que florecen
durante todo el afio, como es el caso de Echinocactus platyacanthus (Jiménez-Sierra, 2008) y
Astrophytum asterias (Rocha-Dominguez, 1995).

El periodo de floracion de C. elephantidens dura aproximadamente dos meses y medio, con
algunos casos aislados de floracion a finales del mes de octubre, la duracién de este fendmeno ha sido
relacionada con la disponibilidad de recursos, de polinizadores e incluso de herbivoros (Primack,
1985). El periodo de floracion de C. elephantidens puede considerarse intermedio en términos de
duracion si se compara con el de otras especies de cactus globosos como Ariocarpus fissuratus (dos
semanas, Martinez-Peralta, 2007) y Mammillaria crucigera, en el que la floracién dura
aproximadamente seis meses (Contreras y Valverde, 2002). Un evento de floracion prolongado puede
reducir el riesgo de fracaso reproductivo en la poblacion, debido a que aumenta la probabilidad de

reproducirse y permite tener un mayor control en la inversion de energia en flores y frutos, algunos
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autores sefialan que existe mayor probabilidad de que el periodo de floracion sea prolongado si la

especie cuenta con mecanismos de autoincompatibilidad genética (Bustamante y Barquez, 2008).

La mayor parte de las flores estudiadas en especies de la familia Cactaceae sélo viven un dia,
como las de Myrtillocactus schenckii (Ortiz et al., 2010), Opuntia macrocentra (Mandujano y
Golubov, 2013), Opuntia bradtiana (Plascencia-Lopez, 2003), Mammillaria crinita (Larios-Ulloa et
al., 2015), Echinopsis chiloensis (Ossa y Medel, 2011), entre otras. Sin embargo, también se han
registrado especies con longevidades florales mas prolongadas, como es el caso de M. huitzilopochtli,
en la que algunas flores pueden abrir durante 25 dias (Flores-Martinez et al., 2013). De acuerdo con
los estudios realizados en cactaceas, la longevidad floral es un caracter que puedes variar de manera
intraespecifica; es decir, dentro de las poblaciones estudiadas se han registrado flores con
longevidades diferentes, lo cual podria reflejar una adaptacion a la variedad de condiciones

ambientales en el ecosistema (Nooden, 2003; Mandujano et al., 2010).

En el caso de C. elephantidens encontramos que el 30% de las flores estudiadas (Fig. 9)
abrieron solo un dia, lo que podria ser explicado por una deposicion suficiente de polen en el estigma
durante la antesis, fendmeno que ha sido propuesto en Mammillaria grahamii (Bowers, 2002), especie
en la que la polinizacion reduce la longevidad floral. EI 60% de las flores restantes abrieron un
segundo dia, aumentando la probabilidad de ser fecundada. Adicionalmente, la prolongacion de la
actividad floral ha sido relacionada con el sistema sexual, pues se ha observado que las flores
femeninas viven durante mas tiempo en comparacion con las hermafroditas, debido principalmente a
la reasignacion de los recursos, es decir, como no hay produccién de polen, la flor tiene energia
suficiente para abrir durante mayor tiempo (Primack, 1985). Lo anterior concuerda con observaciones
registradas en el presente estudio, pues siete de las 20 flores observadas para describir la fenologia
floral, fueron femeninas y todas, excepto una, abrieron un segundo dia. Por otro lado, la longevidad
floral puede también estar relacionada con la produccion de polen, el nimero de flores por planta, la
tasa de visita de los polinizadores y el sistema de apareamiento, dado que las flores mas longevas se
han descrito en poblaciones donde sucede la xenogamia (Ashman y Schoen, 1996). Adicionalmente,
la mayor apertura del perianto coincidio con la temperatura mas alta del dia, tal como se ha encontrado

en estudios fenoldgicos de otras cactaceas (Ossa y Mendel, 2011; Valverde et al., 2015).

La relacion positiva entre el diametro de las plantas y el nimero de flores ha sido encontrada
anteriormente en C. elephantidens (Martinez-Peralta et al., 2016) y en otras especies del género, por

ejemplo C. robbinsorum y C. werdermannii (Schmalzel et al., 1995; Portilla-Alonso, 2007). Dentro
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de la familia Cactaceae, se considera que conforme aumenta el tamafio en los individuos, mayor es su
capacidad reproductiva (Godinez-Alvarez et al., 2003), debido principalmente a que presentan mas
volumen para almacenar agua y nutrientes (Bustamante y Burquez, 2008), ambos recursos necesarios
para el desarrollo y mantenimiento de las flores, adicionalmente se ha propuesto que la limitacion de
meristemas, el genotipo, y las restricciones del desarrollo también juegan un papel importante en el
desarrillo de flores, sobre todo en cactus globosos cuyos individuos son de tamafios pequefios
(Mclntosh, 2002).

Los costos de la reproduccion incluyen el mantenimiento de las flores reproductivamente
funcionales, lo cual puede verse incrementado si la longevidad floral es mayor a un dia, por la
produccion de polen y néctar, la respiracion y la transpiracion de grandes cantidades de agua por parte
de las estructuras florales (Obeso, 2002); esto Gltimo resulta particularmente limitante para la
produccion de flores en zonas aridas o en ambientes donde el agua es un recurso escaso (Martinez-
Peralta, 2007).

En este estudio no fue posible llevar a cabo la cuantificacion de néctar, debido a la baja
densidad floral en la localidad de Quilamula; sin embargo, el estudio de esta recompensa floral podria
revelar datos interesantes acerca de los costos energéticos y la polinizacion, por lo que queda abierta

la posibilidad a nuevas investigaciones.
5.2 Sistema de apareamiento

El sistema de apareamiento de C. elephantidens es xenégamo facultativo segin la relacion
polen/6vulos (P/O), es decir, que ocurre preferentemente la entrecruza, sin embargo, en caso de que

la entrecruza no suceda puede haber autocruza (Cruden, 1977).

Debido a que el rango entre una categoria reproductiva y otra es muy amplio, se han
considerado xenogamas facultativas un buen nimero de especies de la familia Cactaceae: M.
curvispinus (P/O = 400) (Nassar et al., 2004), Cereus horrispinus (P/O = 691) (Nassar et al., 1997),
L. diffusa (P/O = 715.43) (Strong y Williamson, 2007), Echinocereus enneacanthus (P/O = 771)
(Breckenridge y Miller, 1982), Echinocereus stramineus (P/O = 809) (Breckenridge y Miller, 1982),
Echinocactus platyacanthus (P/O = 883) (Jimeénez-Sierra, 2008), Stenocereus griseus (P/O = 1016)
(Nassar et al., 1997), Ariocarpus fissuratus (P/O = 1371.02) (Martinez-Peralta, 2007) y Opuntia
bradtiana (P/O = 2490) (Plasencia-Lopez, 2003). Algunos de los factores que influyen en la relacion

P/O son la gran produccion de polen con fines de atraccion y recomensa a visitantes florales, el tamafio
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de los granos de polen, la duracion de la receptividad del estigma y area del mismo y el tipo de

transporte de polen (Cruden, 2000).

Aun cuando el célculo de P/O es un método comdnmente utilizado para determinar el sistema
de apareamiento en angiospermas, se ha puesto en duda la capacidad que tiene para brindar un
resultado certero (Preston, 1986). En el caso de C. elephantidens el resultado obtenido no concuerda
con lo encontrado mediante el OCI y las polinizaciones controladas, ya que en estas Gltimas dos
estimaciones es claro que la especie sélo puede reproducirse por entrecruza (Fig. 15). En
consecuencia, los resultados de este estudio apoyan la idea de que la relacion P/O permite solo una
aproximacion al sistema de apareamiento, la cual debe ser respaldada con otro tipo de evidencia, tal

como se ha sefialado por otros autores (Preston, 1986; Erbar y Langlotz, 2005).

Por otro lado, los resultados del indice de entrecruza de Cruden indican que el sistema de
apareamiento de C. elephantidens es xen6gamo, es decir, que solo ocurre entrecruza (Cruden, 1977).
Entre las caracteristicas florales exploradas para determinar el sistema de apareamiento se encuentra
la dicogamia, mecanismo que se ha descrito en especies de la familia Cactaceae, en la mayoria de las
ocasiones se trata de protandria, es decir, la dehiscencia de las anteras se presenta antes que la
receptividad del estigma. En Ferocactus histrix (del Castillo, 1994) y E. enneacanthus (Breckenridge
y Miller, 1982) esta maduracion se encuentra separada por horas, tal como en C. elephantidens (Fig.
13).

A pesar de que hasta el segundo dia de vida fue posible observar la receptividad del estigma,
es probable que esta no sea totalmente nula durate el primer dia de vida o incluso que se presente en
los Gltimos instantes de éste (Faegri y Pjil, 2013); para determinar con exactitud la dinamica de este
fendmeno, pueden realizarse otro métodos, como el uso de peroxido de hidrdgeno en el estigma
(McFarland etal., 1989) o la observacion de la germinacion del tubo polinico a través del microscopio

de fluorescencia (Martin, 1959).

En contraste, la separacion espacial de los verticilos sexuales (hercogamia) es un mecanismo
comun en la familia, por ejemplo: Mammillaria pectinifera (Valverde et al., 2015), Stenocactus
arrigens (Reyes-Tovar, 2016), Opuntia cantabrigiensis (Herndndez-Pefia, 2016) y A. fissuratus
(Martinez-Peralta, 2007). Tanto la hercogamia, como la dicogamia, son mecanismos que disminuyen
la probabilidad de autocruza y son comunmente encontrados en especies autoincompatibles (Richards,
1986). Por ultimo, el tamafio de las flores mayor a 6 mm indicaria que es apta para el recibimiento de
visitantes florales, permitiendo asi la polinizacion (Cruden, 1977). Este tipo de sistema de
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apareamiento, segun el OCI, también ha sido encontrado en E. stramineus (Breckenridge y Miller,
1982) y M. humboldtii (Martinez-Ramos et al., 2015).

5.3 Sistema de cruza

La mayoria de las especies de la familia Cactaceae se han reportado como xendégamas (Mandujano et
al., 2010) y de acuerdo con los resultados obtenidos, C. elephantidens no es la excepcidn pues presenta
un sistema de cruza por entrecruza; adicionalmente, se ha registrado que en especies perennes
longevas, tal como lo son las cactaceas con forma de vida globosa, la tendencia evolutiva es hacia la
entrecruza (Martinez-Peralta, 2007). La xenogamia obligada brinda ventajas a nivel poblacional, por
ejemplo, la posibilidad de producir variacion genética en la poblacién, lo cual puede permitir una
adaptacion constante ante un ambiente fluctuante. Por otro lado, este sistema también tiene
desventajas, ya que la produccion de semillas es totalmente dependiente de los agentes polinizadores,
en este caso de las abejas nativas, teniendo asi la necesidad de producir un nimero mayor de gametos
masculinos, lo que implica un alto gasto energético (Crow, 1994); sin embargo como se discutird mas
adelante, en la poblacion de C. elephantidens estudiada, la tendencia es totalmente diferente, ya que
se presenta una pérdida de gametos masculinos.

Como se sefiald en los resultados, el porcentaje de frutos formados por entrecruza fue del 62%,
que corresponde a 17 de las 27 flores polinizadas y de estos s6lo 10 maduraron; mientras que en el
tratamiento control, se formaron 19 de 27, es decir, el 70%, de los que s6lo fueron recolectados
maduros 12. Asi, en términos generales el nimero de frutos no formados o abortados, fue de 32%. Lo
anterior podria atribuirse a la falta de recursos necesarios en la planta madre (p. ej. agua y nutrientes)
para el desarrollo de frutos y semillas (Bowers, 1996).

Por otro lado, la falta de produccion de frutos en el tratamiento de autocruza refleja una posible
autoincompatibilidad genética, que a diferencia de la hercogamia y dicogamia, estrategias que reducen
la probabilidad de autocruza, evita por completo la autofecundacion debido a que el reconocimiento
genético es un proceso muy eficaz (de Nettancourt, 1997). Dentro de la subfamilia Cactoideae se han
estudiado alrededor de 38 géneros en cuestiones reproductivas y de estos, solo el 13% son
autocompatibles, es decir, la mayor parte de las especies pertenecientes a este grupo presentan
mecanismos de autoincompatibilidad genética (Strong y Williamson, 2007), por ejemplo:
Echinomastus erectrocentrus var. acunensis (Johnson, 1992), Stenocereus eruca (Clark-Tapia y
Molina-Freaner, 2004), A. asterias (Strong y Williamson, 2007) y especies del género Ariocarpus
(Martinez-Peralta et al., 2014)
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El nimero de semillas por fruto no fue significativamente diferente entre los tratamientos
control y de entrecruza, lo que podria indicar una polinizacion de calidad por parte de las abejas; sin
embargo, esto debe ser comprobado con tratamientos de suplementacion de polen, no sélo para
conocer la eficiencia de la polinizacion sino también para definir si existe limitacion de polen en la
poblacion, es decir, si la cantidad de gametos masculinos producidos es suficiente para polinizar los
ovulos de la poblacion (Martinez-Peralta y Mandujano 2016). En este estudio, el promedio de semillas
encontradas fue de 62 por fruto, que es mayor a lo anteriormente registrado para C. elephantidens, 42
semillas por fruto (Garcia-Cristino, 2014). Ademas, este nimero concuerda con la tendencia de que
las especies con tallos globosos dentro de la familia Cactaceae, producen menos de 100 semillas por
fruto (Godinez-Alvarez et al., 2003).

En promedio se generan 87 dvulos por flor y 69 semillas por fruto, por lo que la proprocién de
ovulos que se desarrollaron para formar una semilla fue de 0.80, que se considera alta si se compara
con otras especies como O. cantabrigiensis (0.58, Hernandez-Pefia, 2016). ElI niamero de semillas
formadas depende de diversos factores, como la eficiencia en la polinizacién, los recursos de la planta

e incluso el espacio puede ser una limitante estructural (Gigon et al., 2000)

La germinacion es uno de los aspectos mas comunmente estudiados dentro del género
Coryphantha, y suelen obtenerse porcentajes de germinacion desde muy altos, como en C.
poselgeriana, especie en la que se registro un 100% (Gonzalez-Cortes, 2015) y en C. pycnacantha
donde se obtuvo 96% (Ventura, 2012), hasta muy bajos como es el caso de C. erecta que logré sélo
de 4-22% (Quijas-Mosqueda, 2005). Estudios previos muestra una alta germinacién en C.
elephantidens (92%, Garcia-Cristino, 2014); en el presente estudio el maximo porcentaje de
germinacion fue de 83%, aunqgue los resultados coinciden, el porcentaje de germinacion encontrado
pudo haber sido més bajo debido a caracteristicas propias de la poblacion estudiada, o a que las cajas
de Petri presentaron contaminacion, ya que el proceso no fue realizado en condiciones asépticas. La
germinacién también se present6 en las semillas que fueron sometidas durante un mes a condiciones
de oscuridad, este resultado resulté contrario a lo esperado, pues de acuerdo con estudios previos, las
cactaceas con forma de vida globosa presentan fotoblastimo positivo, es decir, las semillas solo
germinan en presencia de luz, tal como E. platyacanthus, Ferocactus recurvus, F. robustus y F.
flavovirens (Rojas-Aréchiga et al., 1997). Sin embargo, en C. elephantidens la germinacion es
fotoblastica indiferente y entre las consecuencias ecoldgicas que presenta este fendmeno esta la

incapacidad de formar bancos de semillas (Rojas-Aréchiga y Batis, 2001).
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5.4 Visitantes florales

Segun las caracteristicas florales antes descritas en C. elephantidens, presenta un sindrome de
polinizacion por melitofilia, lo cual concuerda con lo observado en campo. Las abejas son uno de los
grupos mayormente reportados como visitantes florales de cactaceas, por ejemplo: M. schenckii (Ortiz
et al., 2010), P. tuberculatus (Rocha et al., 2007), O. macrocentra (Mandujano y Golubov. 2013) y
O. rastrera (Mandujano et al., 1996). Las abejas también destacan entre los visitantes florales de la
mayoria de las especies con forma de vida globosa y que tienen flores diurnas de simetria radial
(Mandujano et al., 2010), como: Mammillaria gaumeri (Giovanetti et al., 2007), Turbinicarpus
horripilus (Matias-Palafox, 2007) y A. fissuratus (Martinez-Peralta, 2007).

De los visitantes florales encontrados, Dianthidium macrurum y Melissodes tepaneca fueron
las especies que aterrizaron en el estigma antes de interactuar con las anteras, lo cual sugiere que estan
depositando polen proveniente de otras plantas, promoviendo asi la entrecruza. Es por ello que estas
dos especies podrian ser consideradas como las polinizadoras mas eficientes de C. elephantidens,
debido a que son abejas de tamafio grande (Fig. 18). Especies del género Melissodes se han encontrado
en O. bradtiana, en la cual también se posan en el estigma (Plascencia-L6pez, 2003), O. polyacantha
y O. phaeacantha, donde se ha considerado un polinizador eficiente (Osborn et al., 1988). Por otro
lado, Dianthidium se ha observado como visitante floral de M. pectinifera, sin embargo, no fue
descrita su conducta (Valverde et al., 2015). A pesar de considerarse polinizadores eficientes por su
conducta, mostraron poca frecuencia de aparicion, particulamente M. tepaneca (Fig. 19), pero es

interesante resaltar que fueron las dos especies que registraron las visitas mas largas (Fig. 20).

Por otro lado, las especies agrupadas en la familia Halictidae fueron las que presentaron una
mayor frecuencia de visita en la flor de C. elephantidens; sin embargo, sus visitas son de corta
duracion y no registran contacto con los verticilos sexuales (Fig. 20). Algunas especies de esta familia
se han documentado visitando flores de Coryphantha radians (Brisefio-Sanchez, 2016), Opuntia
microdasys (Ramirez-Freire et al., 2012) y algunas especies del género Ariocarpus (Martinez-Peralta
y Mandujano, 2012). Por su parte, Ceratina sp. no fue muy frecuente como visitante floral y la
duracion de sus visitas es corta. Este género se ha registrado anteriormente en otras especies de cactus
con forma de vida globosa, tal como C. cornifera (Fuentes-Mayo, 2012), M. curvispinus (Nassar et
al., 2004), M. pectinifera (Valverde et al., 2015) y M. gaumeri (Giovanetti et al., 2007).

Ashmeadiella sp. es un genero que se considera medianamente oligoléctico en cactaceas (del

Castillo, 1994), se ha descrito en diversas especies, E. erectrocentrus var. acunensis (Johnson, 1992)
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y Ferocactus cylindraceus (Mclntosh, 2005), por mencionar algunas, es considerado un género de
abejas saqueador de polen y debido a su reducido tamafo sale de la flor sin tocar el estigma (del
Castillo y Gonzélez-Espinosa, 1988). Por su parte, Anthophorula sp. no es cominmente reportada
como visitante floral en cactaceas y tal como se observd en esta especie, no es una polinizadora

eficiente, al no registrarse en ninguna ocasion contacto con el estigma.

Durante la observaciéon de visitantes florales realizada en el afio 2017, se presentd una
tendencia de las abejas nativas a visitar de manera mas frecuente a flores hermafroditas (24 visitas en
cuatro horas, n = 6 flores), en comparacion con la visita registrada en flores femeninas (9 visitas en
cuatro horas, n = 6 flores); este es un fenébmeno que ha sido documentado anteriormente en
poblaciones con flores unisexuales (Delph, 1996) y en poblaciones ginodioicas (Williams et al.,
2000). Sin embargo, en la mayoria de las especies estudiadas previamente con sistema ginodioico, se
ha encontrado que las flores hermafroditas son significativamente mas grandes que las femeninas,
caracteristica que ha permitido justificar la preferencia de los polinizadores por las flores
hermafroditas (Diaz y Cocucci, 2003); sin embargo, las flores en C. elephantidens no parecen mostrar
diferencias de tamafio entre sexos, por lo que la preferencia por parte de las abejas hacia las flores
hermafroditas, podria explicarse por la presencia de polen, que es una recompensa ampliamente

buscada por estos insectos (Nicholls y Hempel de Ibarra, 2016).

Por otro lado, a pesar de la gran abundancia de Apis mellifera en la zona, esta abeja no tiene
ninguna interaccion con la flor de C. elephantidens. Se ha observado que A. mellifera desplaza a las
abejas nativas, dejando incluso habitats desprovistos de polinizadores, por un fendmeno conocido
como exclusion competitiva (Valido et al., 2014). La ausencia de A. mellifera en flores de C.
elephantidens podria deberse al fendmeno conocido como constancia floral, segun el cual las abejas
visitan un sélo tipo de flor durante la busqueda de alimento, aun cuando este morfo floral no brinde
las mejores recompensas (Amaya-Marquez, 2009). Debido a que la memoria de estos insectos es
limitada, suelen enfocarse en el primer morfo floral que visitan (Chittka et al., 1999; Griter y
Ratnieks, 2011) y como en el paisaje las flores mas abundantes eran de especies herbaceas, es probable
que por esta razon A. mellifera no visitara la flor de C. elephantidens. Sin embargo, en este trabajo no
podemos descartar la posibilidad de que esta especie prefiera otras flores porque brinden recompensas
mayores (Grter et al., 2011). Debido a que la conservacion de los polinizadores de C. elephantidens
es indispensable para la reproduccion sexual de la especie, es notable sefialar que sélo es visitada por

abejas nativas.
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Por ultimo, durante las observaciones fue posible detectar la presencia de tigmotaxis en los
estambres, lo que significa que son sensibles al contacto y en respuesta presenta movimiento,
curvandose siempre hacia el estilo. Tradicionalmente la tigmotaxis se ha relacionado con el éxito
reproductivo en términos de un trasporte efectivo de polen, y es comun en especies xendgamas (Mig-
Xun y Jing-Yu, 2012). El movimiento de los estambres permite que a cualquier organismo que visite
la flor, se le adhiera una gran cantidad de polen; los estambres al curvarse hacia el estilo “obligan” al
visitante a bajar para colectar polen o néctar, logrando asi cubrirlo de polen, lo que asegura el
transporte de este y con ello la polinizacion (Schlindweind y Wittmann, 1997). La tigmotaxis se ha
reportado en O. microdays (Pifia-Ruiz, 2007 y O. polyacantha (Cota-Sanchez et al., 2013).

5.5 Sistema sexual

La mayor parte de las angiospermas tienen un sistema sexual hermafrodita, es decir, sus flores
presentan ambos verticilos sexuales y éstos son funcionales, y la familia Cactaceae no es la excepcion
(Anderson, 2001), aunque si se han registrado algunas especies con sexos separados o en las que solo
uno de los dos verticilos es funcional (Mandujano et al., 2010). En la mayoria de los casos, las
descripciones de la morfologia floral no son suficientes para caracterizar un tipo de sistema en
especifico, debido a que se requieren estudios sobre el funcionamiento de los verticilos sexuales en

un gran namero de individuos de la poblacion.

Como se expuso anteriormente, las observaciones realizadas sugieren que C. elephantidens
presenta un sistema sexual funcionalmente ginodioico (Figs. 21 y 22), pues se observaron dos morfos
florales, hermafroditas y funcionalmente femeninos, en este ultimo se presenta la formacién de una
flor con morfologia hermafrodita, sin embargo el verticilo sexual masculino no es funcional, pues
carece de produccion de polen (Dellaporta y Calderon-Urrea, 1993). Este sistema es poco comun en
las angiospermas, al grado de que se considera que aproximadamente el 6% de las especies de
angiospermas la presentan y el 38% de las familias tiene al menos una especie que expresa este sistema
sexual (Renner y Ricklefs, 1995). Sin embargo, de acuerdo con una revision realizada en 2014 los
géneros reportados con este sistema sexual son solo el 2%, repartidos en 81 familias, lo que
corresponde, aproximadamente al 18% de todas las familias, asi la variacion en los porcentajes de
ginodioecia depende de la jerarquia taxonomica a la que se realice el estudio y de la actualidad del
estudio, ya que constantemente se reportan mas especies con este tipo de sistema sexual (Dufay et al.,
2014).
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Dentro de la familia Cactaceae se han descrito especies dioicas, esto es, donde los sexos se
encuentran totalmente separados, como en Echinocereus coccineus (Hoffman, 1992), Pereskia
portulacifolia, P. zinniflora y P. quisqueyana (Leuenberger, 1986). En otras como, es el caso
de Opuntia stenopetala, los sexos se encuentran separados pero las flores presentan ambos verticilos
sexuales, aun cuando uno de los dos se encuentra totalmente atrofiado, a este sistema se le conoce

como funcionalmente dioico (Orozco-Arroyo, 2002).

Por otro lado, el sistema funcionalmente ginodioico ya se ha registrado en otras especies en
las que todas las flores en la poblacion contienen ambos verticilos sexuales, pero en una porcion de
éstas no hay produccion de polen. En la subfamilia Opuntioideae se ha registrado en por lo menos dos
especies. En Opuntia sanfelipensis las observaciones indican esterilidad masculina en la especie
(Rebman, 1998), al igual que en O. quimilo, en la que se ha observado ginodioicismo (Diaz y Cocucci,
2003).

En la subfamilia Cactoideae, la ginodioecia se ha registrado en Mammillaria dioica en la cual
actualmente se cuenta con estudios embriologicos, en una poblacion ubicada en Baja California Sur,
que respaldan la presencia de este sistema sexual (Sanchez-Carbajal, 2007), en Mammillaria
blossfeldiana donde se ha observando la ausencia de produccion de polen en algunas flores y en un
aumento en el nimero de 1ébulos del estigma (Rebman, 2001), y en Pachycereus pringlei y Opuntia
robusta, donde también se han descrito poblaciones dioicas y trioicas (Fleming et al., 1998; del
Castillo y Trujillo, 2009). En términos evolutivos, la ginodioecia es considerada un estado estable
intermedio entre el hermafroditismo y la dioecia (Dufay et al., 2014) y se sabe que ha evolucionado
en todas las familias de manera independiente, por lo que se considera como una transicion evolutiva
(Renner y Ricklefs, 1995).

El mantenimiento de flores femeninas en la poblacion requiere que éstas posean alguna ventaja
en comparacion con las flores hermafroditas. Algunos estudios han encontrado que las semillas
obtenidas de individuos femeninos son mas viables que aquellas producidas por plantas hermafroditas
(Spigler y Ashman, 2012), adicionalmente se plantea que las plantas femeninas producen un mayor
namero de flores (Shykoff et al., 2003). Este sistema sexual no solo tiene efectos en el éxito
reproductivo a nivel individual, sino tambien poblacional, pues el rendimiento reproductivo de las
flores femeninas depende de la produccién de polen por parte de las hermafroditas, ya que estas
ultimas funcionan como donadoras de polen; asi, se espera que cuanto mas abundantes sean las plantas

femeninas, mayor sera la limitacion de polen, ademas si las hermafroditas son autoincompatibles estan
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expuestas a experimentar, al igual que las femeninas, la limitacion por polen (Asikainen y Mutikainen,
2005; Case y Ashman, 2009).

De acuerdo con los estudios realizados anteriormente en sistemas unisexuales o con flores en
donde un verticilo sexual se encuentra atrofiado, la ausencia de autofecundacién y/o limitacion de
polen en las poblaciones, aumenta directamente la probabilidad del establecimiento de un mutante
(femenino y/o masculino), es decir, si las flores hermafroditas no tienen la capacidad de reproducirse
por autocruza o el éxito de esta reproduccion es poco, entonces las flores femeninas tendran una
ventaja, ya que tedricamente son mas fértiles (del Castillo y Trujillo-Argueta, 2009; Williams et al.,
2000). En C. elephantidens la presencia de mecanismos como la hercogamia, dicogamia y
posiblemente autoincompatibilidad genética, evitan por completo la autofecundacién de los
individuos hermafroditas, lo que podria aumentar la adecuacion y abundancia de las flores femeninas.
Sin embargo, la produccion de polen se ve disminuida debido a la alta esterilidad masculina (40%, n
= 92), tal vez limitando el éxito reproductivo de la poblacion en general (Asikainen y Mutikainen,
2005). Por lo que seria interesante, en futuras investigaciones comparar el éxito reproductivo de las

plantas femeninas y plantas hermafroditas, asi como la limitacién por polen en la poblacion.
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VI. CONCLUSIONES

La floracion en C. elephantidens presenta un patron anual, durante los meses de agosto y
septiembre.

Las flores tienen antesis diurna y una gran variacion del color dentro de la poblacion, la
longevidad floral es de uno a dos dias.

El sistema de apareamiento de acuerdo con la relacion P/O es xendgamo facultativo,
mientras que segun el OCI es xen6gamo obligado.

El sistema de cruza es por entrecruza obligada, lo que indica una posible
autoincompatibilidad genética en la especie. En promedio se producen 60-61 semillas por
fruto en los tratamientos realizados, similar a otras cactaceas globosas, la germinacion fue
del 83% a los 30 dias del establecimiento en condiciones de luz, mientras que, en el mismo
periodo, germind el 63% de las semillas que no recibieron estimulo luminico. Las semillas
son fotoblé&sticas indiferentes.

Los visitantes florales son las abejas nativas, Ceratina sp., Diantidium macrurum.,
Melissodes tepaneca, Anthophorula sp., Ashmeadiella sp., y mas de cinco morfoespecies
de la familia Halictidae.

El sistema sexual es funcionalmente ginodioico, encontrandose en la poblacion flores
hermafroditas y femeninas.

Las flores femeninas, presentan estambres con morfologia normal, pero sin produccion de

polen, por lo que existe esterilidad masculina a nivel produccion de gametos.
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