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Resumen

La fenologia se refiere a los cambios morfolégicos y fisioldgicos que experimentan las plantas y los
animales durante su ciclo de vida y que son influenciados por factores ambientales. Mientras que la
fenologia reproductiva se centra especificamente en el periodo durante el cual ocurre la reproduccién.
Para el caso de las plantas, la temperatura y la duracién del dia han sido identificados como los factores
mas importantes. La antesis es un proceso de gran importancia ecoldgica ya que permite el acceso de
los polinizadores para llevar a cabo la fecundacion permitiendo el posterior desarrollo del fruto. Esta
regulada por factores internos y externos, por lo que los cambios ambientales pueden tener
repercusiones en la antesis. Algunos investigadores sugieren que el desfase que se da en los picos de
floracion de las distintas especies, es una respuesta evolutiva a la competencia por polinizadores, pero
la coexistencia entres las especies que comparten afinidad en habitat y polinizadores dependen de las
diferencias entre ellas.

En Stenocereus queretaroensis se evaluo el efecto del aumento en la temperatura del aire sobre
el tejido floral, para de esta forma poder determinar cual es la tolerancia térmica de estas estructuras.
La antesis de S. queretaroensis es nocturna, la flores abren a las 20:00 h y cierran a las 12:00 h. La
produccion de néctar fue continua y la produccion maxima fue a las 23:00 (500 ul). La produccién
total de néctar fue 1,929.2 + 34.4 pul la concentracion promedio de azucar fue de 20.3 £ 1.2 ° Brix. La
tolerancia térmica de las flores de S. queretaroensis varia dependiendo del tejido floral, siendo los
pétalos en los botones los que presentan una menor tolerancia 25°C y el ovario en la flor en la tesis la
mayor 40°C. El ovario en esta especie esta cubierto por tejido suculento lo que explica la mayor
tolerancia. La evocacion floral puede ser inducida por periodos de bajas temperaturas y la longitud del
dia.

Los escenarios de cambio climético estiman un aumento de 1.12 ° C de la temperatura minima

en el afio 2020 de 2.16 ° C para el 2050, y de 3.24°C para el 2080. También se estima una disminucién
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en la precipitacion media anual de 15.23, 18.34 y 23.62% para los afios 2020, 2050 y 2080,
respectivamente. La produccion de néctar de P. chende fluctud durante todo el dia mentras en P.
chichipe la produccion fue constante. La concentracion de azucares fue de 33 + 1.2 'y 27.6 + 2.2° Brix
respectivamente. Las dos especies consideradas en este estudio tienen flores diurnas de invierno. En
tales casos, la evocacion floral puede ser inducida por periodos de bajas temperaturas. Por lo tanto, si
los inviernos son cada vez menos frios, es posible que el desarrollo reproductivo pueda ser reducido
debido a una acumulacién insuficiente de unidades de frio o incluso que se provoque un desfase entre
la antesis y la llegada de los polinizadores. Bajo el supuesto de un inminente aumento de las
temperaturas de invierno y descenso de las precipitaciones, la comprension del costoso proceso de
reproduccion contribuira a la evaluacion de la vulnerabilidad de estas especies.

Para avanzar en la comprension actual de los mecanismos de secrecion de néctar en las
cactaceas columnares, se determiné para las flores de Polaskia chende, P. chichipe, y Stenocereus
quevedonis todas pertenecientes a la tribu de Pachycereae, la posicion, forma y morfologia de los
nectarios. Esta Ultima especie presento la mayor el area de secrecion de néctar conformada por
estomas situados alrededor de la base de los filamentos (1.7 mm?). Los poros presentes en P. chichipe
(0.30 mm?) tuvieron la segunda mayor area de secrecién, mientras que las fisuras cuticulares en P.
chende (0.8 mm?) presento la menor superficie de las tres especies consideradas. Por lo menos para
estas tres especies, la superficie disponible para la secrecion de néctar parece determinar el volumen
del néctar secretado. La relacion encontrada entre el tamafio de la cdmara nectarial, el volumen total de
néctar secretado, y el tamafio de las estructuras secretoras en P. chende, P. chichipe y S. quevedonis
sugiere que las limitaciones de la estructura contribuyen en el volumen de néctar secretado. Sin
embargo, la informacidn sobre la estructura del nectario y micromorfologia en cactaceas sigue siendo

escasa.
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ABSTRACT
Phenology refers to the morphological and physiological changes experienced by plants and animals
during their life cycle and are influenced by environmental factors. While reproductive phenology
specifically focuses on the period during which reproduction occurs. For the case of plants, the
temperature and duration of the day have been identified as the most important factors. Phenological
variation between plant species is an important mechanism for maintaining species coexistence.

Anthesis is a process of great ecological importance because it enables access of pollinators to
carry out fertilization allowing further development of the fruit. Is regulated by internal and external
factors, so that environmental changes may impact anthesis. Some researchers suggest that the gap that
occurs at peak flowering of different species is an evolutionary response to competition for pollinators,
but enter the coexistence of species that share habitat affinity and pollinator-dependent differences
between them.

Stenocereus queretaroensis evaluated the effect of increased air temperature on the floral tissue,
thus able to determine which is the thermal tolerance of these structures. The anthesis of S.
queretaroensis is nocturnal, the flowers open at 20:00 and close at 12:00. The nectar production was
continuous and peak production was at 23:00 (500 ul). The total production of 1,929.2 + 34.4 nectar
was ul average sugar concentration was 20.3 + 1.2 ° Brix. The thermal tolerance of the flowers of S.
queretaroensis varies depending on the floral tissue, with the petals on the buttons that have a lower
tolerance 25 ° C and the ovary in the flower in the thesis most 40 ° C. The ovary in this species is
covered with succulent tissue which explains the greater tolerance. The floral evocation can be induced
by periods of low temperatures and day length. Therefore, if winters are becoming less cold, it may

reproductive development can be reduced due to an insufficient accumulation of chill units.
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Climate change scenarios estimate an increase of 1.12 ° C minimum temperature in 2020 of 2.16 ° C by
2050 and of 3.24 ° C by 2080. Also estimated a decrease in average annual rainfall of 15.23, 18.34 and
23.62% for the years 2020, 2050 and 2080, respectively. The nectar of P. chende fluctuated throughout
the day, P. chichipe production was constant. The sugar concentration was 33 + 1.2 and 27.6 £2.2 °
Brix, respectively. The two species considered in this study have flowers winter day. In such cases, the
floral evocation can be induced by periods of low temperatures. Therefore, if the winters are becoming
less cold, it is possible that the reproductive development can be reduced due to insufficient
accumulation of chill units or even as to cause a lag between anthesis and the arrival of pollinators.
Under the assumption of an imminent rise in winter temperatures and decreased precipitation,
understanding the costly process of reproduction contribute to the assessment of the vulnerability of
these species.

To advance the current understanding of the mechanisms of nectar secretion in columnar cacti, was
determined for Polaskia chende, P. chichipe, and Stenocereus quevedonis all belonging to the tribe of
Pachycereae, position, shape and morphology of the nectaries. The latter species showed the highest
secretion area formed by stomata nectar located around the base of the filaments (1.7 mm?). The pores
present in P. chichipe (0.30 mm?) had the second largest drainage area, while the cuticular cracks in P.
chende (0.8 mm?) presented the lower surface of the three species considered. At least for these three
species, the area available for secretion of nectar seems to determine the volume of nectar secreted. The
relationship among the size of the chamber nectarial, the total volume of nectar secreted, and the size of
the secretory structures in P. chende, P. chichipe and S. quevedonis suggests that the limitations of the
structure contribute to the volume of nectar secreted. However, information on the structure and

micromorphology in cactus nectary remains weak.
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Introduccién general

La familia Cactaceae comprende cerca de 122 géneros y aproximadamente entre 1,600 y 2,000 especies
(Gibson y Nobel 1986). Las cactaceas son plantas de lento crecimiento, que presentan una amplia gama
de formas del tallo, de lo simple a lo ramificado, de globosos a columnar, y algunos son esencialmente
subterraneos . Se caracterizan por la presencia de areolas que se desarrollan en la axila de los
tubérculos, pero en muchas especies se desplazan hacia el apice, como en el peyote; son mas 0 menos
redondeadas y producen nuevos tallos, espinas, gloguidas, tricomas, flores y frutos (Booke 1980;
Gibson y Nobel 1986; Bravo-Hollis y Scheinvar 1999; Wallace y Gibson 2002; Anderson 2008). Las
hojas de las cactaceas, se encuentran muy modificadas (Bailey 1968). S6lo en los géneros mas
primitivos, como Pereskia, quiabentia 'y Pereskiopsis (Gibson y Nobel 1986).

Las flores son sésiles y solitarias de simetria radial, actinomorfas mas raramente de simetria
bilateral zigomorfas, ovario infero, solo algunas Pereskias pps. Presentan ovario supero ( Bravo-Hollis
1978; Gibson y Nobel 1986). Pueden ser grandes como Selenicereus rubineus, 40 cm o pequefias
como Rhipsalis floccosa, 0.5 cm de diametro (Buxbaum 1950; Boke 1964; Anderson 2008; Ramirez y
Berry 1995). Las flores de antesis diurna presentan colores variados como el rojo, pasando por todas
las tonalidades de rosa, amarillo, naranja, mientras que las flores nocturnas son de color blanco o rosa
palido(del Castillo 1999; Pimienta-Barrios y del Castillo 2002. El color de las flores esté claramente
asociado la tipo de polinizador, sin embargo solo el color no es concluyente, ya que también se tiene
que tomar en cuenta la forma de la flor, el tipo y cantidad de néctar producido. (Grant et al. 1979;
Valiente-Banuet et al. 1996; Valiente-Banuet et al. 1997; Fleming y Holland 1998; Fleming et al.
2001; Molina-Freaner et al. 2004; Ibarra-Cerdefia et al. 2005; Valiente-Banuet et al. 2005).

Los fruto son carnosos en general presentan diversos colores amarillos, verdes, rojos o
purpuras muy intensas, en épocas de fructificacion atraen a las aves y mamiferos que se alimenta de

ellas. Algunos frutos como las tuna, pitayas, y pitahayas tiene una gran importancia comercial (Nassar

10
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et al. 1997; Pimienta-Barrios y Nobel 1994; Casas et al. 1999 a,b; Otero-Arnaiz et al. 2003; Nobel y de
la Barrera 2004a; Carmona y Casas 2005). La Semilla son generalmente pequefias de 1 a 2 milimetros
de longitud, pero en las especies mas primitivas como en las de Nyctocereus, llega a medir hasta medio
centimetro. Tienen formas diversas: globosas, discoides, reniformes, ovoides y son de colores que
varian del negro al crema, pasando por tonalidades pardas, castafias o con tintes rojizos. Estan
integradas por el embridn, las cubiertas protectoras y a veces, restos de substancias nutritivas (Rojas-
Aréchiga y Orozco-Segovia 1997; Godinez-Alvarez y Valiente-Banuet 1998; Rojas-Aréchiga et al.
2001; Olvera-Carrillo et al. 2003; Wolf y Martinez-del Rio 2003; Guillen et al. 2011).

Las cactaceas tienen una distribucidn estrictamente americana (Gibson y Nobel 1986; Barthlott
y Hunt 1993; Bravo-Hollis y Scheinvar 1999; Wallace y Gibson 2002), con excepcion del género
Rhipsalis cuya presencia en las zonas boscosas de Sri Lanka, el sur de India, asi como en las zonas
tropicales de Africa y Madagascar (Barthlott 1983) ha sido un tema polémico. En el continente
Americano se distribuyen desde el norte de Canadéa (Speirs 1982) hasta el sur de Argentina (Kiesling
1988). Ecoldgicamente su distribucion se concentra tanto en las zonas aridas y semiaridas, asi como
zonas tropicales y subtropicales subhimedas (Bravo-Hollis y Scheinvar 1999; Anderson 2008).

En términos de asignacion de recursos, las plantas invierten cantidades considerables de agua y
carbono en su reproduccion (Heim et al. 1979; Galen et al. 1999; Southwick 1984; Taiz y Zeiger 2002;
De la Barrera y Nobel 2004b). Este gasto es especialmente importante en las cactaceas, ya que sus
flores son masivas (la flor llega representar un tercio del peso final del fruto), ademas de vivir en
ambientes aridos donde el agua es un factor limitante para la supervivencia (Gibson y Nobel 1990; De

la Barrera y Nobel 2004a).

2. Biologia reproductiva

2.1 Floracion

11
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La iniciacion y desarrollo floral poseen factores enddgenos, exdgenos y/o autbnomos, que a Su Vez son
regulados por diversos genes (Soltis et al. 2002; Jack 2004; Corbesier y Coupland 2006; Erwin 2007,

Turck 2008; Fig. 1). La floracidn esta caracterizada en cuatro procesos secuenciales: (1) induccién y

.y Evocacion
- floral \

Antesis

translocacion del estimulo floral; (2) la

evocacion floral del meristemo; (3)

iniciacion floral; y (4) la diferenciacién o

GermAinacién l morfogénesis floral (Evans 1971; Taiz y

L L Zeiger 2002; Garcia de Cortazar y Nobel
Dispersion Polinizacion

L3
’ Desarrollo

del fruto

1992).

La induccidn floral se inicia con la
transicion del meristemo vegetativo a un
meristemo floral y se caracteriza por cambios dinamicos y complejos que ocurren en el meristemo
apical (Michaels y Amasino 2000; Taiz y Zeiger 2002; Larcher 2003; De la Barrera y Nobel 2004b;
Jaeger et al. 2006; Tomas 2006; Fig 2). Estos cambios ocurren después de la formacion consecutiva de
un cierto namero de primordios foliares, cuando el balance carbono/proteina de la planta es favorable o
por factores ambientales (vernalizacion; Garcia de Cortazar y Nobel 1992; Nobel y Castafieda 1998;
Larcher 2003; Angenent et al. 2005). Por ejemplo, en Opuntia ficus-indica los cladodios sélo producen
flores cuando su peso seco excede un umbral relacionado con su area superficial (Garcia de Cortazar y
Nobel 1992), mientras que para Pachycereus pringlei la induccion floral depende de la acumulacion de
carbohidratos en las areolas (Tinoco-Ojanguren y Molina-Freaner 2000). Proenca y Gibbs (1994)
propusieron que factores ambientales como la humedad del aire también estan relacionado con los

procesos de la floracion en de especies de plantas tropicales.

12
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2.1.1 Antesis

Meristemo

Cascada
molecular (Ciclo
circadiano)

Cascada bioquimica
( carbohidratos y
proteinas)

Factores
endogenos
(Hormonas)

Factores
exogenos
(LuzHR y T°)

Figura 2. Modelo de las interacciones entre factores endogenos (hormonas) y
factores exdgenos (fotoperiodo que prenden las cascadas moleculares o
bioquimicas que mandan la sefial para conferir la identidad floral al meristemo

La antesis o apertura floral, es de gran importancia ecoldgica, ya que marca el inicio del periodo
de atraccion de los polinizadores para llevar a cabo la fertilizacion y posterior desarrollo de los frutos
(Ollerton y Lack 1998; van Doorn y van Meeteren 2003; Fleming 2006; Fig. 1). La antesis puede estar
regulada por factores externos luz, temperatura o por factores internos como la regulacion hormonal, la
expansién de la pared celular y el metabolismo de carbohidratos (Ichimura y Suto 1998; Bieleski et
al.;2000a; Taiz y Zeiger 2002; van Doorn y van Meeteren 2003; van Dijk y Hautekéete 2007).

La luz y la temperatura son los principales factores que estan determinando la antesis (Ichimura
y Suto 1998; Bieleski et al.;2000a; Bieleski et al. 2000b; van Doormn y van Meeteren 2003; Tomas
2006) (citas). Sin embargo, hay otros factores como el metabolismo de carbohidratos, la expansion
celular, la regulacién hormonal y en menor medida las relaciones hidricas que influyen en la antesis
(Bieleski et al. 2000b; van Doormn y van Meeteren 2003; Tomas 2006). En la mayoria de las especies

estudiadas, los movimientos de los pétalos son debido a una diferencia en la tasa de crecimiento de los

13


http://www.novapdf.com/
http://www.novapdf.com/

tejidos, e g. Anemone sp., Calendula sp., Colchium autumnale, Doronicum sp., Gentiana sp.,
Helleborus niger (van Doorn y van Meeteren 2003), y Taraxacum albidum (Tanaka et al. 1987; van
Doorn y van Meeteren 2003). En Ipomoea (variedad Pharbitis), la apertura y el cierre flor se deben a
los movimientos de la nervadura central en lugar del pétalo.

Dependiendo de la especie, la antesis puede estar relacionada con el desarrollo del tejido
adyacente a la flor, como ocurre en varias especies de Iridaceae, en las cuales se requiere del
crecimiento del pedicelo para que ocurra la antesis. La abscision del tejido adyacente a los pétalos
también resulta en la antesis floral. Otras caracteristicas que también juegan un papel importante en la
antesis son la muerte celular en un area especifica del pétalo, los cambios de turgencia de las células
durante el ciclo dia-noche (van Droorny Vojinovic 1996; van Doorn y van Meeteren 2003). Estas
caracteristicas no son mutuamente excluyentes ya que pueden ocurrir dos al mismo tiempo en la misma
flor (van Doorn y van Meeteren 2003).

La antesis de la flor puede ocurrir debido a una combinacidn entre la captacion de los azucares
y la degradacion de diversos polisacaridos. En la mayoria de las especies, la movilizacién de los
carbohidratos almacenados y/o la importacion de sacarosa, se encuentran involucradas en la antesis
floral. Las células jovenes de pétalos de muchas especies contienen una considerable cantidad de
almidon que poco antes de la apertura, es rapidamente convertida en glucosa y fructosa (Ho y Nichols,
1977; Hammond, 1982; van Doorn y van Meeteren 2003).

2.1.2 Factores exdgenos

Luz: Ademas de la variacion luminica existente entre la mafiana y tarde, en donde se producen distintos
colores asociados a la temperatura (Pearcy 1999; Opik y Rolfe 2005), la luz es un factor muy complejo
y dindmico que varia en cantidad, calidad (color) y direccion en una escala de tiempo de segundos a

meses. Estas variables ambientales estan relacionadas con el cambio de las estaciones, asi como la
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disponibilidad de nuevos habitats (vg., perturbacion; Everham 111 1996; Pearcy 1999). La luz tiene un
doble efecto en la biologia de las plantas (Lin 2000; Jaeger et al. 2006; Thomas 2006; Kilkenny y
Galloway 2008). Por un lado, desencadena diversas funciones fisioldgicas, debido a que la luz es
captada por diversos pigmentos fotoreceptores como el fitocromo, criptocromo y carotenoides. Por otro
lado, el flujo de fotones para la fotosintesis (FFF, longitud de onda de 400-700 nm) proporciona la
energia necesaria para llevar a cabo la fotosintesis.

De los factores ambientales mediados por la luz, el fotoperiodo es de los mas importantes,
regulando tanto la iniciacién floral como la detencién del crecimiento vegetativo (Salisbury y Ross
1994; Bernier et al. 1993; Khokhar et al. 2007). De hecho, las plantas se clasifican en tres grupos de
acuerdo a su respuesta a la longitud del dia: (1) plantas de dia corto, (2) plantas de dia largo y (3)
plantas de dia neutro (Salisbury y Ross 1994; Lambers et al. 2000). En general, las plantas estan bien
adaptadas a los cambios de luz (vg., diurnos/nocturnos, estacionales), siempre y cuando la
heterogeneidad no sea tan dréstica como para mostrar una pauta mas o menos predecible a largo plazo.
Cuando los cambios luminicos se suman a la accion de otros factores ambientales, como temperaturas
muy bajas 0 muy altas ocasionales, sequias prolongadas o deficiencia de nutrientes, se pueden poner a
prueba todos los mecanismos de defensa e incluso acabar con la vida de las plantas (Taiz y Zeiger

2002; Manrique 2003; Nobel 2005; Opik y Rolfe 2005; Baquedano y Castillo 2006).

Fotoreceptores: Como parte de los pigmentos fotosintéticos, el fitocromo se expresa de forma
diferencial en tejidos jovenes, encontrandose en mayores concentraciones en las zonas de rapido
crecimiento (vg., meristemos apicales; Salisbury y Ross 1994; Nobel 2005; Opik y Rolfe 2005). El
fitocromo regula la fotomorfogénesis, incluyendo la elongacion del tallo, la expansién foliar y la
formacidn de ciertos pigmentos. Las dos formas del fitocromo son: (1) Pr: absorbe en el espectro del

rojo (estable e inactiva); (2) Pfr: absorbe en el rojo lejano (labil y activo) (Taiz y Zeiger 2002; Nobel

15
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2005; Opik y Rolfe 2005; Fig 2). Las respuestas inducidas por el fitocromo se clasifican segun la

cantidad de luz que es necesaria para que se lleven a cabo (Nobel 2005; Opik y Rolfe 2005).

Las respuestas de muy bajo flujo (VLFR, por sus siglas en inglés), requieren de una cantidad
muy pequefia de luz roja para llevarse a cabo. Algunos ejemplos son la estimulacién del crecimiento
del epicotilo en plantas etioladas o la induccion de la germinacion de semillas, como Arabidopsis. Una
vez inducidas, las respuestas a muy bajo flujo no son fotorreversibles. Las respuestas mas conocidas
del fitocromo son las respuestas de bajo flujo (LFR). Estas respuestas, reversibles son las responsables
de estimular procesos como la germinacién en plantas y el movimiento foliar, y pueden ser reversibles
dependiendo del estado estacionario del rojo (Lin 2000; Taiz y Zeiger 2002; Nobel 2005; Opik y Rolfe
2005). Las respuestas de alta irradiancia (HIR) son respuestas irreversibles y proporcionales a la
intensidad de luz (se requiere siempre una alta intensidad para inducirlas, de ahi que se llamen
respuestas de irradiancia y no de flujo). Entre las HIR existen la sintesis de antocianina, la induccion de
la floracion en algunas especies o la expansion de los cotiledones. En plantas etioladas, las HIR se
inducen en altas irradiancias (tanto en el rojo, el rojo lejano y ultravioleta-A). En plantas verdes las

HIR sdlo se inducen a irradiancias en el rojo (Taiz y Zeiger 2002; Nobel 2005; Opik y Rolfe 2005).

Los criptocromos son receptores de luz azul (320-400 nm) y radiacién ultravioleta A (400-520
nm). En Arabidopsis se han identificado dos tipos de criptocromos: 1 (cryl) y 2 (cry2). Algunos de los
procesos dirigidos por este tipo de fotorreceptores son el fototropismo y la inhibicion del crecimiento
longitudinal del hipocétilo y otros 6rganos en presencia de luz (Salisbury y Ross 1994; Schopefer y
Brennicke 1999; Taiz y Zeiger 2002; Opik y Rolfe 2005; Guevara y Jiménez 2006). Los carotenoides
(carotenos y xantofilas) son derivados tetraterpénicos solubles en solventes orgénicos de color
anaranjado con un maximo de absorcion luminica de 530 nm (Taiz y Zeiger 2002; Guevara y Jiménez

2006). Estos compuestos presentan una doble funcion: son pigmentos accesorios en la captacion de la
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energia luminica y actian como moléculas capaces de disipar la energia excedente en forma de calor,
evitando dafios importantes. Por ejemplo, en presencia de luz el oxigeno reacciona con la clorofila
excitada originando un singlete de oxigeno que es muy reactivo pudiendo oxidar las clorofilas, los
acidos grasos polinsaturados que forman peréxidos y otros compuestos. Con luz en exceso, el oxigeno
se hace toxico y la fotosintesis autodestructiva. En este caso los carotenoides disipan el radical
perdxido y también la clorofila excitada adquiriendo el estado triplete que a su vez se disipa
desprendiendo calor (Salisbury y Ross 1994; Taiz y Zeiger 2002; Manrique 2003; Guevara y Jiménez
2006; Franco et al. 2007). Sin embargo, los carotenoides no son muy eficientes como transductores de
energia hacia los centros de radiacion (Taiz y Zeiger 2002; Manrique 2003; Nobel 2005; Opik y Rolfe
2005).

La temperatura es uno de los principales factores ambientales que determinan la distribucion de
las plantas (Elgene 1996; Sato et al. 2002; Lambers et al. 2005; Drennan 2009). A menudo, un cambio
brusco de temperatura da lugar a cambios significativos en procesos asociados a la membrana celular y
a la sintesis enzimatica, por lo que se ven afectadas la capacidad fotosintética y la acumulacién de
biomasa de la planta (Taiz y Zeiger 2002; Lambers et al. 2005; Drennan 2009). Cada especie posee: (1)
un rango de temperaturas éptimas a lo largo de su ciclo de vida, en las cuales las plantas crecen con una
tasa maxima y se puede reproducir (vg., evocacion floral, antésis, produccién de frutos), y (2) un rango
de temperaturas minimas y méaximas en las cuales no son capaces de crecer e incluso pueden
comprometer la supervivencia de las plantas (Didden-Sopfy 1982; Salisbury y Ross 1994; Seymour y
Schultze-Motel 1998; Taiz y Zeiger 2002). Las temperaturas Optimas para el crecimiento y/o
reproduccion de las plantas varian a lo largo del dia, tendiendo a ser relativamente mas frias durante la
noche y un poco mas célidas durante el dia. A este fendmeno se le denomina termoperiodismo. Mas
que afectar el proceso de induccidn floral, el termoperiodismo afecta la produccion floral (cantidad

total de flores), ya que fluctuaciones adecuadas de temperatura pueden tener como consecuencia la
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presencia de un mayor nimero de flores por planta, asi como otros efectos en el crecimiento (Guevara
y Jiménez 2006).

Las plantas poseen diferentes tolerancias térmicas dependiendo del tipo de 6rgano (hojas, flores,
frutos, etc), la edad y la posicion del organismo (Sato et al. 2002; Nobel y De la Barrera 2003; Drennan
2009). En cuanto a la edad, 6rganos jovenes son mas sensibles a las temperaturas extremas que los
organos viejos. Nobel y De la Barrera (2003) reportaron que los cladodios de Opuntia ficus-indica
tienen un incremento en la tolerancia a temperaturas altas cuando los individuos tienen 10 afios de
edad. En cuanto a los 6rganos, la temperatura del receptaculo de las flores de Nelumbo nucifera
siempre es mayor que la temperatura del aire y se mantiene entre los 30-36°C durante los 2-4 dias en
que ocurre la antesis, cuando la temperatura del aire va de 10-35°C (Seymour y Schultze-Motel 1998).

Cuando la antesis ocurre durante la mafiana, existe una aparente correlacion con el incremento
de la temperatura y de la intensidad de la luz (Ewusie y Quaye 1977; Ichimura y Suto 1998; van Doorn
y van Meeteren 2003; Warner y Erwin 2003). En especies cuya antesis ocurre en la tarde o noche, el
movimiento de las partes florales esta correlacionado con la intensidad luminica, la disminucion de la
temperatura y pérdida de turgencia de los tejidos de la flor (van Doorn 'y van Meeteren 2003).

2.1.3 Factores enddgenos

Las fitohormonas o reguladores del crecimiento son sustancias organicas que influyen en los
procesos fisiologicos en bajas concentraciones. Los procesos influenciados consisten principalmente en
el crecimiento, induccion floral y el desarrollo de frutos, aunque otros procesos, tales como el
movimiento de estomas, también puede verse afectada (Davies 2010).

Diversos estudios han encontrado evidencia que indica a las auxinas son capaces de inhibir la
floracion (Dostal and Hosek 1937). Sin embargo la pifia podria ser la excepcidn, ya que en este caso las
auxinas inducen floracion (Clark and Kerns 1942), los efectos de las auxinas en la pifia, presentan una

posibilidad de una relacion muy diferente existente entre el crecimiento y la floracion, ya que baja la
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concentracién de auxinas en realidad inducir la floracién, mientras que s6lo se oponen a altas
concentraciones o prevenir la floracién. Parecia I6gico considerar la hormona del crecimiento como
antagdnica hacia el desarrollo reproductivo, favoreciendo el desarrollo vegetativo (Galston 1947).
En un estudio realizado con la cebada (Leopold y Thimman 1949), demuestran que la auxina
no siempre es antagonista del desarrollo reproductiva. De hecho, promueve la floracion en cebada
cuando se aplica en lo suficientemente baja concentraciones. Cuando las concentraciones altas se
aplican el efecto se invierte y se convierte en una inhibicién. Por lo tanto, parece que la auxina no
simplemente se oponen a la floracion, sino que ejerce un efecto que depende de la concentracion, de

forma andloga a su efecto en el desarrollo vegetativo (Leopold y Thimman 1949).

2.2 Reproduccién

El éxito reproductivo de las plantas, como una medida de adecuacion, depende de su interaccion con
otros organismos como los polinizadores, por lo que el néctar desempefia un papel muy importante en
la fisiologia reproductiva de la plantas. Ademas de la variacion individual que presentan las flores
(inicio de la antesis y la cantidad de néctar producida), que es un prerequisito en la interaccion planta-
polinizador ya que estas se ven influenciadas por factores bioticos (Herrera 1995a,b; Kudo 2006;
Kilkenny y Galloway 2008).

Sin embargo, los factores fisicos (Temperatura, HR, viento, radiacion solar) ejercen tal
restriccion en la actividad de los polinizadores que pueden modificar el comportamiento de las flores y
modificar de esta forma la calidad, cantidad y presentacion de las recompensas florales, teniendo
consecuencias directas en la capacidad reproductiva del individuo (Herrera 1995a, Sprengel 1973,
Darwin 1862). Los factores ambientales pueden afectar la produccién de néctar independientemente del
tipo de plastidio presente en el parénquima nectarial (cloroplastos con o sin almidén y amiloplastos;
Pacini y Nepi 2007).
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2.2.1Néctar

La produccion del néctar tiene importantes implicaciones ecoldgicas, especialmente para las
interacciones planta-polinizador. La concentracion y la proporciones de azlcar asi como aminoacidos
estan especificamente adaptados a los requerimientos del tipo de polinizador, por lo que el néctar
muestra una gran diversidad quimica (Baker y Baker 1990; Cronk y Ojeda 2008). Las variaciones en
la composicion de azlcares y en el patron de secrecion de néctar durante la antesis floral afectan, en
parte, el comportamiento de los polinizadores ante las flores (Galetto et al. 1994, 2000).

El néctar es un atributo medible en diferentes aspectos: composicion, concentracién (absoluta y
relativa) y volumen. Al estar constituido por moléculas energéticamente costosas y agua, el néctar
representa un costo de asignacién de recursos para la planta (Salguero-Faria 1999).

Las caracteristicas del néctar se deben a los azlcares presentes siendo los mas comunes la
sacarosa Yy las hexosas (glucosa y fructosa), asi como también a los aminoacidos, vitaminas y
minerales que se encuentran en pequefas cantidades (Nicolson 2007). Dentro de las angiospermas,
las plantas se dividen entre las que producen néctares ricos en sacarosa y las ricas en hexosas (Baker
y Baker 1983; Martinez del Rio y Burquez 1986; Martinez del Rio et al.1998). El contenido y la
concentracién de los diversos componentes del néctar, corresponden directamente a los
requerimientos del polinizador (Cuadro 1; Zimmerman 1988; Ornelas et al. 2006; de la Barrera et al.
2009).

Estas caracteristicas, se asocian tanto al polinizador como a la forma y color de la flor (Gibson'y
Nobel 1984; Zimmerman 1988; Endrees 1994; Valiente-Banuet y Arizmendi 1997; Fleming 2006;
Ornelas et al. 2006). Por ejemplo las flores diurnas de color rojo ricas en sacarosa y con baja viscosidad
,s0n caracteristicas que favorecen a la polinizacion por colibries (Martinez del Rio et al.1992; Martinez
del Rio et al.1998), mientras que en cactus columnares se ha evidenciado que las especies polinizadas

por murciélagos presentan flores tubulares alargadas con colores crema, blanco o rosa palido, las cuales
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producen un volumen alto de néctar dominantes en hexosas (Petit y Freeman 1997; Petanidou et al.
2000; Nicolson 2002; Pacini et al. 2003). Sin embargo factores como temperatura y altitud influyen en
las concentraciones y tipos de azlcares dominantes (Baker y Baker 1983; Nicolson y Fleming 2003;
Pacini et al. 2003; de la Barrrera 2009). Por ejemplo Pachycereus pecten-aboriginum presenta
sindrome quiropterdéfilo en las poblaciones localizadas en las costas de Jalisco, pero se ha demostrado
gue en las poblaciones localizadas en las costas de Sonora la especie se comporta como una especie
generalista, es decir, es polinizada por murciélagos, aves e insectos (Molina-Freaner et al. 2004)
2.2.2. Nectarios

El néctar es secretado por los nectarios los cuales presentan diversas caracteristicas morfoldgicas,
anatomicas y funcionales (Fahn 1998; Pacini et al. 2003; Koptur 1994; Bahadur 1996). Sin embargo
los nectarios no se encuentran necesariamente asociados siempre a las flores, también pueden
encontrarse en ramas, hojas y otros érganos. No solo se encuentran en angiospermas, también se
presentan en algunos helechos (Angiopteris, Cyathea, Hemitelia, Platycerium, Pteridium aquilinum;
Fahn 1988; Weberling 1992; Bahadur 1996; Pacini et al. 2003). Los nectarios por su posicion en la
planta son clasificados en florales y extraflorales y por su funcién en reproductivos o nupciales y no
reproductivos o extranupciales (Fahn 1988, 1998; Bahadur 1996; Cuadro 2).

La importancia ecoldgica de los nectarios florales radica en el papel que juegan en la
reproduccion de las plantas. La flores sirven como atrayentes de los polinizadores y el néctar como
recompensa (Gibson y Nobel 1984; Zimmerman 1988; Valiente-Banuet y Arizmendi 1997; Fleming
2006; Ornelas et al. 2006). El tejido nectarifero libera el néctar por tricomas, estomas modificados,
poros y fisura hacia la cAmara nectarial, (Fahn 1979; Petanidou et al. 2000; Galetto y Bernardello
2003;Pacini y Nicolson 2007; Brandernburg et al. 2009; Vassilyev 2010; Heil 2011; Gudifo et al.

2011).
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En la camara nectarial se almacena el néctar y es ahi en donde se lleva a cabo el forrajeo del
néctar. Ademas los picos de produccion pueden coincidir con la receptividad del estigma o con la
apertura de las anteras dependiendo la especie y la hora del dia, para de esta manera llevar a cabo la
polinizacion cruzada (Eguiarte y Martinez del Rio 1987; Otero-Arnaiz et al. 2003; Molina-Freaner et
al. 2004, Valiente-Banuet et al. 2004; Brandernburg et al. 2009; Vassilyev 2010; Heil 2011). Los
nectarios florales en las cactaceas se estudian fundamentalmente para entender el papel que tienen en la

biologia reproductiva de las plantas, asi como su interaccion con los polinizadores.

3 Aspectos fisiologicos y ecoldgicos de las flores

Los cambios morfoldgicos y fisioldgicos que experimentan las plantas durante el ciclo de vida esta
influenciado por factores ambientales (Schwartz 1999; Walther et al. 2002; Larcher 2003; Badeck et al.
2004). La fenologia reproductiva o floral, posee una gran una importancia ecoldgica ya que la apertura
floral o antesis marca el principio del periodo para atraer a los polinizadores y llevar a cabo la
fertilizacion para que se pueda llevar a cabo el posterior desarrollo de los frutos y depende de la
compleja interaccién de una serie de factores enddgenos y exdgenos aln no bien documentados
(Bazzaz et al. 1979, Bullock 1986; Ollerton and Lack 1998; van Doorn and van Meeteren 2003;
Fleming 2006; Kudo 2006). Por lo que la pregunta central de esta tesis es evaluar los efectos del
ambiente fisico en el desarrollo reproductivo de las cactaceas columnares.

Capitulo 1 describe la fenologia reproductiva y la tolerancia a temperaturas altas de botones
florales y flores en antesis para Stenocereus queretaroensis de 2009 a 2012. La evocacion floral
requiere condiciones especificas de temperatura y precipitacion, asi como de la existencia de los
polinizadores para asegurar la produccion de frutos. Por lo tanto, si los inviernos son cada vez menos

frios, es posible que el desarrollo reproductivo pueda ser reducido debido a una acumulacion
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insuficiente de unidades de frio o presentar dafios severos en las flores en antesis (Gudifio y de la
Barrera en prep).

Capitulo 2 aborda el estudio de los factores ambientales que influyen en la antesis de Polaskia
chende y P. chichipe vy los posibles efectos que pueden generar el calentamiento del aire y la
disminucion del régimen de lluvia. Por lo tanto, si los inviernos son cada vez menos frios, es posible
que el desarrollo reproductivo pueda ser reducido debido a una acumulacion insuficiente de unidades
de frio o incluso que se provoque un desfase entre la antesis y la llegada de los polinizadores. Con los
supuestos de un inminente aumento de las temperaturas de invierno y disminucién de las
precipitaciones, la comprensién del costoso proceso de reproduccion contribuira a la evaluacién de la
vulnerabilidad de estas especies (Gudifio et al 2011).

Capitulo 3 reporta un estudio anatomico para conocer y determinar como es el tejido secretor de
los nectarios, ademas de hacer una relacidn entre el tamafio de la cAmara nectarial, la cantidad de néctar
producido y el tipo de estructura. Para determinar si hay una relacion entre la forma y la funcién del
tejido (Gudifio et al en prep). Ademas de contribuir con un revision bibliogréafica que resulté en un
capitulo de libro de fisiologia de plantas CAM (Gudifio y de la barrera en prep). Dando como resultado

un aumento en el conocimiento de las cactaceas a nivel anatémico vy fisioldgico.
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Cuadros y figuras

Cuadro 1.Sindromes de polinizacion, volumen, concentracién y tipo de néctar. Tipo de néctar (S)

néctar rico en sacarosa (% de sacarosa = al 33%), (H) néctar rico en hexosas (Valiente-Banuet et al.,

1996*; Valiente-Banuet y Arizmendi, 1997% Otero-Arnaiz y Casas, 2003%; Molina-Freaner et al., 2004*;

Ibarra-Cerdefia et al., 2005%; Valiente-Banuet et al., 2005°; Santos-Gally, 20067).

SINDROME TIPO
DE ESPECIES VOLUMEN SACAROS FRUCTOSA GLUCOSA DE
POLINIZACION A (%) (%) NECTAR
(%)
Qiropterofilia Stenocereus 0.37£0.03ml  21.37+37 H®
(murciélagos) queretaroensis 0.74£0.26 ml  20.6%1.73 H
Pachycereus weberi 1.25+0.04 ml  -2.04+£1.25  52.45+0.69 49.59+0.84 H*®Y’
P. pecten-aboriginum 0.48+1.48 55.48+1.77 52.28+1.16 H’
P. pringlei 9.67+3.24 37.96+4.28 52.35+2.15 H’
P. grandis 3.3ml 9.48+1.10 44.61+0.71 45.94+0.96 H’
Stenocereus stellatus 808+£89.92 ul  5.29 49.35+1.69 45.34+1.43 H’
S. griseus 1000£106.0 ul  23.54+4.98  40.82+1.77 35.6+3.47 H’
S. pruinosus 0.55+1.93 51.94+1.28 47.50+1.08 H’
S. thurberi 0.68 ml 24.9 40.39£3.07 51.04£2.52 H’
Neobuxbaumia tetetzo 8.56+2.71 45.45+2-43  49.41+2.18 HYY'
N.mezcalaensis 5.12+1.43 H?Y7
N. macrocephala 9.55+2.39 46.11+1.13 44.33+1.64 H’
Melitofilia Carnegiea gigantea 0.30 pl 38.7 S
(Abejas) Opuntia rastrera s’
Polaskia chende 10+0.01 pl 109.88+1.95 -17.87+2.43  7.99+1.32 s¥7
Polaskia chichipe 80.01+2.05 9.48+1.40 10.45+1.05 &
Ornitofilia Escontria chiotilla 0.74+0.26 ml  78.14£1.79 15.18+1.12 6.67x1.21 s’
(Colibris) Stenocereus alamosensis ~ 94.3+59.4 ul  36.18+3.25  33.08+2.29 30.72+1.85 S’
P. marginatus S
Insectos Echinocereus coccineus 80.80+4.05 18.03+2.93 1.16+2.49 s’
(Palomillay S. gummosus 60.1945.56  19.49+2.34 20.31+3.22 S’
esfingidos) Lophocereus schotti
Generalista 0.6920.2ml noc 20.6+1.73 Hy S*s

(aves,murciélagos

e insectos)

P. pecten-aboriginum

0.13+0.05ml dia
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Cuadro 2.Sindromes de polinizacién y tipo de nectario por subfamilia (Boke 1968*; Fahn 1979b?

Pickett y Clark, 1979% Blom et al., 1980* Mauseth, 1982°; Elias, 1983°; Valiente-Banuet et al.,

1996’; Valiente-Banuet y Arizmendi, 19972, Sullender, 1998°% Cruz et al., 2002 ; Montero-Alfaro,

2004'; Fleming, 2006%; Gudifio et al.,*®)

SUBFAMILIA SINDROME DE POLINIZACION

NECTARIO

Pereskioideae
Pereskia

Maihuenoideae
Maihueania
Opuntioideae Abejas y escarabajos

Pereskiopsis

Opuntia Abejas
Pterocactos
Tacinga
Cactoideae Colibries,abejas, polillas y murciélagos
Equinocereae Colibries
Hylocereae Murciélagos y Polillas( nocturna)’*®y
Pachycereeae Abejas (diurna)*®
Esfingidos
Cereeae
Rhipsalideae
Notecacteae
Browningieae
Trichocereeae Abejas
Cacteae

Nectarios florales*??

3 e (Nectario en el receptaculo entre los estambre y
el ovario'¥?)

Nectarios florales y extraflorales

0. tomentosa Nectarios floral 2 a** (Nectarios
estaminales en los filamentos segun ).

0. acanthocarpa nectario extrafloral®¥®

Nectarios florales y extraflorales >******

P. chende, P. chichipe, S. Quevedonis

Nectarios florales 3 € (Nectario en el receptaculo
entre los estambre y el ovario®).

M. san angelensis Nectarios florales 2 a **
(Nectarios estaminales en los filamentos )
Acistrocactus, Coryphantha, Ferocactus,
Hamatocactus y Thelocactus Nectarios
extraflorales
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RESUMEN

Numerosas especies de cactaceas presentan frutos comestibles, por lo que han adquirido un papel
importante dentro de la agricultura de zonas aridas y semiaridas, tanto para el comercio regional como
para el internacional. Las pitayas son el tercer cultivo mas importante dentro de las cactaceas después
del nopal y la pitahaya. La fenologia reproductiva de Stenocereus queretaroensis requiere condiciones
especificas de temperatura y precipitacion, asi como de la existencia de los polinizadores para asegurar
la produccion de frutos. Se cuantifico la produccion de botones, flores abiertas y frutos de 2010 a 2012.
Y se evalud el efecto de temperaturas altas en la integridad celular de tejidos florales. Se midio la
produccion de néctar y la concentracion de solutos a través del tiempo durante la antesis. La
temperatura letal (LTso) para el ovario en promedio fue de 34.5 + 0.4 °C no varid para los botones y las
flores. Por su parte los pétalos de los botones presentan una LTs, 21.5 + 1.6 °C y que para el caso de las
flores en antesis fue 33 % mayor. El desarrollo reproductivo frecuentemente requiere de la
acumulacion de cierta cantidad de estas unidades de frio. El tejido de estructuras jovenes toleran més el
aumento de la temperatura, que sus contrapartes maduras.

Palabras clave: Antesis, Botones florales, Néctar, Permeabilidad de membrana, Temperaturas

minimas.
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ABSTRACT

Many cacti have edible fruits, so they have acquired an important role in agriculture in arid and
semiarid regions, both for regionaland international markets. Pitayas are the third most important
cactus crop, after cactus pear and pitahaya. Reproductive phenology of Stenocereus queretaroensis
requires specific conditions of temperature and precipitation, as well as the precense of pollinators to

ensure fruit production.The production of buds, open flowers, and fruits was quantified from 2010 to 2012, was the

effect of high temperatures on floral tissues. Was an evaluated nectar production and concentration of solutes were
measured on through the anthesis. The lethal temperature (LTs,) averaged 34.5 + 0.4 °C for the ovary and

did not change between buds and flowers. In turn, petals of buds had an LTs,0f 21.5 + 1.6 °C, which

was 33% higher. Reproductive development often requires the accumulation of certain amount of cold

units. The tissues of young reproductive organs were better suited to withstand higher componentes

than their mature counterparts.

Key words: Anthesis, Flower buds, Membrane permeability, Minimum temperatures, Nectar,

37


http://www.novapdf.com/
http://www.novapdf.com/

INTRODUCCION

Las cactaceas han adquirido un papel importante para los habitantes de las zona aridas y semiaridas de México (Gibson y
Nobel 1986; Nobel 1988; Bravo-Hollis y Scheinvar 1999; Pimienta-Barrios 1999; Nobel 2002), ya que varias especies de
cactus producen frutos comestibles como el nopal (Opuntia spp.), pitahaya (Hylocereus undatus), el pitayo (Stenocereus
spp.), el garambullo (Myrtillocactus geometrizans), los chichipes y los chendes (Polaskia chende y P. chichipe). La
comercializacién de los frutos va desde mercados locales, hasta internacionales, como es el caso de la tunay la pitahaya
(Nassar et al. 1997; Pimienta-Barrios y Nobel 1994; Casas et al. 1999 a,b; Otero-Arnaiz et al. 2003; Nobel y de la Barrera
2004a; Carmona y Casas 2005). Por ejemplo, el cultivo Opuntia ficus-indica ocupa mas de un millén de hectareas en mas
de 30 paises. De O. ficus-indica se cosechan tanto los frutos, como la parte vegetativa (Nobel 2000). El segundo cultivo de
cactus mas importante es el de las pitahayas (Hylocereus y Selenicereus). Estos son cultivados en 20 paises, especialmente
en el sureste Asiatico (Nerd et al. 2002; Nobel y de la Barrera 2002. Sin embargo, en las principales zonas semiéridas de
nuestro pais las pitayas (Stenocereus spp) estan sujetas a algun tipo de manejo (cultivo o recoleccion de frutos de
poblaciones naturales). Siendo Jalisco, Michoacan, Puebla y Oaxaca los estados del pais en los que se han establecido
plantaciones comerciales (Pimienta-Barrios y Nobel 1994; Neri-Luna et al 1999).

Stenocereus queretaroensis con aproximadamente 1,500 ha en la porcion sur del estado de Jalisco, es
probablemente el cultivo mas importante de cactaceas columnares (Benz et al. 1997;. Pimienta-Barrios y Nobel, 1994;
Nobel y de la Barrera 2002; Nobel et al. 2002). De hecho, la popularidad de la pitaya, se ha incrementado en los Gltimos 15
afios. En Guadalajara los productores de varias localidades del sur de Jalisco, han organizado un mercado de agricultores de

temporada, donde las pitayas se venden directamente a los consumidores (Gallardo-Vasquez y de la Barrera 2007)

Muchas especies de plantas con flores producen néctar como recompensa por los animales que
polinizan y la presencia de frutos carnosos estimula la dispersion de las semillas (Galen et al 1999;
Nobel 1977). La fuente de energia que provee el néctar a los polinizadores proviene de una secrecion
acuosa dulce que sirve como mediador en las interacciones de la planta con los polinizadores y los
defensores (Heil 2011). El éxito reproductivo de las plantas el cual les permita asegurar descendencia
depende de su interaccidn con otros organismos como los polinizadores, por lo que el néctar

desempefia un papel muy importante en la fisiologia reproductiva de la plantas (Wilbur 1976;
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Southwick 1984; Eguiarte y Martinez-del Rio 1987; Heil 2011).

El conocimiento de la fenologia reproductiva, asi como los mecanismos de secrecién del néctar
en especies agrondémicos importantes como Stenocereus queretaroensis, nos dan herramientas para
enterder los procesos reproductivos, asi como los factores a considerar en las plantaciones. Por lo que
el objetivo de este trabajo determinar la fenologia reproductiva de Stenocereus queretaroensis, asi

como la tolerancia a temperaturas altas del tejido floral de diferentes edades .

MATERIALES Y METODOS
Sitio de estudio y especies
Clima
Los datos de clima se obtuvieron de las estaciones meteoroldgicas de la ciudad de Morelia localizadas a una distancia entre
4.6y 11.2 km del sitio de estudio (Comision Nacional del Agua, 2010). Se caracterizaron los registros de la temperatura y
precipitacion de 2009 a abril de 2012, una vez concluido el estudio.
Fenologia
La fenologia reproductiva de Stenocereus queretaroensis se estudi6 a partir de la produccién de botones, flores y frutos de
13 plantas adultas durante la temporada de crecimiento de los afios 2010, 2011 y 2012. Después de que el periodo de
floracidn, se visito una vez a la semana el area de interés para verificar que no hubiera botones o flores atemporales.

El se estudid se llevo a cabo en el jardin botanico del Centro de Investigaciones en Ecosistemas, UNAM, (19° 42'
10" N, 101° 11' 32" O), Morelia, Michoacan, México, donde la temperatura minima es de 9.2 °C, lamaxima de 29.5°Cy la
precipitacion es de 732 mm (Comisién Nacional del Agua, 2012). Los individuos de S.queretaroensis fueron colectados en

Teremendo, Michoacan en el 2008.

Fuga de electrolitos
Para la evaluacién de la fuga de electrolitos se utilizaron 8 flores y 8 botones florales de diferentes individuos. Todos los
individuos tienen la misma edad de trasplante y una altura aproximada. De cada flor y boton floral se tomaron dos muestras

de 3 mm de diametro (ovario y pétalos), las muestras de tejidos fueron colocados en tubos microtubos de 1.5 mly se
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incubaron en una incubadora (tropicooler, Boekel Scientific, Feasterville, Pensilvania, USA) a una temperatura fija (10, 15,
20, 25, 30, 35, 40, 45, 50, 55, 60, 65, 69 ° C) durante 1 h. Entre cada temperatura, las muestras de tejido se colocan en viales
de vidrio con 50 ml de agua destilada y se agitan durante 25 minutos a 250 rpm. Transcurrido el tiempo de agitacion se

mide la conductividad eléctrica con un conductivimetro (Thermo Electron Corporation, EUA).

Antesis, secrecién y concentracién de néctar.

El 25 de febrero de 2011 se midi6 el comienzo y la duracion de la antesis en botones florales que habian sido cubiertos por
la tarde antes de la apertura de las flores con bolsas de organza para impedir el acceso de polinizadores. A partir de las
20:00 h, momento en el cual inicia la antesis, hasta las 6:00 h momento en el termina la produccién de néctar, las flores
fueron monitoreadas cada hora. Ademas, la solucidn de néctar secretado se recogio con una jeringa de insulina en el
momento de cada observacién para determinar su volumen y concentracién medida con un refractometro Brix50 (Reichert,

Inc. Nueva York, NY).

RESULTADOS
Clima
Morelia present6 una temperatura media anual de 19.3 + 0. ° C y una precipitacion anual de 791 + 121 mm. Las
temperaturas mas bajas anuales se produjeron durante diciembre y enero (Fig.1A), con un promedio de 6.5+ 0.9° C,
mientras que las temperaturas mas altas se presentaron en mayo con un promedio de 31.7+ 0.8 ° C.

La precipitacion se distribuyo estacionalmente, el 63% de las precipitaciones anuales se producen de junio a
septiembre, Tiene un pico de maxima precipitacion en el mes de julio (252 + 67.4 mm). Por el contrario, durante el periodo
mas seco, entre noviembre y abril, se acumuld de sélo el 8.4 % de la precipitacion anual. EI mes de febrero de 2010 tuvo

una precipitacion atipica de 164 £ 5 mm

Fenologia

La produccidn de botones florales de Stenocereus queretaroensis para los afios 2010 y 2011 inicia en el mes de enero con
un promedio de 47.3 £ 2.8 prolongandose a mediados del mes de abril (Fig. 2A), las primeras flores en antesis se presentan
a mediados de febrero y las tardias a mediados de abril, el pico de flores en antesis se presenta en marzo (12.7 £ 0.2; Fig.

2A). Los frutos tienen su pico a mediados de abril y los Gltimos frutos se pueden observar en el mes de julio. Sin embargo,
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ninguno de los frutos lleg6 a la madurez (Fig. 2A). En 2012 el desarrollo reproductivo fue considerablemente menor que en
los dos afios anteriores, cuando se produjeron solo 6 botones en total y solo una flor presentd antesis (Fig. 2). El nimero
total de botones para el 2010 fue 142 + 7.7; sin embargo solo el 20% pasaron al siguiente estadio reproductivo (flor en
antesis). Del total de flores abiertas el 55% logro producir frutos.

En el 2011 fue 133 + 5.7; sin embargo solo el 23% pasaron al siguiente estadio reproductivo (flor en antesis). Del total de
flores abiertas el 61% logro producir frutos. En el 2012 la produccién fue de 6 botones; el 16 % pasaron al siguiente estadio

reproductivo (flor en antesis), No hubo produccion de frutos este afio.

Fuga de electrolitos

La integridad de la membrana celular del ovario y de los pétalos varié dependiendo del estadio reproductivos. En el caso de

los ovarios, la LTs, promedio de 34.5 + 0.35°C no vario para los botones y las flores (p> 0.5; Fig. 3A,B). Por su parte, los
pétalos de los botones presentaron una LTs, 21.5 + 1.63°C y que para el caso de las flores en antesis fue 33 % mayor (p<

0.05; Fig. 3A,B).

La antesis y secrecién de néctar

La antesis de S. queretaroensis fue nocturna e inicid a las 20:00 h. Las flores se cerraron a las 12:00 h del dia siguiente. La
produccion de néctar inici6 a las 22:00 h y fue continua hasta las 6:00 h, teniendo un pico de maxima produccién entre las
23:00y 01:00 h (Fig.4). La produccion total de néctar fue de 1,929.2 + 34.4 pl por flor, con una concentracion de 20.3 +

1.2 ° Brix.

DISCUSION

La temperatura en el jardin botanico fue comparable durante el tiempo que durd el estudio a las temperaturas que se han
registrado en el &rea de distribucion natural de Stenocereus queretaroensis (Nobel y Pimienta-Barrios 1995; Neri-Luna et al.
1999; Pimienta-Barrios et al. 2002). Por ejemplo, la temperatura minima oscila entre 1.6 °C en Zactecas y 8°C en Jalisco
(Neri-Luna et al. 1999; Pimienta-Barrios et al. 2002), mientras que en Morelia fue de 6.5°C. Por su parte las temperaturas
maximas apenas superan a la maxima de Morelia por un par de grados (Nobel y Pimienta-Barrios 1995; Neri-Luna et al.

1999; Pimienta-Barrios et al. 2002). La precipitacién fue de junio a octubre, siendo el de mayor precipitacion Autlan con
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1082 mm y el de menor precipitacion Zacoalco 200 mm, ambos en Jalisco (Neri-Luna et al. 1999; Pimienta-Barrios et al.
2002).

El nimero de botones producidos por los individuos de S. queretaroensis en poblaciones naturales es del doble
que los que se produjeron en los individuos del jardin botanico (Pimienta-Barrios 1999). El resultado fue similar para las
flores en antesis, superando por apenas dos flores los individuos del jardin botanico a los de poblaciones naturales
(Dominguez 1995; Pimienta-Barrios 1999). Sin embargo, la cantidad de frutos maduros no fue la esperada. Aunque se
produjeron frutos, éstos nunca llegaron a la madurez, resultado que llama la atencion sobre todo si en las poblaciones
naturales la produccién fue de 73 + 3.2 (Dominguez 1995; Pimienta-Barrios 1999).

El inicio de la produccion de botones florales se encuentra estrechamente relacionado a las bajas temperaturas que
se registraron en el invierno y esto puede ser cuantificado con el nimero de horas que la temperatura del aire se encuentra
por de bajo de 8°C (Byrne y Bacon 1992; Snelgar et al. 2008; de la Barrera et al. 2009). El desarrollo reproductivo
frecuentemente requiere de la acumulacion de cierta cantidad de estas unidades de frio (Hall y McPherson 1995; Snelgar et
al. 2008; de la Barrera et al 2009). Por ejemplo, en Sayulita el desarrollo de botones inicia en el mes de febrero, cuando se
presentan las temperaturas minimas mas bajas, mientras que en Autlan, Santa Rosa y Zacoalco ocurren igual a lo observado
en el presente trabajo (Nobel y Pimienta-Barrios 1995; Neri-Luna et al. 1999; Pimienta-Barrios et al. 2002).

Los frutos no llegaron a la madurez y esto puede deberse a que no hubo fecundacion o son frutos abortivos. La
produccion de néctar fue nocturna, por lo que los visitantes florales que tienen los individuos durante la mafiana, pueden
solo estar robando el polen. Las flores son visitadas en la noche por murciélagos (Leptonycteris y Glossophaga) a si como
por algunos esfingidos y durante el dia por abejas y escarabajos (Lomeli 1991; Petit 1995; Valiente y Arizmendi 1997,
Ibarra-Cerdefia 2005). Sin embargo, en el sitio de estudio solo se han observado murciélagos insectivoros (Myotis velifera)
por lo que la ausencia de frutos maduros podria deberse a la falta de polinizadores ( Martinez-del Rio y Burquez 1986; com
pers. Vazquez-Dominguez y Ayala-Berdon 2012;). La falta de polinizadores se puede asociar a la cercania del centro
urbano y al bajo nimero de individuos presentes en el jardin botanico.

La tolerancia a temperaturas altas fue menor en las estructuras jévenes (botones), lo cual es similar a lo observado
en Opuntia ficus-indica (Nobel y de la Barrera 2003). En ese caso los cladodios juveniles son menos resistentes a las
temperaturas extremas. Las tolerancias en cuanto al tejido, fue mas eficiente el ovario para resistir altas temperaturas y una
posible explicacion es que el ovario esta constituido por tejido suculento que, a diferencia del los pétalos, tiene mucilago

que le ayuda a regular la temperatura (Goldstein et al. 1991).
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Leyendas de figuras
Figura 1. Temperatura maxima (—), pormedio (---), minima (--) y total de lluvia en Morelia, Michoacan. Para las
temperaturas no se muestran los errores, ya que no pasan de £ 1.8, lo cual no representa un error singnificativo (A). Para la

lluvia se presenta la lluvia (B) los datos promedio + error estandar (n = 4).

Figura 2. Fenologia reproductiva de Stenocereus queretaroensis para los afios 2010, 2011, 2012. Se presentan los datos

promedio = error estandar (n = 11). Botones (A ), flores (B), Frutos (C)

Figure 3. Integridad de la membrana celular en botones (A) vy flores abiertas (B) de Stenocereus queretaroensis. Se
consideraron por separado las tolerancias de los tejidos del ovario (o) y los pétalos ( ). Se presentan los datos promedio +

error estandar (n = 8).
v

Figure 4. Produccion de néctar para Stenocereus queretaroensis. Se presentan los datos promedio + error estandar (n = 15).
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Abstract

Anthesis is a process of paramount ecological importance because it allows access of pollinators to floral structures enabling
fertilization and an eventual fruit development. Anthesis is regulated by endogenous and exogenous factors, so changes in
the environment can have effects on this process. In the present study, the climate of Acatepec, Puebla was obtained for
determining possible climate change scenarios. Also, some microenvironmental factors were measured simultaneously with
observations of anthesis and nectar secretion for the columnar cacti Polaskia chende and P. chichipe in order to shed some
light on our understanding of the environmental control of anthesis for these species. Climate change scenarios estimated an
increase in January minimum temperature of 1.12 °C for the year 2020, 2.16 °C for the year 2050, and 3.24 °C for the year
2080. A decrease in annual mean precipitation was also estimated; in particular, reductions of 15.23, 18.34, and 23.62 %
were respectively estimated for the same years. Nectar production for P. chende fluctuated throughout the day while for P.
chichipe the production was constant. Sugar concentrations were 33.0 + 1.2 and 27.6 £ 2.2 °Brix, respectively. Both species
had diurnal anthesis and their flowering occurred in the winter. In this case, floral evocation can be induced by periods of
low temperatures. Therefore, if, at is it expected, winters are increasingly warmer, reproductive development for these
species could be reduced owing to an insufficient accumulation of chill units or a decoupling between anthesis and
pollinator activity may occur (Cleland et al., 2007). Under a scenario of imminent increase in winter temperatures and a
reduction in rainfall, a better understanding of the costly process of reproduction can contribute to an assessment of
vulnerability of these species.

Key words: climate change, drought, energy balance, photosynthetic photon flux, temperature.

Resumen
La antesis es un proceso de gran importancia ecoldgica ya que permite el acceso de los polinizadores para llevar a cabo la
fecundacién permitiendo el posterior desarrollo del fruto. Estd regulada por factores internos y externos, por lo que los
cambios ambientales pueden tener repercusiones en la antesis. En este estudio se obtuvo la climatologia de Acatepec,
Puebla, para determinar posibles escenarios de cambio climatico. Asimismo, se determinaron algunos factores
microambientales de manera simultanea con el seguimiento de la antesis y la secrecidn de néctar en las cactaceas
columnares Polaskia chende y P. chichipe, a fin de avanzar en el entendimiento del control de la antesis en estas especies.
Los escenarios de cambio climatico estimaron un aumento de 1.12 °C de la temperatura minima en el afio 2020 de 2.16 °C
para el 2050, y de 3.24 °C para el 2080. También se estim6 una disminucion en la precipitacién media anual de 15.23, 18.34
y 23.62 % para los afios 2020, 2050 y 2080, respectivamente. La produccidn de néctar de P. chende fluctud durante todo el
dia; mientras que la produccion de P. chichipe fue constante. La concentracion de azucares fue de 33 £ 1.2y 27.6 £ 2.2
°Brix, respectivamente. Las dos especies consideradas en este estudio presentaron flores diurnas de invierno. En tales casos,
la evocacion floral puede ser inducida por periodos de bajas temperaturas. Por lo tanto, si los inviernos son cada vez menos
frios, es posible que el desarrollo reproductivo pueda ser reducido debido a una acumulacidn insuficiente de unidades de
frio o incluso que se provoque un desfase entre la antesis y la llegada de los polinizadores. Con los supuestos de un

88


mailto:erick@cieco.unam.mx
http://www.novapdf.com/
http://www.novapdf.com/

inminente aumento de las temperaturas de invierno y disminucion de las precipitaciones, la comprension del costoso
proceso de reproduccion contribuird a la evaluacion de la vulnerabilidad de estas especies.
Palabras clave: balance de energia, cambio climatico, flujo de fotones para fotosintesis, temperatura, sequia.

Introduction
Anthesis is a process of great ecological significance as it allows access of pollinators to plant reproductive structures for
carrying out fertilization and enabling subsequent fruit development (Ollerton and Lack, 1998; van Doorn and van
Meeteren, 2003; Fleming, 2006). Anthesis is regulated by internal factors such as hormonal regulation that leads to the
expansion of the cell wall and the metabolism of carbohydrates in response to external factors such as light and temperature
(Ichimura and Suto, 1998; Bieleski et al., 2000; Taiz and Zeiger, 2002; van Doorn and van Meeteren, 2003; Jaeger et al.,
2006; van Dijk and Hautekéete, 2007).

Previous studies with the columnar cacti Polaskia chende and P. chichipe, endemic to the Tehuacan Valley, Mexico (Cruz
and Casas, 2002; Otero—Arnaiz et al., 2003), suggest that these species may be interesting for studying environmental
factors controlling anthesis. Flowering for these sympatric species occurs throughout the winter and the beginning of the
spring. However, their reproductive patterns are different. P. chende has a gradual increase in flower production that peaks
in winter, whereas P. chichipe has two flowering peaks, one in winter and the other in spring (Cruz and Casas, 2002; Otero—
Arnaiz et al., 2003). East-facing flowers of a given individual plant of both species open earlier than their west—facing
counterparts. For both species, anthesis occurs well after dawn, 8:00 h for P. chende in winter and 9:00 h for P. chichipe in
winter and spring; therefore, increasing temperature or photosynthetic photon flux have been suggested as plausible
environmental cues that trigger anthesis (Cruz and Casas, 2002; Otero—Arnaiz et al., 2003).

The Tehuacéan Valley is an arid zone in which an astounding diversity of columnar cacti has evolved (Valiente-Banuet et
al., 1996; Valiente—Banuet and Arizmendi, 1997; Valiente—Banuet et al., 1997; Valiente—Banuet et al., 2004). As it is the
case for most arid regions, a very marked seasonality determines plant phenology. In particular, low temperatures during
winter induce flowering when milder temperatures occur toward the spring (Byrne and Bacon, 1992), while the water
accumulation in succulent stems of plants during the summer allows the development of their massive flowers and fruits
during the dry spring of the following year (Gibson and Nobel, 1986; de la Barrera et al., 2009).

Climate change has affected the ecological dynamics of many species and is expected to impose natural selection on various
ecologically important traits. Droughts and other anticipated changes in precipitation may be particularly relevant selective
factors, especially in arid regions (Franks et al., 2007). The effects of global warming in the 20th century, caused by human
activity, have been marked by a rise in the average surface temperature (Houghton et al., 1995; Abu—Asab et al., 2001). It
has been shown that climate change can pose a threat to biodiversity at high—latitudes due to a shortening of low
temperatures or by a reduction in precipitation in more tropical regions, but the possible effects of climate change in tropical
arid environments has seldom been investigated (Bowers, 2007; Téllez-Valdés and Davila—Aranda, 2003).

In this study, anthesis and nectar secretion of the columnar cacti P. chende and P. chichipe were investigated for sympatric
populations from San Luis Atolotitlan, Puebla, Mexico. The plants were simultaneously monitored in the field, with the
prevailing air temperature, relative humidity, and the incident photosynthetic photon flux, in order to identify possible
environmental cues that trigger flower opening and nectar secretion. In addition, inter—annual variations of climate at the
study site were used to simulate possible climate change scenarios, in order to assess the vulnerability of Tehuacéan plants
species to such human—caused climatic perturbation.

Materials and methods

Field site and species

From 26 February to 5 March 2010, anthesis was studied for wild populations of the columnar cacti Polaskia chende and P.
chichipe at San Luis Atolotitlan (18° 10' 43" N; 97° 26', 38" W), Puebla, Mexico, within the Tehuacan—Cuicatlan Biosphere
Reserve, where the mean annual temperature is 18 °C and precipitation averages is 546 mm (Garcia, 1981). The Tehuacan
Valley has an astounding diversity of cacti. In addition, most of its nearly twenty species of columnar cacti are consumed
by humans and eight of them are cultivated (MacNeish, 1967; Casas et al., 1999; Casas et al., 2001; Casas and Barbera,
2002). The species considered this study constitute the sole two members of an endemic genus from Tehuacan—Cuicatlan.

Climate for San Luis Atolotitlan
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Climate data for San Luis Atolotitlan were obtained from the nearest weather station (Comision Nacional del Agua, 2010)
located in Acatepec (18° 15' 24” N, 97° 35' 15” W), Puebla, at a distance of 18 km from the study site. Climate records from
1954 to 2008 were used to determine the baseline climate. The precipitation precipitation was estimated for 49 years (1954—
2008), whereas the temperature baseline was estimated for 30 years (1974-2008).

The Regional Analysis Tool, developed by the Pacific Climate Impacts Consortium of the University of Victoria (2010),
was used to generate climate change scenarios for the study site. In particular, scenarios were generated utilizing the
Canadian Climatic Change Model for an A2 emissions scenario, projecting the mean air temperature and precipitation
anomalies for three future times (2020, 2050, and 2080).

Air and plant temperatures

Air temperature, photosynthetic photon flux (PPF, solar radiation with wavelengths between 400 and 700 nm), and relative
humidity were measured in the field at 15 minute intervals with a HOBO weather station (Onset Computer Corporation
Bourne, MA). Tissue temperature for plant structures (stem, flower bud, flower anthesis) were measured every hour with
type T thermocouples and read with a digital thermometer (HH-25KC, Omega Engineering, Inc. Stamford, Ct). The
thermocouples were were inserted at a depth of 5 mm on north—facing stems.

Anthesis and nectar secretion and concentration

The onset and duration of anthesis was observed for flower buds that had been covered the night before flower opening with
translucent cloth bags for preventing the access of pollinators to flowers. An east—facing and a west facing bud were
selected from each of eight individuals for each species. Starting at 5:00 h, approximately 1.5 hours before dawn, the
flowers were monitored every two hours. The time of the onset of anthesis, of full opening, and of flower closing was
recorded throughout the day. In addition, the secreted nectar solution was collected with a micropipette at the time of each
observation to determine its volume and concentration measured with a Brix50 Refractometer (Reichert, Inc. New York,
N.Y).

Laboratory observations with detached stems

North—facing apical stems of both species bearing multiple flower buds were collected at San Luis Atolotitlan and
transported to a laboratory at the Centro de Investigaciones en Ecosistemas of the Universidad Nacional Auténoma de
Mexico (CIEco, UNAM) for careful observation of anthesis and nectar production. Plant apical stems were exposed during
the day to direct sunlight (19.4 mol m™ day™; air temperature ranged from 18 to 25.7 °C) and enclosed in a growth chamber
(air temperature of 23 °C) at night to avoid floral exposure to light. In general, a photoperiod of 10/14 day/night hours was
used to mimic the day length observed at the field site. In the morning, when the apical stems were exposed to light, the
time and duration of anthesis, as well as nectar secretion and concentration were recorded as described above for plants in
the field.

Results

Climate

Acatepec had an average annual temperature of 16.4 + 0.14°C and annual precipitation of 558 + 13.49 mm. The
lowest annual temperatures occurred during December and January (Figure 1), averaging 13.6 + 0.12° C,
whereas the highest temperatures occurred in May with an average of 19.2 + 0.98 °C.

Precipitation was seasonally distributed (Figure 1), with 45 % of the annual rainfall occurring from June to September,
which represents two peaks of maximum precipitation. In contrast, the driest period occurred from November to March
accumulating only 4.6 % of the annual precipitation.

Historical records showed significant changes in the annual rainfall regime in contrast with a relative stability in the
temperature (Figure 2). During the period from 1955 to 1981 the average annual precipitation was 639.53 mm, but in 1982
the annual precipitation was only 128.6 mm. After this year, all annual precipitations have remained below the historical
average.
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The average annual minimum air temperature was 6.22 + 0.22 °C over 26 years (Figure 2A). The year with the lowest
average minimum temperature in January was 1996 with a temperature of 4.32 °C. However, the climate change scenarios
estimated an increase of 1.12°C for this month in the year 2020 of 2.16 °C the year 2050, and of 3.24 for 2080 (Figure 2A).

Climate change scenarios also estimated a decrease in the average annual precipitation of 15.23, 18.34 and 23.62 % for the
years 2020, 2050, and 2080 respectively (Figure 2B).
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Figure 1. Climate for Acatepec, Puebla, at 18 km from the study site.

The solid line indicates the monthly mean air temperature and the dashed line indicates the average precipitation for each
month. The black polygon formed where the precipitation line is higher than the temperature line indicates the time of the
time of the year with water surplus, while the regions with the gray shading represent the times of relative drought. The
temperatures in bold—face on the ordinate indicate the average temperature of the coldest month and the absolute lowest
monthly temperature, respectively. Similarly, the temperatures in italics indicate the corresponding high temperatures.

Air and plant temperatures

At the time of measurement, the air temperature ranged from 8.5 °C at 6:00 h to 23.3 °C at 15:00. At such times the relative
humidity extremes were also recorded, ranging from 22% to 85% (Figure 3A). The photosynthetic flux density peaked at
12:00 h when it amounted to 1866 pmol m™s™. During a day length of 13 h a net photon flux of 20.45 umol m2d™ was
recorded (Figure 3B).

The tissue temperature of the various organs of Polaskia chende gradually increased throughout the day, presenting the
highest temperatures at 15:00 h (Figure 4A). A similar pattern was observed for P. chichipe whose highest tissue
temperature was also recorded at 15:00 h (Figure 4B). For both species, the structure that presented the highest temperature
was the stem, where as flower buds and flowers at anthesis had similar temperatures.

Anthesis and nectar secretion and concentration in the field

The anthesis of P. chende and P. chichipe was diurnal. However the flowers of P. chichipe opened very early in the
morning, approximately at 5:00 h. Nectar production of P. chende fluctuated throughout the day (Figure 5A). Before
anthesis, only a small amount of nectar could be measured (9.42 + 0.58 pL day™), and it increased substantially at 11:00 h.
The average solute concentration of the nectar solution was 33 + 1.2 °Brix. In turn, nectar production for P. chichipe was
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continuous and the maximum production occurred between 13:00-15:00 h (Figure 5B). The average solute concentration of
the nectar solution was 27.6 + 2.2 °Brix.

Average minimum temperature in January (°C)
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Figure 2. Average minimum temperature in January (A) and cumulative annual precipitation (B) at Acatepec, Puebla.
Temperatures are shown from 1975 to 2008 and precipitation spans from 1955 to 2008. For each panel the horizontal line
indicates the historial averages of 13.63 £ 0.58 °C and 566.9 + 28.2 mm. The projected temperature and precipitation
scenarios for the years 2020, 2050, and 2080 are shown after the break for each panel.

Laboratory observations with detached stems
Similar to plants in the field, flowers of P. chichipe were diurnal, their anthesis was triggered after 192.14+32.5 (n=7)

minutes of exposure to sunlight. For P. chende only two flowers were viable that required an average to3 00 minutes of

sunlight to trigger anthesis.
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The very small number of flowers of P. chende prevented the measurement of nectar secretion, while for P.
chichipe nectar secretion, which amounted to 12.8+0.7 pl day™, was similar to that of flowers in the field (Fig. 5B). In this

case a sugar concentration of 25.9+2.2°Brix of the nectar solution was also similar to that measured in the field.

Discussion

Despite a relatively stable temperature throughout the year, the rather pronounced seasonality of precipitation in the
Tehuacan Valley, along with its soil particularities, explains why a high richness of cactus species can be found in this arid
region of south—central Mexico (Arias et al., 1997; Casas et al., 2001; Davila et al., 2002; Valiente—-Banuet et al., 2009).
For these plants, a very large water storage capacity allows survival even under prolonged droughts, as it occurs for
Polaskia chende and P. chichipe from San Luis Atolotitlan, where the annual precipitation is just below the upper threshold
for semiarid zones (Wilsie, 1962; Food and Agriculture Organization, 1993). In turn, such a water capacitance can enable
the presence of other associated species of plants and animals, as is the case for the pollinators of these species at a time of
the year when drought is at its peak (Gibson and Nobel, 1986; Cruz and Casas, 2002; Otero—-Arnaiz et al., 2003; de la
Barrera et al., 2009).
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Figure 3. Environmental conditions at Cerro el Tocotin, San Luis Atolotitlan, Puebla, where the prevailing air temperature,
relative humidity (A), and photosynthetic photon flux (B) were recorded. Data shown are instantaneous measurements.

Both species considered in this study have winter flowering that extends into the early spring, as is the case for other fruit
bearing trees (Cruz and Casas, 2002; Otero—Arnaiz et al., 2003; de la Barrera et al., 2009). In such cases, floral evocation
can be induced by periods of low air temperature, i.e., by the accumulation of so called chill units at temperatures between 0
and 14 °C, and eventually triggered by warm spring temperatures (Byrne and Bacon, 1992; Larcher, 2002). If winters are
increasingly mild as projected by climate change scenarios, tree reproductive development can be reduced, or even
inhibited, due to an insufficient accumulation of chill units, a phenomenon that has already been observed for some plants
from high latitudes of the northern hemisphere (Abu—Asab et al., 2001; Cotton, 2003; Primack et al., 2004; Bowers, 2007).
Indeed, the temperature increase projected for the study site would lead to the reduction of the potentially available chill
units.
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Figure 4. Temperature differences between the air and the stems, flower buds, and open flowers for Polaskia chende (A)
and P. chichipe (B). Data are shown as mean + standard error (n = 15).

The inter-annual variation of precipitation had a relatively large oscillation around the average, even exceeding 900 mm
year™ in extremely wet years. A severe drought in 1982, when only 23 % of the average precipitation was recorded
coincided with an El Nifio event that spanned from April 1981 to July 1982 (National Weather Service, 2010). After this
event, the annual precipitation has reached or exceeded the historical average only twice, including during the 1992-1993
and 2002-2003 El Nifio events. For the other 13 years with sufficient data, the annual precipitation did not reach the
historical average. The possible causes for this reduction in the amplitude of the inter—annual variation in rainfall are beyond
the scope of this manuscript and should be investigated. However, it is noteworthy that the mean annual rainfall has
decreased by 14.4 % over the last 28 years.
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Figure 5. Nectar production for P. chende (A) in the field and P. chichipe (B) in field and the laboratory. Data are shown as
mean + standard eror (n = 30).

The variation of 14.8 °C in temperature and of 63 % in relative humidity throughout the day resulted in an amplitude of the
vapor pressure deficit (VPD, the difference in vapor pressure between the plant, which is assumed to be at saturation, and
the air) of 2.3 kPa, ranging from 0.2 kPa at 6:00 h to 2.5 kPa at15:00 h (Lambers et al., 1998; Nobel, 2009). It has been well
documented, especially for the massive flowers of cacti, that flowering is a process that is water costly and that anthesis, in
particular, requires a substantial input of water to the floral structures in order to enable the anatomical and physiological
changes involved, such as cell elongation and nectar secretion (de la Barrera and Nobel, 2004ab; de la Barrera et al., 2009).
The fact that both anthesis and pollinator activity peaks coincide with the time of highest temperature (Cruz and Casas,
2002; Otero—Arnaiz et al., 2003) suggests that the plants are indeed relying on an elevated VVPD to maobilize the stored water
for conducting their reproductive cycle.
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Both P. chende and P. chichipe produce large amounts of flowers whose development requires, in addition to large volumes
of water, a substantial translocation of photosynthates. While the photosynthetic metabolism of these species has not been
studied, it is most plausible that they display the Crasssulacean Acid Metabolism (Gibson and Nobel, 1986), for which the
amount of carbon fixed during at night is directly related to the total photosynthetic photon flux intercepted by the plants
during the previous day (Gibson and Nobel, 1986). The carbon fixation that resulted from the 20 mol m™ day™ that these
plants received at the time of measurement requires further investigation under controlled environmental conditions.

Stems, flower buds, and open flowers of both species tended to have a tissue temperature higher than that of the surrounding
air. This reflects the high water content of their succulent tissues. Not surprisingly, the stems were able to accumulate
greater amounts of heat during the day, their temperatures reaching 8 °C above air temperature. With respect to floral buds
and open flowers a contrasting pattern was observed between the species considered. For P. chende, floral buds can
measure 2.75 + 0.06 cm and weigh 4.75 + 0.09 g, whereas their longer corollas can reach 5.9 £ 0.06 cm (unpublished
observations). In this case, bud temperature peaked at 4.49 °C above air temperature at 11:00 h and remained warm
throughout the day, while the flower temperature peaked at 5.45 °C at 9:00 h and then decreased its temperature, suggesting
that the latent heat lost through transpiration was enough to reduce the organ’s temperature even reaching 4.49 °C below air
temperature. On the other hand, the smaller floral buds of P. chichipe can measure 1.75 £+ 0.50 cm and weigh 1.4 + 0.04 g,
while their corollas measure a mere 1.50 + 0.14 cm (unpublished observations). For this species, bud and flower
temperatures were similar throughout the day, suggesting that their transpiration rates are lower. The water and energy
balances for these species should be investigated, considering the decreasing annual precipitation at San Luis Atolotitlan, in
order to determine whether stored water will continue to be sufficient to support plant reproduction (de la Barrera and
Nobel, 2004a; de la Barrera et al., 2009).

This study confirmed that anthesis for both species considered was diurnal. However, the onset of flower opening occurred
earlier than previously reported. In particular, the anthesis of P. chende started 1.5 h before 8:00h (Cruz and Casas, 2002)
and the anthesis of P. chichipe ocurred 4 hours before 9:00 h (Otero—Arnaiz et al., 2003). However, the time of the
maximum rate of nectar secretion coincided with previous observations for both species, at the time of the highest vapor
pressure difference as stated above (Cruz and Casas, 2002; Otero—Arnaiz et al., 2003).

Observations of flower opening on detached stems confirmed that such stem segments are an adequate model for studying
cactus physiology, as has been the case for O. ficus—indica, Hylocereus undatus, and Stenocereus queretaroensis (Nobel
and Castafieda, 1998; Nobel and de la Barrera, 2002; Nobel and Pimienta, 1995). The flowers transported to the laboratory
were insufficient to conduct proper experiments; and at least for the case of P. chende, such manipulation did not
significantly affect the floral performance of either species. Therefore, a future experiment under controlled environmental
conditions will consider the specific effects of temperature and photosynthetic photon flux on anthesis of these columnar
cacti.

Anthesis is a process of paramount importance in plant reproduction, as it enables pollinator access to the reproductive
structures. Considering that flowering is a process of great water expenditure (de la Barrera and Nobel, 2004a; de la Barrera
et al., 2009), understanding its particularities is important, especially in semiarid environments such as San Luis Atolotitlan
where the fruits of Polaskia chende and P. chichipe are either cultivated or collected from the field. Both air temperature
and light seemed to contribute to the onset of anthesis and nectar production. While it seemed that the higher vapor pressure
deficit that occurs during the daytime is a driver of nectar secretion, the mechanisms by which light and temperature
mediate anthesis need further investigation. Under an impending scenario of increasing winter temperatures and decreasing
rainfall, understanding the use of water for the costly process of reproduction, and the possible impacts of a reduced
accumulation of chill units on the triggering and the timing of reproductive development will contribute to the assessment of
the vulnerability for these species.
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1. INTRODUCCION

La produccidn del néctar tiene importantes implicaciones ecoldgicas, especialmente para las
interacciones planta-polinizador. La concentracion y la proporciones de azlcar, aminoacidos estan
especificamente adaptados a los requerimientos del tipo de polinizador, por lo que el néctar muestra
una gran diversidad quimica (Baker & Baker 1990; Cronk & Ojeda 2008). Las variaciones en la
composicion de azlcares y en el patron de secrecién de néctar durante la antesis floral afectan, en
parte, el comportamiento de los polinizadores ante las flores (Galetto et al. 1994; 2000).

La fuente de energia que provee el néctar a los polinizadores proviene de una secrecion acuosa
dulce que sirve como mediador en las interacciones de la planta con los polinizadores y los
defensores (Heil 2011). El éxito reproductivo de las plantas el cual les permita asegurar descendencia
depende de su interaccidn con otros organismos como los polinizadores, por lo que el néctar
desempefia un papel muy importante en la fisiologia reproductiva de la plantas (Wilbur 1976;

Southwick 1984; Eguiarte & Martinez-del Rio 1987; Heill 2011).

2. NECTARIOS

2.1 Nectarios florales y extraflorales

Los nectarios florales (NF) y extraflorales (NEF) tienen considerables diferencias tanto a niveles anatémicos como
morfoldgicos, asi como en la procedencia y composicion del néctar producido (Bently & Elias 1983; Koptur 1994;
Bahadur 1996; Fahn 1998; Pacini et al. 2003; Cuadro 1). La distincién entre los nectarios florales y
extraflorales es topografica, pero esta clasificacion es artificial. Sin embargo en el genero Euphorbia
esta distincion no es tan facil de realizar, ya que el nectario extrafloral esta muy cerca de las flores y
este se encuentra directamente relacionado con la polinizacién (Proctor et al. 1996).

Los nectarios extraflorales (NEF) difieren de los nectarios florales en posicion y funcion.

Pueden situarse en cualquier estructura vegetativa, pero mas frecuentemente se localizan en la mitad
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superior del peciolo o cerca de la base de las hojas. También pueden estar asociados a inflorescencias,
flores o bracteas, como ocurre en las familias Bignoniaceae y Malvaceae (Elias 1983). Existen muchas
clasificaciones de nectarios extraflorales, la mas completa es la de Zimmermann de 1932, quien
combind la estructura y la posicion reconociendo seis tipos de NEF. En particular denominé NEF
elevados a aquellos que estan elevados por encima del 6rgano en el que se insertan y NEF planos a
aquellos que no sobresalen del érgano en el que se encuentran, pudiendo estar la superficie glandular al
mismo nivel, ligeramente hundida o elevada pero sin formar una estructura propia. Elias (1983)
adiciond una séptima categoria denominada NEF embebidos, para los de Leonardoxa africana
(Caesalpiniaceae) que se caracterizan porque la glandula esta totalmente incluida en el meséfilo de la
hoja.

Por su parte, los nectarios florales son estructuras especializadas en la secrecién de néctar que
estan directamente asociadas con la polinizacion, existiendo numerosos trabajos con respecto a su
anatomia (Razem & Davies 1999; Nepi 2007; Galarda, Penneys, & Michelangeli 2008; Kam & Carter
2009; Lattar et al., 2009) y morfologia (Buxbaum 1950; Keeler & Kaul 1984; Fahn, 1979; Fahn 1988;
Cawoy, Kinet & Jacquetmart 2008).

Los nectarios florales no estan necesariamente asociados a una sola parte de la flor, pueden
encontrarse en sépalos, pétalos, estambres, receptaculo, ovario y estilo. Los nectarios pueden
presentarse en diferentes regiones de estos 6rganos (Fahn 1979; Chaturvedi & Bahadur 1985; Schmid
1988d; Weberling 1992; Endress 1994; Bernardello 2007; Heill 2011). En la superficie externa o
interna de los sépalos (Thunbergia, Acanthaceae, Malvaceae), en la superficie interna de los pétalos
(Gloriosa, Liliaceae, Halesia, Styracaceae, Triuridaceae; Scmid 1988; ), en el carpelo, en los que se
encuentran los nectarios del ovario y se presentan en la superficie del ovario (Limnocharis) o hundidos
en el ovario (nectarios septales de monocotiledéneas como en Chamaedorea elegans; Schmid 1985;

Rudall 2002). Los nectarios estilares pueden presentarse en la base del estilo (en especies de
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Umbelliferae y Compositae), o en el estigma (como en Arum). Los nectarios estaminales pueden estar
presentes en los filamentos (como en Laurus, Dianthus, Polaskias; Fahn 1979; Gudifio , de la Barrera
& Marquez en prep), o en las anteras (como en algunas especies de Mimosaceae, Lauraceae y
Pedaliaceae; Faegri y Pijl 1980; Hufford & Endress 1989; Bahadur & Swamy 1998).

Buxbaum 1950, propone la existencia de tres patrones generales en la posicion de los nectarios:
1) Nectarios en surcos, 2) Nectarios en forma de disco, y 3) Nectarios tipo camara.
Basado en la tendencia acrocentripétala de la posicion del nectario en la flor Fahn (1979) propone una
clasificacion topografica general de los nectarios considerado tanto la forma y posicion de los nectarios

en la flor como caracteres taxondmicos y filogenéticos:

1. Nectarios perigonales 4. Nectarios como disco alrededor de la base del ovario
a. En tépalos (sépalos o pétalos) 5. Nectarios en el ovario
b. En espinas a. En toda la superficie del ovario
c. En pétalos reducidos y modificados b. Carpelos transformados a nectarios

2. Nectarios estaminales c. Nectario septal. Nectario localizado en el septo del ovario (el
a. En los filamentos tejido glandular pertenece a la superficie de los carpelos. Los
b. Anteras transformadas nectarios septales se encuentran restringidos a monocotiledoneas.
c. Apéndices conectivos 6. Nectarios estilares

3. Nectarios en receptaculos a. En la base del estilo
a. Entre los sépalos y los pétalos 7. Nectarios en el estigma
b. Entre los sépalos y los estambres 8.  Varios nectarios en una flor. En algunas especies, los
c. Disco entre los tépalos y el ovario nectarios pueden presentarse en la misma flor en mas de
d. Entre la base de los estambres un solo 6rgano.
e. Entre los estambres y el ovario 9. nectarios de disco sobre el ovario infero

f. En una cavidad tubular

2.2 Estructura

Al tejido que constituye el nectario se le denomina tejido nectarifero. Este tejido esta constituido por
una epidermis con o sin tricomas y un tejido parenquimatoso especializado. El parénguima esta
compuesto por células pequefias con paredes delgadas, nucleo relativamente grande, citoplasma denso,
con pequefios plastidios que pueden contener almidén que es usado durante la produccion del néctar.
Dichas células pueden realizar fotosintesis y ser capaces de generar y proveer materiales base para la

produccidon del néctar o bien este tejido puede ser de reserva, almacenar principalmente almidon.
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Con respecto a la vascularizacion, los nectarios pueden estar inervados sélo por trazas de
floema, por trazas de floema y xilema, o con predominio de xilema (Frey-Wyssling 1955), o bien, no
estar vascularizados. Se piensa que el néctar proviene directamente de la solucién del floema, se
traslada a las células del tejido nectarifero via simplasto, donde el reticulo endoplasmatico y el aparato
de Golgi participan, asi como la enzima invertasa en la membrana celular (Rudall 2007). Estos
mecanismos no son comprendidos del todo (Nicolson 1998). Ademas, la hidrélisis de la sacarosa
aumenta la concentracion osmética del néctar y hace que entre mas agua al nectario afectando el

volumen (Nicolson 1998).

3. PRODUCCION Y QUIMICA DEL NECTAR

1. Mecanismos de produccion y secrecion
En las flores, una caracteristica importante es la relacion entre el tejido secretor y los haces vasculares,
ya que se encuentran directamente relacionada con la concentracion de azucares en el néctar (Fahn
1979; Fahn 1988; Weberling 1992; Endress 1994; Rudall 2007). La cercania del haz vascular al tejido
secretor favorece el suministro de substancias base para la sintesis del néctar, convirtiendo de alguna
manera a los haces vasculares en parte del tejido secretor (Fahn 1979; Fahn 1988; Weberling 1992;
Endress 1994). Debido a la anatomia Pereskia lycnidiflora los haces vasculares solo pasan cerca del
tejido secretor sin estar en contacto directo con él. A diferencia del arreglo que presentan Opuntia
tomentosa y Mammillaria san-angelensis en las cuales el tejido secretor se extiende hasta rodear a los
haces vasculares, ademas de que presentan una mayor cantidad de floema, lo cual indica que la
concentracion de azlcares se incrementa (Alfaro-Montero 2004).

El tejido nectarifero libera el néctar ya sea, por tricomas, estomas modificados o por fracturas
en la epidérmis (Fahn 1979, Petanidou et al. 2000). La hidrdlisis de la sacarosa produce una solucién

rica en hexosas con una osmolaridad de casi el doble de la original, lo que provoca que se introduzca
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agua hacia la solucion, produciendo de esta manera soluciones mas acuosas y menos concentradas
(Nicolson 1998; Jackson & Nicolson 2002; Nicolson 2002). Cuando la actividad de la invertasa en el
tejido nectarial es éptima cambia la composicion de los azlcares en el néctar y esto tiene un efecto en
el volumen y concentracion.

de la Barrera 'y Nobel (2004) propusieron dos mecanismos que explican los posibles origenes
del néctar, la hipotesis del “floema con fugas” y la hipétesis o de la “excrecidn de azucar”. Estos
mecanismos consideran distintas implicaciones del hecho de que la solucion del floema es la principal,
y a veces Unica, fuente de agua para las flores y otros érganos en desarrollo (Bondada et al. 2005;
Chapotin et al. 2003; Nobel & de la Barrera 2000; Prichard et al. 2000). EI mecanismo de la excrecion
de azucar, es compatible con una secrecidn dindmica del néctar y no debe interpretarse como un

proceso pasivo e inevitable por el que la planta pierde carbohidratos y agua.

2. Dinémicas de secrecion
El néctar es secretado con ritmos particulares y en algunos casos puede ser reabsorbido a lo largo de la
vida de la flor, ya que los patrones de secrecion, cesacion y reabsorcién cuando la hay, definen las
dinamicas de produccién del néctar (Martinez-del Rio & Burquez 1986; Nicolson 2007; Pacini & Nepi
2007). La naturaleza exhibe distintos patrones de secrecion de néctar. Las plantas pueden secretar
néctar en forma continta desde la antesis hasta la senescencia de la flor, reponerlo luego de cada visita
de un polinizador, o bien interrumpir su secrecion luego de una extraccion (Galetto & Bernardello
1992, 1993, 1995, 2004; Bernardello et al. 1994; Galetto et al. 1994, 2000; Torres & Galetto 1998).

El néctar puede ser liberado del nectario directamente al exterior por diferentes vias y algunas
estan relacionadas con la anatomia del tejido nectarifero. Las formas mas comunes de liberacion del
néctar puede ser por medio de estomas en la epidermis, tricomas, por una cuticula permeable y/o

mediante poros en la cuticula (Fig 1; Fahn 1979, Endress 1994, Galetto & Bernardelo 2005). Después
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de la ruptura de la cuticula debido a la presion del néctar, la secrecién es en general holocrina o
granuldcrina. Algunas flores que producen una gran cantidad de néctar presentan compartimentos
especiales para almacenarlo. Estas estructuras se encuentran en la base del tubo floral en flores
simpétalas (pétalos soldados entre si por lo menos en la base). La misma caracteristica de almacen se
produce en pétalos libres que presentan dobleces o curvaturas en las orillas (Quassia amara,
Simaroubaceae, 0 Malvaviscus arboreus, Malvaceae; Fahn 1988; Fahn 1979; Weberling 1992; Endress
1994). La secrecion, cesacion y reabsorcion del néctar junto con parametros ambientales, son
responsables de la cantidad de néctar encontrada en la flor en cierto momento (Martinez-del Rio &
Burquez 1986; Galetto & Bernardello 2005).

En algunas especies la produccion de néctar es un proceso dindmico que responde a la remocion
que hacen los polinizadores. Por ejemplo, en el género Penstemon (Scrophulariaceae) las flores
producen mas néctar como respuesta a la “ordefia” (Castellanos et al. 2002; Cruz & Casas 2002; Otero-
Arnaiz et al. 2003). En otras especies, la remocidn de néctar no estimula la actividad de los nectarios
para el “rellenado” de la flor, tal es el caso de la cactacea columnar Stenocereus queretaroensis y de

otras especies polinizadas por murciélagos (Ibarra-Cerdefia et al. 2005; de la Barrera et al. 2009).

3.3 Composicion quimica de néctar

Desde el punto de vista quimico, el néctar consiste principalmente de sacarosa, con la adicion
de pequefias cantidades de polisacaridos, aminoacidos, vitaminas, lipidos e iones inorganicos disueltos
en agua (Fahn 1949; van der Pij 1971; Endress 1994). Los dos componentes principales del néctar son

los carbohidratos y agua, por lo general acompafiados por aminoacidos en baja concentracion.

Dependiendo de la estructura del nectario el agua puede provenir del xilema y el floema o solo
del floema. El contenido de agua es el que determina la viscosidad del néctar y este a su vez depende

del microclima floral (Pacini & Nicolson 2007). La sacarosa y sus dos monosacaridos constituyentes
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(fructosa y glucosa) son los azucares caracteristicos de la mayoria de los néctares estudiados hasta el
momento, raramente se han hallado otros carbohidratos, como maltosa, melibiosa, rafinosa y galactosa
(Galetto & Bernardello 2003; Pacini & Nicolson 2007). La proporcion relativa de los azucares en el
néctar es diferente segln los géneros y las especies de plantas, y estaria determinada genéticamente. En
algunas especies estos porcentajes se mantienen constantes a lo largo de la vida de la flor; en otros, se
pueden modificar, por diversos factores (e.j. Temperatura, HR o el de la invertasa etc; Nicolson 1998;

Nicolson 2002; Pacini & Nicolson 2007).

Los aminoacidos son los mas abundantes en el néctar después de los azlcares, e incluye
aminodacidos esenciales y no esenciales (Paetanidou et al. 2006). Los aminoacidos en el néctar también
intervienen en la preferencia de los insectos (Gardener & Gillman 2002) y en su nutricion. Las

proteinas tienen funciones homeostéticas y de regulacion (Pacini & Nicolson 2007).

Los iones provienen de xilema y/o floema. La informacion de las concentraciones de iones en el
néctar floral es escasa y los beneficios nutricionales en los polinizadores dependen de otros recursos
alimenticios (Bahadur et al. 1998; Pacini & Nicolson 2007; Brandenburg 2009). Los antioxidantes
como el ascorbato estan implicados en la homeostasis del néctar (Carter & Thornburg 2004). Los

lipidos son un recurso que aporta gran energia, pero por lo general sélo se producen en pequefias cantidades en el

néctar. En algunas flores los aceites son secretados por estructuras especializadas Ilamadas elaioforos o por tricomas
glandulares, los cuales que se ofrecen los aceites como recompensa en lugar del néctar (Bahadur et al. 1998; Pacini &

Nicolson 2007; Brandenburg 2009).

4. FUNCION FISIOLOGICA Y ECOLOGICA DE LOS NECTARIOS Y EL NECTAR
4.1 Funcion fisioldgica de los nectarios
Durante la etapa reproductiva, la energia que se utiliza para la produccién de flores produce una

reduccion de la energia de la misma magnitud que en otros, tales como la produccién de hojas y brotes,
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el crecimiento de la raiz, y el mantenimiento (Barbour et al. 1976). Sin embargo, el costo del néctar
floral se ha descuidado incluso de la asignacion de la energia en el esfuerzo reproductivo (e.j., Harper
& Ogden 1970; Hickman 1975; Hickman & Pitelka 1975; Smith &Evenson 1978; Thompson &
Stewart 1981, Abrahamson & Caswell 1982; Armstrong 1982, Chaplin & Walker 1982; Schaeffer et al.
1982).

En los tratamientos de la porcion de la energia total gastada en la reproduccidn, por lo general
sOlo la biomasa o el contenido energético del tejido reproductivo es el que considera. Para aquellas
plantas que producen néctar, dicha produccién se incrementd (Southwick 1984). El contenido
energético del néctar de Asclepias syriaca L., se calcula y se expresa como un porcentaje de la vida
diaria y total de la produccion fotosintética neta (Southwick 1984). La formacion del nectario y la
secrecion del néctar tienen una alta demanda energética. Southwick (1984) y Pyke (1991) cuantificaron
la energia necesaria para la produccion de néctar y demostraron que mas del 30% de la fotosintesis
diaria es usada por el nectario para la produccion del néctar.

El parénquima nectarial puede tener amiloplastos o cloroplastos, que contienen sélo algunos
granulos de almiddn que pueden ser grandes y/o pequefios, muy probablemente implicados en la
fotosintesis. Este es el sitio donde el pre-néctar se transforma en néctar y posteriormente es secretado
hacia la camara nectarifera. El parénquima subnectario también puede contener cloroplastos o

amiloplastos (Pacini et al. 2003). Una ventaja de tener parénquima nectarial con cloroplastos es que sigue
funcionando aun cuando la secrecion de néctar a finalizado (nectario persistente), transportando fotosintatos a otras partes

de la flor o fruto (Pacini & Nepi 2007).

4.2 Funcidn ecologica de los nectarios
La importancia ecoldgica tanto de los nectarios florales extranupciales como de los extraflorales es

mantener una comunidad que protege a la planta de la herbivoria, estableciendo un mutualismo entre la
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planta y el insecto predador, generalmente los mutualistas son las hormigas (Bentley 1976; Stephenson
1982). Reduciendo de esta forma la depredacion sobre los botones florales y la oviposicion en el
ovario, ademas de disminuir los ladrones de néctar, pudiendo conservar la recompensa para los
polinizadores legitimos (Rivera 2000). Los nectarios extraflorales son mas comunes en ambientes
tropicales que en ambientes templados, en donde el forrajeo por hormigas es mas intenso, lo cual
incremente las ventajas de los nectarios extraflorales (Morellato & Oliveira 1991).

La importancia ecoldgica de los nectarios florales radica en el papel que juegan en la
reproduccion de las plantas. La flores sirven como atrayentes de los polinizadores y el néctar como
recompensa (Gibson & Nobel 1984; Zimmerman 1988; Valiente-Banuet & Arizmendi 1997; Fleming
2006; Ornelas et al. 2006). El tejido nectarifero libera el néctar por tricomas o estomas modificados
hacia la camara nectarial, o bien por las células del parénquima hacia los espacios intercelulares y
después hacia la camara nectarial (Fahn 1979; Petanidou et al. 2000; Galetto & Bernardello 2003;
Pacini & Nicolson 2007; Brandernburg et al. 2009; Vassilyev 2010; Heil 2011).

En la camara nectarial se almacena el néctar y es ahi en donde se lleva a cabo el forrajeo del
néctar. Ademas los picos de produccion pueden coincidir con la receptividad del estigma o con la
apertura de las anteras dependiendo la especie y la hora del dia, para de esta manera llevar a cabo la
polinizacion cruzada (Eguiarte & Martinez-del Rio 1987; Otero-Arnaiz et al. 2003; Molina-Freaner et
al. 2004; Valiente-Banuet et al. 2004; Brandernburg et al. 2009; Vassilyev 2010; Heil 2011). Los
factores ambientales pueden afectar la produccion de néctar independientemente del tipo de plastidio
presente en el parénquima nectarial (cloroplastos con o sin almidon y amiloplastos; Pacini & Nepi
2007).

4.3 El néctar y la polinizacién
El néctar juega un papel muy importante en la polinizacion, ya que es una recompensa

energética para los encargados del transporte de los gametos. Las propiedades alimenticias del néctar se
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deben principalmente a los azlcares presentes, asi como a los aminoacidos y vitaminas. Las
caracteristicas del néctar se asocian tanto al polinizador como a la forma y color de la flor (Gibsony
Nobel 1984; Zimmerman 1988; Valiente-Banuet y Arizmendi 1997; Fleming 2006; Ornelas et al.
2006). Por ejemplo las flores diurnas de color rojo ricas en sacarosa y con baja viscosidad, son
caracteristicas que favorecen a la polinizacion por colibries (Martinez del Rio et al.1992; Martinez del
Rio et al.1998), mientras que en cactus columnares se ha evidenciado que las especies polinizadas por
murciélagos presentan flores tubulares alargadas con colores crema, blanco o rosa palido, las cuales
producen un volumen alto de néctar dominantes en hexosas (Cuadro 3; Petit y Freeman 1997;
Petanidou et al. 2000; Nicolson 2002; Pacini et al. 2003).

Los sindromes de polinizacién ocurren debido a caracteristicas particulares de la flor, tales
como el color, forma, aroma, tipo y cantidad del néctar producido (Zimmerman 1988). Sin embargo
factores como temperatura y altitud influyen en las concentraciones y tipos de azucares dominantes
(Baker y Baker 1986; Nicolson y Fleming 2003; Pacini et al.2003; de la Barrrera 2009). Por ejemplo
Pachycereus pecten-aboriginum presenta sindrome quiropterofilo en las poblaciones localizadas en las
costas de Jalisco, pero se ha demostrado que en las poblaciones localizadas en las costas de Sonora la
especie se comporta como una especie generalista, es decir, es polinizada por murciélagos, aves e

insectos (Cuadro 2; Molina-Freaner et al. 2004; Valiente-Banuet et al. 2004).

4.4 Influencia del ambiente en al produccion de néctar

Condiciones ambientales como humedad relativa, temperatura y viento, entre otras, pueden influir en la
concentracién. También el volumen de néctar producido por las flores es muy variable. Se conocen
especies que secretan menos de 0.005 ml y otras que superan los 20 ml por flor (Valiente-Banuet et al.
1996; Valiente-Banuet et al. 1997; Otero-Arnaiz et al. 2003; Molina-Freaner et al. 2004; Ibarra-

Cerderia et al. 2005; Valiente-Banuet et al. 2005; Santos-Gally 2006; Gudifio et al. 2011). Esta
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variacion depende de la estructura de la flor, de la posicion de esta en la planta y de las condiciones
ambientales pasadas y al momento de la toma de datos.

Se predice un aumento en la temperatura de entre 1y 4.5 °C, un aumento de los niveles de
dioéxido de carbono en la atmdsfera y cambios en los regimenes de lluvia como resultado del cambio
climatico (Houghton et al. 1995; Abu-Asab et al. 2001; Cleland et al. 2007; IPCC 2007; Saenz-Romero
2010). Lo que podria afectar en general al ecosistema completo y en particular a las plantas, teniendo
profundos efectos en los tiempos de floracion de las especies y en las interacciones planta-polinizador,
provocando desfase entre la antesis y la llegada de los polinizadores (Rathcke 1985; Bernier 1988;

Partanen et al. 1998; Melillo 1999; Abu-Asab et al. 2001).

5. CONCLUSIONES

El conocimiento de todos estos parametros es fundamental para comprender la biologia reproductiva de
las plantas, asi como las complejas interacciones planta-animal (Pacini & Nepi 2007). Sin embargo,
entender la forma en la que el néctar sale de la célula no es tan claro (Bentley 1977; Nepi & Pacini
1993; Fahn 1998; Galen 1999; Pacini et al. 2003; Davies & Turner 2004). Tampoco esta muy claro
cual es el costo de producir néctar floral. Southwick (1984) encontrd que el néctar secretado por
Asclepia syriaca equivale entre el 4 y el 37% de la fotosintesis diaria acumulada durante el periodo de
floracion. El también encontrd que el néctar producido por la alfalfa contiene por lo menos dos veces
mas energia que el total de semillas producidas.

Otro punto importante para examinar es, que pasa con el néctar durante el envejecimiento de la flor, es importante
para entender que pasa con el néctar que no es forrajeado. Algunas plantas parece que reabsorben el néctar que no es

consumido (Sousa & Rodrigues 1998; Nepi et al. 2001) y después utilizarlo en el desarrollo de 6vulos (Lovett Doust &
Eaton 1982; Lovett Doust & Lovett Doust 1990).  Un nectario ideal podria tener una regulacién homeostatica

que regulara la oferta del néctar, a través del suministro de reservorios de néctar una vez que esta ha
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sido removido o el reajuste de la concentracion de azlcar (Castellanos et al. 2002). Ademas, falta
mucho por conocer acerca de los factores ambientales y genéticos que afectan la fisiologia de la

secrecién del néctar.

6. PERSPECTIVAS

El éxito reproductivo de las plantas el cual les permita asegurar descendencia depende de su
interaccién con otros organismos como los polinizadores, por lo que el néctar desempefia un papel
muy importante en la fisiologia reproductiva de la plantas. Por lo que para entender los mecanismos
de secrecion del néctar y contribuir al conocimiento de la anatomia floral, se estudiaran las estructuras
florales de algunas especies en particular.

Para poder entender la relacion que hay entre la forma y la funcién de los nectarios, hacen
falta estudios que ayuden a determinar la posicién y forma de los nectarios. Ademas de entender la
relacion entre la cantidad de néctar, el tejido vascular en flores y la estructura secretora del néctar,
para de esta forma determinar quien suministra el agua (xilema y/o floema) y poder evaluar los

costos reproductivos.
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Cuadro 1. Tipo de tejido secretor, cantidad de azGcar (mg) y reabsorcion del nectar asociado a la especie (Harder & Barret

1992%;Nepi et al. 19967 Vesprini et al. 1999% Lopes et al. 2002*; Galetto & Bernardello 2004°; Montero-Alfaro 2004°%;

Wist & Davis 20067 ; Sousa & Rodrigues 2008°%; Gudifio et al. en pres®)

Especie Tejido secretor Azlcar (mg) Reabsorcion de néctar
Arabidopsis thaliana Fisuras y estomas - -
Cucurbita pepo® Estoma? - Si
Echinacea purpurea Estomas 38.7° -
Helleborus foetidus Fisuras 607.81 mg/ml’® No
H. bocconei Elsstgﬁsf‘ 275.18 mg/ml® go
Hymenaea stigonocarpa  Estomas 19.55 -
Ipomea alba Estomas e -
Ipomea cairica Estomas 4'65 -
Ipomea hieronymi Estomas 3'45 -
Ipomea indica Estomas 5'25 -
Ipomea purpurea Estomas* 1‘45 -
Ipomea rubriflora Tricomas 0'94 No
Lundia cordata Poros® 5.4

Mammillaria san-angelensis ) -
Opuntia tomentosa Estomas® -
Pereskia iychnidiflora Poros® ) -
Polaskia chende Fisuras R -
Polaskia chichipe Poros 0'959 -
Stenocereus quevedonis Estomas 1623 19 Si
Pontederia cordat - 0.04+ 0.012! -
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Cuadro 2. Sindromes de polinizacion y tipo de nectario por subfamilia en cactaceas (Boke 1963*;

Fahn 19792 Pickett & Clark 1979%; Blom & Clark 1980* Mauseth 1982°; Elias 1983°% Valiente-

Banuet et al. 1996: Valiente-Banuet & Arizmedi 19978: Sullender 1998°: Montero-Alfaro 2004:

Fleming 2006; Gudifio et al'?)

SUBFAMILIA

SINDROME DE POLINIZACION

NECTARIO

Pereskioideae
Pereskia

Maihuenoideae
Maihueania
Opuntioideae

Pereskiopsis
Opuntia

Pterocactos
Tacinga

Cactoideae

Equinocereae
Hylocereae
Pachycereeae

Cereeae
Rhipsalideae
Notecacteae
Browningieae
Trichocereeae
Cacteae

Abejas y escarabajos

Abejas

Colibries,abejas, polillas y murciélagos

Colibries

Murciélagos y Polillas( nocturna)’*® y
Abejas (diurna)

Esfingidos

Abejas

Nectarios florales'??

3 e (Nectario en el receptaculo entre los estambre y
el ovario'¥?)

Nectarios florales y extraflorales

O. tomentosa Nectarios floral 2 a'® (Nectarios
estaminales en los filamentos segun ).
0. acanthocarpa nectario extrafloral®¥®

Nectarios florales y extraflorales >*****

P. chende, P. chichipe, S. Quevedonis

Nectarios florales 3 € (Nectario en el receptaculo
entre los estambre y el ovario®).

M. san angelensis Nectarios florales 2 a *°
(Nectarios estaminales en los filamentos )
Acistrocactus, Coryphantha, Ferocactus,
Hamatocactus y Thelocactus Nectarios
extraflorales
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Cuadro 3. Sindromes de polinizacion, volumen, concentracion y tipo de néctar. Tipo de néctar (S)

néctar rico en sacarosa (% de sacarosa = al 33%), (H) néctar rico en hexosas (Valiente-Banuet et al.

1996%: Valiente-Banuet et al. 19972 Otero-Arnaiz et al. 20033: Galetto & Bernardello 2004* : Molina-

Freaner et al. 2004°; Ibarra-Cerdefia et al. 2005°; Valiente-Banuet et al. 20057; Santos-Gally 2006°).

SINDROME TIPO
DE ESPECIES VOLUMEN SACAROSA FRUCTOS GLUCOSA DE
POLINIZACION (%) A (%) NECTAR
(%)
Qiropterofilia Stenocereus 0.37+0.03ml  21.37+37 H®
(murciélagos) queretaroensis 0.74+0.26 ml  20.6 +1.73 H
Pachycereus weberi 1.25+0.04ml  -2.04+125 52.45+0.69 49.59+0.84 Hsve
P. pecten-aboriginum 048+148 55.48+1.77 52.28+1.16 H®
P. pringlei 9.67+324 37.96+4.28 52.35+2.15 H?
P. grandis 3.3ml 9.48+110 44.61+0.71 45.9+0.96 H®
Stenocereus stellatus 808 +89.92ul  5.29 49.35+1.69 45.34+1.43 H®
S. griseus 1000 + 106.0 ul  23.54 +4.98 40.82+1.77 35.6 +3.47 H?
S. pruinosus 0.55+1.93 51.94+1.28 47.50+1.08 H?
S. thurberi 0.68 ml 24.9 40.39£3.07 51.04 £2.52 H?
Neobuxbaumia tetetzo 856+271 45.45+2-43 49.41+2.18 H?Y7
N.mezcalaensis 5.12+1.43 H?Y7
N. macrocephala 955+239 46.11+1.13 44.33+1.64 H’
Carnegiea gigantea
Melitofilia 1045+155 31.81+749 57.71+10.3 st
(Abejas) Ipomea cairica 50.12 pl 53.60+2.58 19.45+1.46 26.94+1.14 st
. indica 62.72+3.28 13.31+3.21 23.96 +0.07 s
. hieronymi 2.42 ul 64.52+1.76 18.42+4.14 17.05+5.89 s
. rubriflora 0.30 ul 68.57 +6.77 11.32+3.52 20.10+5.31 s’
I. Purpurea 38.7 -17.87+2.43  7.99+1.32 S
Opuntia rastrera 9+0.01 pl s’
Polaskia chende 10 +0.01 pl s%8
Polaskia chichipe 0.74+0.26 ml  109.88 £1.95 S8
Escontria chiotilla
Ornitofilia 80.01+2.05 9.48+1.40 10.45+1.05 s?
(Colibris) Stenocereus alamosensis ~ 94.3 £59.4 pl 78.14+1.79 15.18+1.12 6.67+1.21 st
P. marginatus 36.18+3.25 33.08+2.29 30.72+1.85 S
Echinocereus coccineus
Insectos 80.80+4.05 18.03+2.93 1.16+2.49 s?
(Palomillay S. gummosus 60.19+ 556 19.49+2.34 20.31+3.22 S8
esfingidos) Lophocereus schotti 7755+12.7 1433+5.84 8.13+7.17 st
Ipomea alba
Generalista 0.69 +0.2mlnoc  20.6 +1.73 HyS¥¢

(aves,murciélagos P. pecten-aboriginum

e insectos)

0.13 = 0.05ml dia
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Abstract

Mexico is considered a center of diversity and domestication of columnar cacti, especially those from the tribe Pachycereae,
many of which produce edible fruits. To advance the current understanding of the mechanisms of nectar secretion in
columnar cacti, the floral anatomy of three species from semiarid regions of Mexico was studied. In particular, the position,
shape, and micromorphology of the nectaries was determined for flowers of the Polaskia chende, P. chichipe, and of
Stenocereus quevedonis, all belonging to the tribe Pachycereae. The flowers were bisexual and had different secreting

structurs. The latter species had the largest nectar secretion area conformed by stomates located around the base of the

filaments (1.7 mm?). The pores of P. chichipe (0.30 mm?) had the second largest secretion area, while the cuticular fissures
of P. chende (0.8 mm?) had the smallest area among the three species considered. At least for these three species, the
surface available for nectar secretion seems to determine the volume of nectar secretion. The relation found here between
nectarial chamber size, total nectar volume secreted, and the size of the secretory structures in P. chende, P. chichipe, and S.
quevedonis suggests that structure constraints contribute to the volume of nectar secretion. However, information about the

nectary structural and micromorphology in the Cactacea remains scant.

Key words: nectarial chamber, nectar volume, pores, stomata, fissures, floral morphology.
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Introduction

The production of nectar by plants has received great attention over the past 200 years due to the central role that it plays in
pollination, the plant-animal interaction partially responsible for the high diversity of flowering plant species (Brandernburg
et al., 2009; de la Barrera et al., 2009; Kram and Carter, 2009; Heil, 2011). Anatomical studies on certain plants species
have shed light on the structural and functional traits of nectaries, including the accumulation of nectar in the secretory
tissue, although the actual mechanisms of nectar unloading remain unclear (Wist and Davis, 2006; Pacini and Nepi, 2007;
Brandernburg et al., 2009; Kram and Carter, 2009; Vassilyev, 2010; Heil, 2011). In general, nectaries are characterized by
specialized epidermis and parenchyma that synthesize, accumulate, and release the nectar solution (Fahn, 1979a).

It has been well established that the position of nectaries within a flower determines the nature of plant-pollinator
interactions (Nepi and Pacini, 1993). For instance, in Macfadyena dentata,

Dolichandra cynanchoides y Parabignonia chodatii present extranuptial nectaries on the calyx, which have no relation to
pollination (Rivera, 2000). While floral nectaries on Echinacea purpurea and Hymeneaea stigonocarpa are located in a
position directly related to pollination (Wist and Davies, 2006; Sousa and Rodriguez, 2008). For cultivated and other plants
of anthropological interest, nectar production has repercussions in crop yield, considering that the plant's resource
investment in reproduction is substantial. For instance, 20% of the dry mass during the growth of Medicago sativa is
allocated to nectar production, and this investment amounts to 35% for Asclepias syriaca (Southwick, 1984; Harder and
Barrett, 1992; Vezza et al., 2006).

Mexico has a long history of plant domestication, including various species from arid and semiarid regions. For
example, in the Tehuacan Valley alone, Davila et al. (1993), as well as Arias et al. (1997) identified nearly 81 cactus
species, all of them offering actual or potential edible products (Casas and Valiente-Banuet, 1995). Additionally, this
country is considered a center of diversity and domestication of columnar cacti, especially those from the tribe Pachycereae
(Smith, 1976; Gibson and orak, 1978; Gibson and Nobel, 1986; Valiente-Banuet et al., 1996; Casas et al., 1999; Lira et al.,
2009). An understanding of the reproductive biology for this species is of great botanical and economic interest. Certain
characteristics of cactus reproductive biology have been studied, such as Myrtillocactus schenkii, Neobuxbaumia tetetzo,
Pachycereus pecten-aboriginum, Polaskia chende, and P. chichipe (Valiente-Banuet et al.,1996, 1997, 2004, 2005;
Valiente-Banuet and Arizmendi, 1997; Petit, 2001; MclIntosh, 2002; Otero-Arnaiz et al., 2003; Molina-Freaner et al., 2004,

Fleming, 2006; Reyes-Agiiero et al., 2006; Ortiz et al., 2010). However, to our knowledge, the nectary anatomy of columnar
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cacti has not been studied and only a couple of studies have considered derived species in this family (Buxbaum, 1950;

Boke, 1963; Fahn, 1979b; Montero-Alfaro, 2004).

To advance the current understanding of the mechanisms of nectar secretion in columnar cacti the floral anatomy
of three species from semiarid regions of Mexico was studied. In particular, the position, shape, and micromorphology of
the nectaries was determined for flowers of the sympatric and congeneric Polaskia chende and P. chichipe, and of
Stenocereus quevedonis, all belonging to the tribe Pachycereae. Also, in order to gain insight on the mechanism of nectar

secretion for these species, histochemical tests were conducted.

Materials and methods
Flowers of Polaskia chende and P. chichipe were collected from a population located in San Luis Atolotitlan (18°10'43" N,
97°26'38" W), Puebla, within the Tehuacan-Cuicatlan Biosphere Reserve. This is a semi-arid region spanning 10,000 km?,
with an average annual rainfall of 400 mm and an annual mean temperature of 21 °C (Davila et al., 1993, 2002). From a
similar latitude, flowers of Stenocereus quevedonis were collected from a population located in La Pitirera (18°18'45.34" N,
101°52'37.76" W), Michoacan, within in the Zicuiran-Infiernillo Biosphere Reserve. Also a semi-arid region with an
extension of 2,651 km?, Zicuiran-Infiernillo has an average annual rainfall of 500 mm, with an annual mean temperature of
28°C (Comision Nacional de Areas Naturales Protegidas 2006)

The flowers, which were collected at the time of anthesis, were fixed and stored in an aqueous solution of ethanol
(96% by volumen), formaldehide, and acetic acid (35:50:10:5; Lopez et al., 1998; Johansen, 1940), and later examined with
a stereo-microscope (Olympus SZX12, Tokyo Japan) in order to locate the position of the nectaries, which were dissected to
conduct the anatomical studies described below. Such plant material was dehydrated in a graded ethanol series (30, 50, 70,
85, 96, and 100%) for 2 hours in each step and finally in xylol for 40 minutes, before being embedded in paraplast. Serial 9
pm thick, longitudinal and transverse sections were obtained with a microtome (American optical, Buffalo, NY), which
were either stained with safranine-fast-green, or exposed to periodic acid-Schiff's reagent (PAS reaction) or lugol solution
for histochemical reaction. The stained tissue samples were then observed under a light microscope (Westover scientific,
Micron 1.07, Mill Creek, USA).

For micromorphological observations of the nectar secreting structures, tissue samples were also dehydrated in an

ethanol series as described above, except that the absolute ethanol step was repeated thrice before placing the samples in a
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critical-point drier (Tousimis AutoSamdri 815 series A, Rockville, USA ). The samples were then coated with gold and

examined using a scanning electron miscroscope (Jeol JSM6360LV, Tokyo, Japan).

Results

Floral morphology and location of nectaries

The flowers of Polaskia chende were bisexual with an inferior ovary (Fig. 1A; Table 1). They presented a pale pink
perianth. They also displayed a large number of anthers while the style had two or six stigmas. Anther filaments emerge
from the area where the receptacle differentiates from the ovary, where the secretory tissue also was located. The receptacle
and the base of the anther filaments fuse to form a nectarial chamber (Table 1), which extends around the style, forming a
secretory ring.

The flowers of P. chichipe were the smallest among the species considered here. These were bisexual with an
inferior ovary (Fig. 1B; Table 1). For this species the internal tepals were yellowish-white and the external tepals were
yellowish-green. They also displayed a large number of anthers while the style had ten or twelve stigmatic lobes. For this
species, a ring of secretory tissue was formed where the receptacle and the base of the anthers fuse form a nectarial chamber
(Table 1).

The flowers of S. quevedonis were the largest among the species considered here and were also bisexual with an
inferior ovary (Fig. 1C; Table 1). They presented pale pink perianth. They also displayed a large number of anthers while
the style differs in eighth or twelve stigmas. For this species, a ring of secretory tissue was also formed where the receptacle

and the base of the anthers fuse form a nectarial chamber (Table 1).

Nectary structure
The secretory tissue that forms the nectary in P. chende was conformed by a distinct epidermis and subepidermal tissue that
extended near the vascular tissue (Fig. 2A). The epidermis was composed of a layer of cubical cells, while the subepidermal
tissue consisted of a variable number of layers of parenchyma cells without a specific arrangement (Table 2). Secretory
tissue cells were small with a large nucleus, a clear nucleolus, and dense cytoplasm.

The secretory tissue for P. chichipe was formed by a distinct epidermis and subepidermal tissue that extended near
the vascular tissue (Fig. 2D). The epidermis was composed of a layer of cubical cells while the subepidermal tissue

consisted of a variable numbers of layers of parenchyma cells under specific arrangements. Secretory tissue cells were small
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with a large nucleus, a distinguishable nucleolus, and dense cytoplasm (Table 2).

The secretory tissue that forms the nectary in S. quevedonis was formed by a distinct epidermis and subepidermal
tissue that extended near the vascular tissue (Fig. 2G). The epidermis was composed of a layer of cubical cells while the
subepidermal tissue consisted of variable numbers of layers of parenchyma cells without specific arrangements (Table 2).
Secretory tissue cells were small with a large nucleus, a clear nucleolus, and dense cytoplasm (Table 2). An important
characteristic for this species was a large number of calcium oxalate crystals in the form of druses that were present in the

secretory tissue, which were absent from the nectaries of P.chende and P. chichipe.

Histochemistry

In addition to staining the insoluble polysacharids of the cell walls, the periodic acid-Schiff reaction (PAS) stained the
cytoplasms contents of the secretory tissues (Fig. 2C,F,1 ). In addition, the lugol stain also revaled a greater acumulation of
starch within cells of the secretory tissue than for rest of the floral tissues for all three species (Fig. 2B, E, H). However, the
frequency of starch containing cells varied among species, being the lowest for P. chende and the highest for S. quevedonis

(Table 2).

Micromorphology
The nectaries of P. chende were divided into two strata. A secretory layer where cells had a larger volume and the
base of the filaments of the anthers where the cells had a smaller volume and rough appearance (Fig. 3A). Along the two

strata, fissures occurred in the cuticle of the cells, with a greater number of fissures in the first layer (Fig. 3B-C). For this

species fissures also the cuticle contain a nectar secretory surface of 0.084 mm?(Table 3).
The nectaries of P. chichipe are present at the base of the filaments of the anthers where the cells had a smaller
volume and differential layout (Fig. 3D). The secretory tissue consists of pores that are only located at the base of the

filaments of the anthers from the area where the receptacle differentiates from the ovary (Fig. 3E-F). For this species, pores

presented a 12% greater area than the fissures of P. chende of 0.936 mm?*(Table 3).

The structure thorough which nectar is extruded to the nectariferus chamber in S. quevedonis occurred at the base
of the filaments of the anthers where the cells have a smaller volume (Fig. 3G). The secretory structures appeared to be
stomata (Fig. 3H-1). For this species, stomes presented a %23 greater area than the fissures of P. chende of 1. 976 mm2

(Table 3).
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Discussion
Floral morphology for the three species considered here was consistent with the general morphology of flowers in the
Cactaceae (Gibson and Nobel, 1990). In particular, the three species had bisexual flowers that presented an inferior ovary
and numerous stamens, located at the apices of their succulent photosynthetic stems. Another common reproductive feature
of cacti is that flower development is asynchronous (Trujillo, 1982; Pimienta-Barrios, 1990; Pimienta-Barrios et al., 2002).
The asychronous patterns of flower and fruit production may be especially advantageous during adverse environmental
conditions (Pimienta-Barrios and Nobel, 1995). The massive flowers of the Cactacea are able to conduct net CO, uptake and
have water relations similar to those of a stem during early stages of their development (de la Barrera et al., 2009), implying
that the sugars for nectar production are derived from both substances previously stored and from substances newly
photosynthesized (Fahn, 1979a; Werk et al., 1983; Southwick, 1984; Nepi et al., 1996). Such a double carbon input for fruit
development is important considering that the three species sustain a very abundant fruit production per branch of up to 14
for P. chende (Cruz and Casas 2002) and up to 9 for P.chichipe, and 6.95 = 0.53 for S. quevedonis (Unpublished
observations).

With respect to nectar secretion a positive relation between floral length and the volume of the nectar solution

produced has been documented (Galleto and Bernardello, 2004). Such a pattern has appeared to occur for the species
considered here. The short flowers of P. chichipe can produce 12.87 + 0.78 pl day™ of nectar (Gudifio et al., 2011). The

production of nectar solution is minor for the large flowers of P. chende (9.42 + 0.58 pul day™),

Floral morphology and the time of anthesis were also consistent with particular pollination syndromes. The diurnal
anthesis and the colored petals of P. chende and P. chichipe found here, in addition to their sucrose-rich nectar (Gudifio et
al., 2011; Cruz and Casas, 2002; Otero-Arnaiz et al., 2003; Santos-Gally, 2006) suggest pollination by bees, which was
confirmed in the field (unpublished observations) and also ocurs for Escontria chiotilla, Myrtillocactus geometrizans,and
M. schenkii (Casas et al., 1999; Valiente-Banuet and Godinez-Alvarez 2002; Santos-Gally, 2006; Oaxaca-Villa et al., 2006;
de la Barrera et al., 2009; Ortiz et al., 2010). In turn, the observed nocturnal anthesis of the white-petaled flowers of S.
quevedonis, coupled with a hexose rich nectar suggest that this species is pollinated by bats (Gibson and Horak, 1978;
Valiente-Banuet et al., 1996; Valiente-Banuet and Arizmendi, 1997; Valiente-Banuet et al., 1997; Molina-Freaner et al.,

2004)
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For the flowers of the threes species that were considered here, the nectar secretory tissue was found at the base of
the anther filaments, between the androecium and gynoecium forming a conspicuous ring. Such a pattern is known as a
disk, which is most prevalent among the middle and upper levels in the evolution of dicots (Fahn, 1979a,b; Chaturvedi and
Bahadur, 1985; Weberling, 1992; Nepi et al., 2001; Pacini et al., 2003; Cawoy et al., 2008). Both the floral position of the
nectaries and field observations of pollinator activity confirm that for these species the nectaries are involved in plant
reproduction (Gudifio et al., 2011). The confirmation of such a reproductive function is important considering that not all
floral nectaries are involved in pollination, as there are species in the Bignoniaceae from Argentina whose floral nectaries
play a protective role against herbivores (Rivera 2000).

The nectaries of the three species were easily distinguishable from the surrounding parenchyma. In particular,
multiple cell layers of thickened cell wall and a conspicuous nucleus were observed. These anatomical characteristics of
nectary cells are also found for Blakea chlorantha, B. fuchsioides, Cucurbita pepo, Huilaea calyptrata, H. ecuadorensis,
Ipomea alba, I. cairica I. hieronymi, I. indica,l. purpurea, I. rubriflora, Mammillaria san-angelensis, Opuntia tomentosa,
and Pereskia iychnidiflora, whose nectary cell walls are thicker than for the rest of the floral tissues (Fahn 1979a; Durkee
1983; Nepi et al., 1996; Montero-Alfaro, 2004; Galetto and Bernardello, 2004; Stpiczynska et al., 2005; Galarda et al.,
2008). Whether these thickened cell walls are able to withstand the very high hydrostatic presures resulting of water
displacement in response to solute accumulation remains to be investigated. However, hydrostatic pressures measured
inside of storage cells can exceed 2 MPa, while the normal turgor pressure for a cactus cell is in the order of 0.15 MPa
(Goldstein et al., 1991; Fisher and Cash-Clark, 2000). Concerning the conspicuously enlarged nuclei of the nectary tissue, a
basic observation in cell biology is that a cell nucleus is only visble when it is undergoing intense activity, generally related
to mitosis (Karp, 1990; Alberts et al., 1996; Lodish et al., 2006).

An anatomical characteristic that determines nectary function is the vicinity to vascular tissue, which even is
diagnostic in certain nectary classifications and is also directly related to sugar concentration of the nectar solution (Frey-
Wyssling, 1955; Fahn, 1979a,1988; Weberling, 1992; Endress, 1994; Rudall, 2007; Cawoy et al., 2008). For the three
species considered here, nectaries were highly vascularized, similar to the case of two other cacti, with the notable
exception of Pereskia iychnidiflora whose nectaries are not vascularized (Montero-Alfaro, 2004). Solutes are delivered to
the nectary tissue where they are stored as different polysaccarides, as it was found here for the cells containing starch that

were stained with lugol and for the cells that had other insoluble polysaccarides that were stained with the Schiff reaction.
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It has been proposed that nectar secretion for plants from arid regions occurs via stomate-like structures whose
frequency increases with aridity (Petanidou, 2007). Here, only the flowers of S. quevedonis had stomates connectig the
nectaries to the nectariferous chamber. The flowers of this species, however, also had the largest nectar secretion area.
The pores of P. chichipe had the second largest secretion area, while the cuticular fractures of P. chende had the smallest

area. At least for these three species, the surface available for nectar secretion seems to determine the volume of nectar
secretion. For instatance the nectarial chamber of P. chichipe with an area of 0.30 mm?yields 13 pl day™*and P. chende

0.8 mm?yields 9 pl day™, while the much larger nectarial chamber of S. quevedonis with 1.7 mm?®yields 2 ml day™
(Gudifio et al., 2011). The relation found here between nectarial chamber size, total nectar volume secreted and the size of
the secretory structures in P. chende, P. chichipe, and S. quevedonis suggests that structural constraints contribute to the

volume of nectar secretion. However, information about the nectary structural and micromorphological in the Cactacea

remains scant (Buxbaum, 1950; Boke, 1963; Fahn, 1979b; Montero-Alfaro, 2004). The influences of environmental
factors on nectar production remains understudied. For instance, annual rainfal is 100 mm greater in Michoacan, where S.
quevedonis occurs than in the area of distribution of both species of Polaskia. However, considering that all three species
are succulent and that their stems can store water for many months to maintain the physiological functions of the plant, it
is unlikely that precipitiation is a more important factor than the anatomical restrictions to nectar secretion.

Based on the anatomical and micromorphological evidence gathered in the present work, nectar secretion for P.
chende considered here may occur in two steps. First, the nectar solution is produced by the secretory organ and
accumulates in the intercellular air spaces. The second step, a hydrostatic pressure may cause the formation of fissures
along the cuticle that allow leakage into the nectariferous chamber. For P. chichipe, the nectar solution is released
directly to the nectariferous chamber through pores. Finally, for S. quevedonis, stomates release the nectar solution into
the nectariferous chamber. Montero-Alfaro (2004) described the nectar secretion for Mammillaria san-angelensis,
Opuntia tomentosa, and Pereskia lychnidiflora. For the three species stomates release the nectar solution into the
nectariferous chamber. In female and male flowers of Cucurbita pepo the nectar secretion ocurrs through stomates (Nepi
et al., 1996), however, the possibility that nectar permeates the epidermis without a cuticle cannot be excluded. Nepi et al.
(1996) also observed nectar release thorough a cuticle fissures in Cucurbita pepo.

In conclusion increasin our knowledge about the anatomical, histochemical, and micromorphological
characteristics of cactus nectaries is fundamental for understanding the reproductive biology of these plants, and has

potential economic represussions. Here a relation between nectary structure and the volume of nectar solution produced
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was identified. Further studies should consider the mechanism of nectar solution unloading for the cell, as well as the

environmental control of nectar produccion.
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Table 1. Floral morphology characteristics for three columnar cacti. Data are presented as mean + 1.s.e. (n=50 flowers from
different individuals). For each column different letters indicate a statistical difference (p< 0.05) from a tukey test

flollowing a one way ANOVA.

Species Floral length (cm) Nectary chamber (mm)
Polaskia chende 5.3+£0.06 0.4 +£0.01*0.2 £0.007
Polaskia chichipe 2.4+0.05 0.5+0.005 *0.6 £ 0.01
Stenocereus quevedonis 7.5 £0.06 1.3+£0.02*0.9+0.02
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Table 2. Nectary anatomical characteristics for three columnar cacti. Data are presented as mean + 1.s.e. (n=5 flowers from
different indiviuals). For each column different letters indicate a statistical differences (p< 0.05) from a tukey test flollowing

a one way ANOVA.

Species Number of cell Cell wall thickness Nucleus diameter  Percentage of Percentage of
layers of the of the secretory of secretory cells  starch storing cells polysaccharids
nectary tissue (um) (um) storing cells

Polaskia 7+0.19° 1.04 £0.02° 3.1+0.08 49 £ 0.43° 11.5+0.84°

chende

Polaskia chichipe 11 +0.17% 0.94 +0.03° 1.9+0.08 74 +1.07* 10.8 £ 0.53¢

Stenocereus 18 +0.34° 1.2+£0.03* 2.36 £ 0.13° 91 +0.48" 12.6 £ 0.94°

quevedonis
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Table 3. Frequency and size of the secreting structures for three columnar cacti. Data are shown as mean = 1. s.e. (n=2 fields

or view for each one of 5 flowers for 0.1mm?per flower). For each column different letters indicate a statistical

differences (p< 0.05).

Species Secretory  Fissures, pores, Mayors lenght (10° Minor lenght Structure Area  Secreting Area

structure  or estomataof mm) (10°* mm) (10° mm? (mm?)
frecuency

Polaskia Fissures 37.7mm? 0.0025 + 0.15° 0.00089 + 0.04* 0.0022 +0.19°  0.0836

chende

Polaskia Pores 7.5 mm? 0.0112 + 0.22° 0.0111+0.30° 0.0117+0.48"  0.0936

chichipe

Stenocereus  Stomates  10.4mm™ 0.024 £ 0.61° 0.0096 +£0.13°  0.1796z 4.54° 1.9756

quevedonis
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Figure leyends
Figure 1. Floral anatomy for Polaskia chende (A), Polaskia chichipe (B), and Stenocereus quevedonis (C). For these three
bisexual flowers, reproductive structures are labeled, in particular, nectariferous chamber (NC), ovary (O), stamens (S), and

style ().

Figure 2. Nectary sections for P. chende (A,B,C), P. chichipe (D,E,F), and S. quevedonis (G,H,l). The structural features of
the nectaries were identified with a safranine-fast-green stain (A,D,G). Stored carbohydrates in the secretory tissue were
identified with lugol (for starch; B,E,H) and with the PAS reaction (other insoluble polysaccharides; C,F,1). Structural
features are nectariferous chamber (NC), insoluble polysaccharides (PS), stamens (S), nectar secretory tissue (ST), starch

(T), style (Y), and vascular elements (V).

Figure 3. Micromorphological characteristics of the nectary secretory tissue in flowers of three columnar cacti. For P.
chende (A,B,C) nectar is released though cuticle fractures (F), Polaskia chichipe (D,E,F) presents secretory pores (P), and
S. quevedonis (G,H,1) has stomates (S). The light-colored debris observed in the microsgraphs is solidified nectar. Other
structural features identified for reference are the base of the filaments (BF), the nectariferous chamber (NC), nectar

secretory tissue (ST), and the style ().

144


http://www.novapdf.com/
http://www.novapdf.com/

DISCUSION

Los cambios morfoldgicos y fisioldégicos que experimentan las plantas durante el ciclo de vida esta
influenciado por factores ambientales (Schwartz 1999; Walter et al. 2002: Larcher 2003; Badeck et al .
2004). La fenologia reproductiva de las cactaceas ha sido abordada desde el punto de vista de procesos

ecoldgicos, como la polinizacién por

murciélagos, polillas, abejas y aves, ademas

.y Evocacion
e floral \

para evaluar los aportes energéticos del polen

Antesis
L y/o el néctar para sus consumidores (Sahley,
GermlAnauon
: 1996; Nassar et al. 1997; Valiente et al.
ispersié Polinizacién
Dispersion 1996;1997a,b; Fleming y Holland, 1998; Rojas

»

‘ Desarrollo / et al. 1999; Holland et al. 1999; 2002; de la

del fruto
Barrera et al.., 2009), la dispersiéon y

Figura 1. Desarrollo reproductivo en plantas (Capitulo 1) germinacion de las semillas (Rojas-
Aréchiga y Orozco-Segovia 1997; Godinez-Alvarez y Valiente-Banuet 1998; Rojas-Aréchiga et al.
2001; Olvera-Carrillo et al. 2003; Wolf y Martinez-del Rio 2003; Guillen et al. 2011). Otros aspectos
por los cuales han sido estudiadas son las cuestiones socioecondmicas, ya que varias especies tienen
valor cultural y comercial a nivel regional o a nivel internacional (Nobel y Castafieda 2000; Cruz y
Casas, 2002; Otero-Arnaiz y Casas, 2003).

El conocimiento fisiologico era muy limitado cuando hablamos de evocacion y antesis floral,
por ejemplo, en la familia Cactaceae en particular, s6lo se han reportado los tiempos de antesis para
opuntias y algunas cactaceas columnares, esto es debido a su interés agronémico y ecoldgico,
particularmente la relacion planta-polinizador que se tiene en ellas (Baker et al. 1986; Herrera 1993;
Scott et al. 1993; Valiente-Banuet et al. 1996; Petit 2001; MclIntosh 2002; Otero-Arnaiz y Casas 2003;

Molina-Freaner et al. 2004; Valiente-Banuet et al. 2004, 2005; Fleming 2006; Santos-Gally 2006;
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Fonseca et al.2008). En esta tesis se avanzo en enteder lo estrechamente relacionados que estan los
factores amientales con la antesis, asi como en conocer, entender y proponer nuevos avances en la
comprencion de la secrecion del néctar desde el punto de vista fisiologico y no como un proceso

ecologico.

La antesis es un proceso de suma importancia en la reproduccién de las plantas, ya que permite el acceso de los
polinizadores a las estructuras reproductivas. Teniendo en cuenta que la floracién es un proceso de gran gasto de agua (de la
Barrera'y Nobel 2004a;. De la Barrera et al. 2009), la comprensidn de sus particularidades es importante, sobre todo en
ambientes semiaridos como la de San Luis Atolotitlan donde los frutos de Polaskia chende y P. chichipe se cultivan o son
recolectados en el campo de poblaciones naturales. Tanto la temperatura del aire y la luz pueden estar contribuyendo a la
evocacion, antesis y a la produccion de néctar. En un escenario inminente de aumento de las temperaturas invernales y
disminucion de las precipitaciones, la comprension del uso del agua para el costoso proceso de reproduccion, y el posible
impacto de una menor acumulacion de unidades frio en el disparo y el tiempo de desarrollo reproductivo, contribuird a la
evaluacion de la vulnerabilidad de estas especies (Capitulo 2).

Nuestros aportes en el aumento del conocimiento acerca de las caracteristicas anatémicas, histoquimicas, y
micromorfologicas de nectarios en cactaceas es fundamental para comprender la biologia de la reproduccion de estas
plantas, ya que ademas de confirmar los procesos ecolégicos, también se identificd una relacion entre la estructura nectario
y el volumen del néctar producido (Capitulo 3).

Basado en la evidencia anatémica y micromorfoldgicos se reunieron en el presente trabajo, la secrecion de néctar
para P. chende considerado aqui puede ocurrir en dos etapas. En primer lugar, la solucion néctar es producido por el 6rgano
secretor y se acumula en los espacios intercelulares. El segundo paso, una presion hidrostética puede causar la formacion de
fisuras a lo largo de la cuticula y de esta forma permitir fugas de néctar que se acumula en la camara de nectarifera. Para P.
chichipe, la solucién de néctar se libera directamente a la cAmara de nectarifera través de los poros. Por Gltimo, para S.
quevedonis, los estomas liberar la solucion de néctar en la camara de nectarifera. Montero-Alfaro (2004) describid la
secrecion de néctar para Mammillaria san-angelensis, Opuntia tomentosa y Pereskia lychnidiflora. Para las tres especies la
forma en la que se liberar el néctar hacia la cdmara de nectarifera es a través estomas. En las flores femeninas y masculinas
de Cucurbita pepo la secrecion de néctar también es a través de los estomas (Nepi et al. 1996), sin embargo, también se

observo la liberacion del néctar a través de fisuras en la cuticula Cucurbita pepo (Nepi et al. 1996).
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Como resultado del estudio de los nectarios se modificaron los modelos de secrecion de néctar descritas por Kram
y Clay (2009) y Heil (2011), integrando el propuesto por de la Barrera'y Nobel (2004). Con el cual se abre una nueva

ventana de investigacion.

El estudio del control ambiental de la reproduccion de las plantas puede proveer importantes
datos para entender las relaciones entre la productividad primaria y las interacciones con otros
organismos (Wright et al. 1999; Cleland et al. 2007). Ya que, la regularidad del desarrollo en respuesta
al ambiente depende de variables intrinsecas de los organismos (v.g., genética y plasticidad fenotipica)
que pueden reflejar adaptaciones especificas a ambientes bibticos y abioticos particulares (Lambers et
al. 2000; de la Barrera et al. 2009).

El control ambiental de la reproduccion también es importante desde el punto de vista
econdmico ya que para la industria floral es de gran importancia conocer el tiempo de vida de la flor en
botén y antesis, asi como los factores exdgenos y enddgenos que afectan a las flores. Por todo lo
anterior seria de gran utilidad el aumento de estudios de ecofisiologia reproductiva en particular de las
cactaceas, ya que muchas de ellas son de gran interés por sus frutos o plantas de ornato (Capitulo 1).

El aumento en el conocimiento ecofisiolégico del control ambiental de la reproduccion ayudara a la elaboracion
de una metodologia para anticipar el efecto de las alteraciones que probablemente se produciran con el
cambio climatico sobre la fenologia de las plantas, en particular de las cactaceas. Este tipo de
investigacion es de gran importancia debido a que el conocimiento es minimo y este se concentra en
zonas templadas de Europa y Norteamerica (Chapin et al. 1995; Abu-Asab et al. 2001; Walther 2002;
Badeck 2004). Ademas de considerar los mecanismos de secrecion de néctar como un factor
importante que en muchos casos esté determinando la reproduccion exitosa de las especies. Ademas de
tomar en cuenta la influencia de los factores ambientales en la produccion de néctar permanece poco

estudiado.
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Para futuras investigaciones se debe seguir aumentando el conocimiento de la ecofisiologia
reproductiva, evaluando el costo fotosintético de producir flores en cactaceas, adema de evaluar si la
fenologia reproductiva se adaptara a los aumentos de temperatura previstos. También de trabajar con
isotopos estables para marcar el agua con la que se regaran las plantas, para de esta manera confirmar
si la presion hidrostatica del floema es la que esta ocasionando las fisuras en la cuticula de la cdmara
nectarial o es solo un adelgazamiento de cuticula lo que esta permitiendo esta forma de secrecién. Se
medira la produccion y concentracion de néctar en un gradiente de temperaturay humedad relativa
para identificar si los factores ambientales son una determinante real en la produccion de néctar.
Ademas de aumentar el nimero de trabajos descriptivos de las estructuras secretoras y evaluar sus
implicaciones fisioldgicas. Todo lo anterior nos puede acercar un poco mas para responder preguntas
mas complejas. Las flores producen néctar por la presion selectiva que ejercen los polinizadores sobres
ellas, si esto es totalmente cierto ;por qué las flores siguen produciendo néctar, si no esta sirviendo
para atraer polinizadores como en el caso de Stenocereus queretaroensis ? (El néctar y el tejido

secretor son caracteres heredado?
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CONCLUSIONES

» Lafenologia reproductiva es la etapa mas costosa de la vida de las plantas.

e Lainduccion de un meristemo vegetativo a uno floral esta mediado por factores internos (hormonas, carbohidratos,

proteinas, genéticos) y externos (luz, temperatura y humedad).

« El control ambiental de la reproduccion también es importante desde el punto de vista
econdmico ya que para la industria floral es de gran importancia conocer el tiempo de vida de la
flor en botén y antesis, asi como los factores exdgenos y enddgenos que afectan a las flores.

» Los nectarios florales en las cactéaceas se estudian fundamentalmente para entender el papel que
tienen en la biologia reproductiva de las plantas, asi como su interaccion con los polinizadores.

» Los picos de produccién de néctar pueden coincidir con la receptividad del estigma o con la
apertura de las anteras.

e El néctar puede puede tener distinta vias de secrecion, dependiendo del tipo de tejido secretor y

del tipo de azlcar, incluso si el néctar se reabsorbe o no.
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