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RESUMEN

Thelocactus leucacanthus ssp. schmollii (Cactaceae) cuenta con una distribucion restringida
al estado de Querétaro y solo esta categorizada como un taxén de preocupacién menor en la
lista roja de la IUCN, pero no se encuentra en ninguna categoria de la CITES ni de la NOM-
059-SEMARNAT. Ademas, con lo observado en condiciones naturales, su habitat esta siendo
amenazado por actividades antropogénicas, lo que obstaculiza su reproduccion y
reclutamiento. El objetivo de este trabajo fue estudiar la biologia reproductiva de este taxon,
determinando el sistema de cruza, el sistema de apareamiento, la presencia o0 ausencia de un
sistema de incompatibilidad, sus interacciones con los visitantes florales y potenciales
polinizadores.

Con el fin de determinar el sistema de cruza, se realizaron polinizaciones controladas en
una poblacion de Querétaro, México. Para evaluar el sistema de apareamiento, se observaron
caracteristicas florales como la presencia o ausencia de hercogamia y dicogamia. Ademas, las
observaciones del crecimiento de tubos polinicos en el pistilo ayudaron a evaluar la
presencia/ausencia de un sistema de incompatibilidad. Para corroborar la produccion de
néctar, se realiz6 la morfo-anatomia del nectario. Por ultimo, se realizaron observaciones de
los visitantes florales.

Con base en el indice de entrecruza, T. leucacanthus ssp. schmollii es xen6gama, esto
concuerda con su sistema de cruza, que es por entrecruza estricta, dependiendo de
polinizadores para la produccion de semillas. Con base en el comportamiento y tasa de visitas,
los principales polinizadores son abejas del género Lasioglossum, siendo el polen la principal
recompensa. De acuerdo con las observaciones de tubos polinicos de los tratamientos de
autocruza, se sugiere que presenta autoincompatibilidad a nivel del ovario.

Debido a que este taxdn Unicamente produce semillas por via sexual, los dafios
antropogénicos causados en el area de estudio disminuyen el tamafio de la poblacion,
limitando el numero de posibles parejas para cruzarse y en consecuencia la inminente
disminucién de la diversidad genética. La informacion generada en este trabajo contribuira al
planteamiento de programas de conservacion y propagacion. Asimismo, con base en su
distribucion restringida, sus factores intrinsecos y la situacion de su habitat (perturbaciones
antropogénicas) se propone que se reevalle su estatus de conservacion en una futura revision
de la IUCN, de la CITES o de la misma NOM-059-SEMARNAT.
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INTRODUCCION
La biologia reproductiva estudia los mecanismos que tiene una especie para dejar

descendencia, ya sea por la via sexual o asexual. En las angiospermas, ésta comprende
diversos topicos como los sistemas sexuales, sistemas de apareamiento, sistemas de cruza,
sistemas de incompatibilidad y biologia de la polinizacién (Morgan y Schoen, 1997; Richards,
1997; Ayasse y Arroyo, 2011; Ramawat et al., 2014; Sreekala, 2017).

Los sistemas sexuales se refieren a la forma en la cual el gineceo y el androceo se
posicionan espacial, temporal y funcionalmente en los individuos de una poblacion (Barrett,
2002). Estos influyen directamente en los sistemas de cruza, que se refieren a la forma en la
cual los gametos masculinos se dispersan y se unen para llevar a cabo la fecundacion.
Comprenden la autocruza, la entrecruza y el sistema mixto (Richards, 1997; Barrett, 2014). La
autocruza (autogamia) es cuando el polen de una flor es depositado sobre el estigma de la
misma flor, mientras que la entrecruza ocurre cuando el polen de una flor es transportado al
estigma de una flor de una planta diferente. En el sistema mixto, se combinan las
caracteristicas de los dos anteriores (Richards, 1997; Barrett, 2002, 2014).

Un sistema de incompatibilidad es un mecanismo bioquimico-genético que permite a la
planta receptora del polen reconocer y rechazar el polen propio o de otro individuo que
contenga los mismos alelos S que el pistilo y aceptar el polen que contenga alelos S diferentes,
pero de la misma especie; evitando la depresion por endogamia y fomentando la entrecruza,
aumentando la diversidad genética de la siguiente generacion y la capacidad de sobrevivencia
en condiciones adversas del ambiente (De Nettancourt, 1977; Avila-Castafieda y Cruz-Garcia,
2011; Jiménez-Duran y Cruz-Garcia, 2011).

Los sistemas de apareamiento se refieren al arreglo en el espacio (hercogamia) y tiempo

(dicogamia) de los érganos sexuales y su relacién con el diametro de la corola (Ornduff, 1969;
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Cruden, 1977), estas caracteristicas florales se toman en cuenta para determinar el indice de
entrecruza. Este indice es la suma de tres valores asignados a estos rasgos florales y con el
cual se puede inferir el sistema de cruza. Cada uno de los valores del indice de entrecruza
indican un sistema de apareamiento. El O indica cleistogamia, el 1 autogamia obligada, el 2
autogamia facultativa, el 3 xenogamia facultativa y el 4 xenogamia obligada (Cruden, 1977).

Se ha sugerido, que la presencia de hercogamia y dicogamia en la mayoria de las especies
hermafroditas previenen la autopolinizacion, evitando la interferencia sexual (Lloyd y Webb,
1986; Webb y Lloyd, 1986); a diferencia de los sistemas de incompatibilidad, los cuales impiden
la autofecundacion por medio del reconocimiento y rechazo del polen propio, promoviendo la
variabilidad genética en la poblacibn (De Nettancourt, 1977). Las especies que son
autoincompatibles dependen de polinizadores para el transporte del polen entre individuos, por
lo que la atraccion de éstos es importante para llevar a cabo la polinizacion cruzada y asi
asegurar su éxito reproductivo (Aguilar et al., 2006; Dominguez y Pérez, 2013). Por lo tanto, el
sistema de apareamiento, la presencia o ausencia de un sistema de incompatibilidad y la
conducta de los polinizadores influyen en la dispersién de los granos de polen de las especies
(Barrett, 2014).

A pesar de que diferentes especies de la familia Cactaceae tienen diversas estrategias
reproductivas para dejar descendencia, es una de las familias de angiospermas con mayor
vulnerabilidad a causa de la extraccion ilegal de plantas, de la fragmentacién de su habitat y
de la perturbacion antropogénica (Mandujano et al., 2010). Los estudios sobre biologia
reproductiva permiten conocer caracteristicas propias de las especies que les ayudan a
sobrevivir y a mantener sus poblaciones, lo cual ayuda en la propuesta de nuevas estrategias
de conservacion, es por ello que en el presente estudio se abordan aspectos de la biologia

reproductiva de Thelocactus leucacanthus ssp. schmollii (Werdermann) Mosco & Zanovello.
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ANTECEDENTES
La familia Cactaceae es originaria de América y cuenta con una distribucién desde Canada

hasta el sur de Argentina. Est4 conformada por aproximadamente 2000 especies nativas de
América. La mayoria son plantas xerofitas, es decir, viven en climas aridos y semiéridos,
aunque es posible encontrarlas en casi todos los tipos de vegetacion, excepto en los acuaticos
(Bravo-Hollis, 1978; Anderson, 2001; Ortega-Baes y Godinez-Alvarez, 2006; Mandujano et al.,
2010).

Las flores de las cactaceas son sésiles, solitarias y generalmente actinomorfas, con algunas
excepciones en especies de los géneros Cleistocactus Lem., Hylocereus (A. Berger) Britton &
Rose, Schlumbergera Lem. y Selenicereus (A. Berger) Britton & Rose, que tienen flores
zigomorfas (Gibson y Nobel, 1986; Mandujano et al., 2010). La gran mayoria de las cactaceas
presentan flores hermafroditas y aproximadamente solo el 1.1% de las especies se han
reportado con flores unisexuales (Orozco-Arroyo et al., 2012; Sanchez y Vazquez-Santana,
2018). Los sistemas sexuales diferentes al hermafrodita reportados para la familia Cactaceae
son el dioico, ginodioico y trioico (Fleming et al., 1998; Rebman, 2001; Orozco, 2002; Pimienta-
Barrios y Del Castillo, 2002; Strittmatter et al., 2002; Sanchez, 2007; Orozco-Arroyo et al., 2012;
Herndndez-Cruz et al., 2018, 2019). Como consecuencia del dioicismo, las especies que
presentan este sistema sexual necesitan de vectores que transporten el polen de un individuo
masculino al estigma de un individuo femenino (Bawa, 1980).

Debido a que la mayoria de las plantas son incapaces de transportar sus gametos han
desarrollado adaptaciones que les permiten dispersar el polen por medio de vectores abidticos
y bidticos (Dominguez y Pérez, 2013). En cuanto a los vectores bioticos, las interacciones
generadas son mutualistas, ya que ambas partes se benefician. Las plantas ofrecen recursos

como néctar, polen, fragancias o resinas a los animales que dispersan el polen, ya que
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forrajean las flores de varios individuos para obtener los recursos (Bascompte y Jordano,
2014).

La polinizacién, en la gran mayoria de las cactaceas, se da por medio de animales, y de
acuerdo con la morfologia floral, se puede inferir cuales son sus potenciales polinizadores, lo
gue se denomina sindrome de polinizacién (Fenster et al., 2004). Los sindromes de
polinizacion se determinan bajo el supuesto de que la morfologia actual de las flores de una
determinada especie, se debe a las interacciones que han tenido a lo largo de la historia
evolutiva con sus polinizadores (Pimienta-Barrios y Del Castillo, 2002; Dominguez y Pérez,
2013). A grandes rasgos, en la familia Cactaceae se reconocen cuatro sindromes de
polinizacion, la melitofilia (por abejas; Johnson, 1992; Strong y Williamson, 2007), falenofilia
(por polillas; Mandujano et al., 2010), quiropterofilia (por murciélagos; Valiente-Banuet et al.,
1997; Badano y Schlumpberger, 2001; Fleming et al., 2009) y ornitofilia (por aves; Nassar et

al., 2001; Nassar y Ramirez, 2004).

Subfamilia Cactoideae

La subfamilia Cactoideae comprende aproximadamente 107 géneros, distribuidos en nueve
tribus (Anderson, 2001; Arias y Flores, 2013). Sus especies con flores sésiles, solitarias o rara
vez agrupadas, de color blanco, amarillo, naranja, rojo, morado o0 rosa, con simetria
actinomorfa, algunas con simetria zigomorfa (Gibson y Nobel, 1986; Arreola, 1997). La mayoria
de las flores en la subfamilia Cactoideae son hermafroditas (Arreola, 1997); sin embargo,
nueve especies de esta subfamilia presentan flores unisexuales, teniendo sistemas sexuales
diferentes al hermafrodita (Camacho-Veldzquez et al., 2016). Entre ellas, se encuentran varias
especies de Echinocereus, como E. coccineus Engelm., E. polyacanthus Engelm, E.
mombergerianus G. Frank y E. pacificus (Engelm.) Britton & Rose (Hoffman, 1992; Hernandez,

2011; Hernandez-Cruz et al., 2018), ademas de otras especies como Mammillaria dioica K.
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Brandegee (Sanchez y Vazquez-Santana, 2018) y Pachycereus pringlei (S. Watson) Britton &
Rose (Fleming et al., 1998).

Los sistemas sexuales se relacionan directamente con los sistemas de cruza, pues influyen
en la manera en que el polen viaja de un individuo a otro, de una flor a otra en un mismo
individuo o de las anteras al estigma de la misma flor (Richards, 1997). En la subfamilia
Cactoideae, hasta el momento se han reportado 83 especies que presentan sistemas de
entrecruza (Camacho-Veldzquez et al., 2016), como Stenocactus anfractuosus (Mart.) A.
Berger ex AW. Hill, Coryphantha cornifera (DC.) Lem. (Fuentes, 2012), Cleistocactus
baumannii (Lem.) Lem. y C. smaragdiflorus (F.A.C. Weber) Britton & Rose (Gorostiague y
Ortega-Baes, 2016), mientras que 38 especies presentan sistemas mixtos (con entrecruza y
autocruza; Camacho-Veladzquez et al., 2016), como Ariocarpus fissuratus (Engelm.) K. Schum.
(Martinez-Peralta et al., 2014a, 2014b), Echinocactus platyacanthus Link & Otto (Jiménez,
2008) y Wigginsia vorwerkiana (Werderm.) D.M. Porter (Chaves, 2000).

Los sistemas de cruza mixtos permiten a las plantas asegurar la reproduccion sexual en
ausencia o escasez de polinizadores; sin embargo, la autofecundacion causa la pérdida de
diversidad genética y a largo plazo depresiéon por endogamia (Kephart et al.,, 1999). La
depresion por endogamia afecta la germinacién, crecimiento y sobrevivencia de la
descendencia, ademas de tener un efecto negativo en la fertilidad (Charlesworth vy
Charlesworth, 1987).

Varias cactaceas hermafroditas presentan diversos mecanismos para reducir o evitar la
endogamia y promover la entrecruza, como son la hercogamia, la dicogamia y los sistemas de
incompatibilidad (Mandujano et al., 2010; Camacho-Velazquez et al., 2016). La hercogamia,
que es la separacién espacial de los verticilos sexuales, es un mecanismo muy comun entre

las cactaceas, por ejemplo, Echinocactus platyacanthus (Jiménez, 2008), Melocactus

6 Biologia reproductiva de Thelocactus leucacanthus ssp. schmollii (Cactaceae)



curvispinus Pfeiff. (Nassar et al., 2001), Pilosocereus moritzianus (Otto) Byles & G.D. Rowley
(Nassar et al., 1997), P. royenii (L.) Byles & G.D. Rowley (Rivera-Marchand y Ackerman, 2006)
y Wigginsia vorwerkiana (Chaves, 2000).

Aunque la dicogamia (separacion temporal de las funciones sexuales) es un mecanismo
poco estudiado en Cactaceae (Mandujano et al., 2010), se sabe que la protandria (dehiscencia
de las anteras antes de la receptividad del estigma) es mas comun que la protoginia (la
receptividad del estigma se presenta antes que las anteras sean dehiscentes). Algunos
ejemplos de especies que presentan dicogamia, especificamente protandria dentro de la
subfamilia Cactoideae son, Hylocereus sp., las anteras abren primero para exponer el polen y
el estigma es receptivo aproximadamente tres horas después de la dehiscencia de las anteras
(Pimienta-Barrios y Del Castillo, 2002), al igual que Pilosocereus royenii (Rivera-Marchand y
Ackerman, 2006), Echinocereus pentalophus (DC.) Rumpler (Reyes, 2019) y siete especies
del género Ariocarpus Scheidw. (Martinez-Peralta et al., 2014b).

Aunque la hercogamia y la dicogamia son mecanismos que promueven la entrecruza, no
impiden del todo la autofecundaciéon. Es por esto que generalmente estan asociados con
sistemas de incompatibilidad (Lloyd y Webb, 1986; Webb y Lloyd, 1986). En la subfamilia
Cactoideae, algunas especies que presentan hercogamia y sistemas de incompatibilidad son
siete del género Ariocarpus (Martinez-Peralta et al., 2014a, 2014b), Cleistocactus baumannii,
C. smaragdiflorus (Gorostiague y Ortega-Baes, 2016), Coryphantha cornifera, Stenocactus
anfractuosus (Fuentes, 2012), Peniocereus greggii (Engelm.) Britton & Rose, P. striatus
(Brandegee) Buxb. (Raguso et al., 2003), Pilosocereus lanuginosus (L.) Byles & G.D. Rowley
(Nassar et al., 2003) y Stenocereus queretaroensis (F.A.C. Weber) Buxb. (Ibarra-Cerdefia et

al., 2005).
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Las especies que son autoincompatibles y que tienen un sistema de entrecruza estricto
dependen de polinizadores para asegurar la fecundacién y el éxito reproductivo (Richards, 1997;
Barrett, 2014). Los principales visitantes florales en Cactoideae son las abejas, avispas,
escarabajos, aves, hormigas, murciélagos, polillas y saltamontes (Mandujano et al., 2010). Las
cactaceas columnares son frecuentemente polinizadas por polillas y murciélagos, ya que
presentan flores grandes de antesis nocturna, producen grandes cantidades de polen y néctar
como recompensas florales (Mandujano et al., 2010), como Stenocereus griseus (Haw.) Buxb.,
Pilosocereus moritzianus (Nassar et al., 1997), Pachycereus pringlei y Carnegiea gigantea
(Engelm.) Britton & Rose (Fleming et al., 2001).

Las flores de antesis diurna son polinizadas principalmente por abejas. Estas flores son de
colores llamativos, aroma dulce, de formas complejas, con superficies de aterrizaje, y dan
como recompensa néctar, polen, resina o algun aroma (Dominguez y Pérez, 2013). Ejemplos
de especies con este sindrome son Astrophytum asterias (Zucc.) Lem. (Martinez, 2007),
Echinocereus schmollii (Weing.) N.P. Taylor (Vazquez et al., 2016), Mammillaria grahamii
Engelm. (Bowers, 2002), asi como ciertas especies de los géneros Ariocarpus (Martinez-
Peralta y Mandujano, 2012; Martinez-Peralta et al., 2014a, 2014b), Echinocactus Link & Otto

(Jiménez, 2008) y Ferocactus Britton & Rose (Del Castillo, 1994).

Caracteristicas generales del género Thelocactus

El género Thelocactus Britton & Rose, contiene 12 especies (varias de ellas con dos o tres
subespecies) que se distribuyen entre el sur de Estados Unidos y el norte de Meéxico
(Anderson, 2001; Lodé, 2015). Son plantas de tallos simples, de globosos a cilindricos, con
podarios en disposicion espiralada, algunas veces son plantas cespitosas, ya que se propagan

asexualmente y los clones se quedan cerca de la planta madre. Poseen aréolas apicales,
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dimérficas con medio surco, de donde surgen las flores, las cuales son hermafroditas (Bravo-
Hollis y SGnchez-Mejorada, 1991; Fernandez, 2017).

Thelocactus leucacanthus (Zucc. ex Pfeiff.) Britton & Rose, es una especie que se distribuye
en Hidalgo y Querétaro, de la cual se han reconocido dos subespecies, T. leucacanthus ssp.
leucacanthus (Zucc. ex Pfeiff.) Britton & Rose y T. leucacanthus ssp. schmollii (Werdermann)
Mosco & Zanovello. La primera posee flores amarillas y se distribuye principalmente en Hidalgo
y T. leucacanthus ssp. schmollii tiene flores con tonos que van de violeta a carmin y se ha
reportado como microendémica de la zona arida de Querétaro (Anderson, 2001; Guzman et
al., 2003; Sanchez et al., 2008).

De acuerdo con Martinez-Ramos et al. (2017), T. leucacanthus ssp. schmollii produce flores
hermafroditas y hercbgamas, sugiriendo que se favorece la entrecruza y que probablemente
se necesitan polinizadores para la formacion de frutos.

Actualmente, la especie T. leucacanthus esta incluida con el resto de las cactaceas en el
Apéndice Il de la CITES (2017) y la subespecie T. leucacanthus ssp. leucacanthus esta incluida
como una especie bajo proteccion especial (Pr) en la NOM-059 (SEMARNAT, 2010). Sin
embargo, especificamente T. leucacanthus ssp. schmollii, el taxdn de estudio de la presente
investigacion no se encuentra bajo ninguna categoria de proteccion (SEMARNAT, 2010;
CITES, 2017; Gémez-Hinostrosa et al., 2017). Por lo que es esencial generar informacién
sobre las diferentes estrategias reproductivas de este taxdn que le ayudan a sobrevivir y a
mantener sus poblaciones, lo cual ayudaria en la propuesta de estrategias de propagacion y
conservacion a futuro, asi como para reevaluar el estatus de conservacion de este taxon en
futuras revisiones de la IUCN, CITES y la NOM-059-SEMARNAT. Por esta razon en el presente
estudio se abordan diversos aspectos de la biologia reproductiva de T. leucacanthus ssp.

schmollii.
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OBJETIVOS

Objetivo general

Conocer algunos aspectos de la biologia reproductiva de Thelocactus leucacanthus ssp.

schmollii.

Objetivos particulares

e Conocer la biologia floral de T. leucacanthus ssp. schmollii, determinando la duracién
de la antesis, la dehiscencia de las anteras y la receptividad del estigma.

e Evaluar si las flores de T. leucacanthus ssp. schmollii presentan hercogamia y/o
dicogamia.

e Determinar los sistemas de cruza que presenta T. leucacanthus ssp. schmollii.

e Determinar si presenta un sistema de incompatibilidad.

¢ Identificar los polinizadores potenciales y determinar el tipo de recompensa floral que

reciben.
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MATERIALES Y METODOS

Poblacién de estudio

La poblacién estudiada de Thelocactus leucacanthus ssp. schmolli se encuentra en el
municipio de Pefiamiller, Querétaro (Fig. 1), ubicada en las coordenadas 21°01'25.4"N
99°44'42.2"W. El tipo de vegetacién predominante de la localidad es el matorral xer6filo, donde
se encuentran especies como: Larrea tridentata (DC.) Coville, Fouquieria sp. Kunth, Bursera
sp. Jacq. ex L., Myrtillocactus geometrizans (Mart. ex Pfeiff.) Console, Cylindropuntia imbricata
(Haw.) F.M. Knuth, C. leptocaulis (DC.) F.M. Knuth, Lophophora diffusa (Croizat) Bravo y
Coryphantha sp. (Engelm.) Lem.; el clima predominante es semiseco-semicalido (BS1h), con

temperatura media anual de 19.6 °C y precipitacion media anual de 334.9 mm (INEGI, 2017).

Figura 1. Vista panoramica del sitio de estudio de Thelocactus leucacanthus ssp. schmollii en el
municipio de Pefiamiller, Querétaro, México.

Especie de estudio

Thelocactus leucacanthus ssp. schmollii tiene tallos ovoides o cortamente cilindricos, de color

verde grisaceo y de hasta 15 cm de altura y 8 cm de diametro. Presenta podarios dispuestos
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en alrededor de 12 costillas (Fig. 2A) y tiene nectarios extraflorales. Su forma de crecimiento
puede ser simple o cespitosa. Las flores son de color violeta carmin y los l6bulos del estigma
son de color amarillento (Bravo-Hollis y Sdnchez-Mejorada, 1991; Anderson, 2001; Fig. 2B).
La floracion comienza en marzo y termina en noviembre, presenta dos picos de floracién, uno
grande en mayo-junio y otro en agosto-septiembre (Fernandez, 2017); aunque durante el
estudio se encontré un pico en mayo; el resto del afio la floracién fue irregular. Durante la
floracién de T. leucacanthus ssp. schmollii se observé que Coryphantha sp. coincidié en

floracion en la visita de agosto. La distribucién de los individuos de T. leucacanthus ssp.

schmollii se presenta en parches.

5

Figura 2. Thelocactus leucacanthus ssp. schmollii en su habitat. A. Forma de crecimiento
cespitosa mostrando los tallos reproductivos. B. Flor en antesis mostrando las anteras dehiscentes, los
I6bulos del estigma extendidos y los tépalos brillantes.

Biologia floral y sistema de apareamiento

Para determinar el sistema de apareamiento, se realizé la morfometria floral en 30 flores
colectadas en antesis de diferentes individuos, las cuales se fijaron en FAA (formaldehido -
acido acético - etanol - agua). Posteriormente, se decant6 el FAA y se hicieron tres lavados
con agua corriente y se deshidrataron en una serie de soluciones de etanol en concentraciones
graduales (30%, 50%, 70%, y 70% nuevamente) durante 30 minutos cada uno. Después de
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24 horas se cambio el etanol al 70% por nueva solucion a la misma concentracion, donde se
almacenaron para su posterior medicion (Marquez et al., 2016).

Mas tarde, se midié la longitud total de la flor, del estilo (la parte superior del estilo
corresponde a la zona de insercion del estigma), de los estambres cortos y largos, el diametro
y la longitud de la camara ovarica (Fig. 3B) con un vernier digital. También se cont6 el nimero
de estambres, el nUmero de I6bulos estigméaticos y el nUmero de 6vulos por ovario.

Se realizaron observaciones sobre la duracion de la antesis en varios parches florales,
aproximadamente desde las 9:00 horas hasta las 16:00 horas, durante tres dias consecutivos
en julio de 2018. Se midi6 la apertura floral cada hora con un vernier digital (Fig. 3A). También
se observo y determind la hora de la dehiscencia de las anteras. Se midio la receptividad del
estigma con peréxido de hidrogeno cada hora, desde el inicio de la antesis, observando y
anotando sus cambios y la hora de maxima apertura de los l6bulos estigmaticos. También se
realizd una regresion lineal de la longitud de las flores comparada con el nimero de 6vulos en
el programa Graphpad Prism 7.0.

Para evaluar la hercogamia se utilizaron los datos obtenidos de la morfometria floral;
determinando si la longitud (altura) de los estambres y el estilo (considerando que en su parte
apical esta inserto el estigma) eran significativamente diferentes entre si con una pruebat de

student pareada, realizada en el programa Graphpad Prism 7.0.
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Figura 3. Atributos florales evaluados para determinar el sistema de apareamiento de
Thelocactus leucacanthus ssp. schmollii. A. Medicion de apertura floral. B. Medidas para determinar
la hercogamia y morfometria floral. 1. Longitud total de la flor. 2. Longitud del estilo. 3. Longitud de los
estambres cortos. 4. Longitud de los estambres largos. 5. Longitud de la camara ovérica. 6. Diametro
de la cAmara ovarica.

Para determinar el sistema de apareamiento se utilizé el indice de entrecruza, que es la
suma de tres valores asignados a ciertos rasgos florales de acuerdo a Cruden (1977). EI O
indica cleistogamia, el 1 autogamia obligada, el 2 autogamia facultativa, el 3 xenogamia
facultativa y el 4 xenogamia obligada. Para obtener el valor del indice de entrecruza, los rasgos
gue se evaluan son el didmetro de la corola y la presencia de dicogamia y hercogamia. El valor
asignado para el didmetro de las corola se divide en cuatro clases: menosde 1 mm=0;1a 2
mm=1;2a6 mm=2ymas de 6 mm = 3. La homogamia (cuando el estigma es receptivo al
mismo tiempo de la dehiscencia de las anteras) y protoginia se les asigna un valor de O,

mientras que a la protandria se le asigna el valor de 1. Por ultimo, a la presencia de hercogamia

se le asigna el valor de 1 (Cruden, 1977).

Determinacion del sistema de cruza

Con el fin de determinar el sistema de cruza que presenta T. leucacanthus ssp. schmollii en
mayo de 2018 se marcaron con etiquetas varios individuos en floracién de diferentes parches
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(por si fueran clones) y se realizaron los siguientes tratamientos de polinizacion (n variable por
tratamiento) segun Dafni (1992):

Control (n = 30). Se recolectaron frutos producidos por polinizacion abierta (sin
manipulacion).

Entrecruza manual (n = 29). Se emascularon botones y en la antesis se les deposité una
mezcla de polen de flores recién abiertas de al menos ocho individuos de diferentes parches y
se cubrieron con una bolsa de organza.

Autocruza manual (n = 24). Se embolsaron botones y cuando abrieron las flores, se
deposité polen de esta misma flor sobre el estigma receptivo (aproximadamente a las 12:30
horas, cuando los I6bulos del estigma estaban completamente extendidos) y se volvieron a
cubrir inmediatamente.

Autocruza natural (n = 15). Los botones florales sin emascular se cubrieron con una bolsa
de organza sin remover anteras.

Apomixis (n = 6). Se emascularon botones y se cubrieron inmediatamente sin ser
polinizadas.

Para colocar el polen en el estigma correspondiente a cada tratamiento se utilizaron pinzas
de punta fina. Posteriormente, las flores se cubrieron con bolsas de organza para evitar la
entrada de polen ajeno. Se dejaron transcurrir aproximadamente 45 dias para que se formaran
los frutos. Posteriormente, se colectaron los frutos y se conté el nUmero de semillas producidas
por fruto en cada tratamiento, excluyendo las semillas colapsadas.

Los resultados presentados son el promedio con su respectiva desviacion estandar. Para
comparar entre los tratamientos que produjeron semillas se aplico la prueba de normalidad
Shapiro-Wilk y posteriormente una prueba U de Mann-Whitney. Todos los analisis se realizaron

con el programa Graphpad Prism 7.0.
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Tasa de entrecruza

La tasa de entrecruza (te) se estimé a partir del nimero de semillas producidas en los
tratamientos de autocruza manual y entrecruza manual, usando la ecuacion: te = Wx/ (Wx+Ws),
donde Ws es el resultado de la autocruza y Wx el de la entrecruza. Los valores de la tasa de
entrecruza van de 0 a 1, donde 0 equivale a una especie con autocruza estricta, 1 a una
especie Unicamente con entrecruza y 0.5 a una especie con sistema mixto (Mandujano et al.,

2010).

Crecimiento de tubos polinicos como indicador de la presencia/ausencia de un sistema
de incompatibilidad

Con el fin de indagar sobre el sistema de autoincompatibilidad de la especie de estudio se
rehidrataron flores y frutos secos de los tratamientos de autopolinizacion manual y entrecruza.
Posteriormente se disectaron los tépalos para dejar el estilo, el estigma y una seccion del
ovario (pistilo) y se colocaron en bisulfito de sodio (NaHSOs) durante una hora para ablandar
el tejido. En seguida se colocaron en azul de anilina 1% durante toda la noche con el fin de
tefir la pared de calosa de los tubos polinicos. Finalmente se realiz6 un squash del pistilo de
ambos tratamientos y se tomaron fotomicrografias con un microscopio de fluorescencia con

filtro de excitacion para calosa (Marquez et al., 2016).

Visitantes florales

Los visitantes florales fueron observados en el sitio de estudio en cuatro parches florales
elegidos al azar, los cuales tenian una gran concentracion de plantas en floracion. Se
observaron todas las flores posibles de cada parche (aproximadamente 50 flores) cinco dias
en los meses de mayo, junio y octubre de 2018. Se registraron las visitas en 10 minutos de

observacion por 20 minutos de descanso. Estas se hicieron de las 10:00 horas a las 15:00
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horas (ya que previas observaciones mostraron que las flores comienzan a cerrar a las 14:00
horas) (Ne’Eman et al., 2010).

Los visitantes fueron identificados con ayuda de guias de campo y claves dicotbmicas
(Ayala, 1988; Mackay y Mackay, 1989; White, 1998; Michener, 2007). Ademas, se registré su
comportamiento, el promedio de visitas por flor, por tipo de visitante y la carga de polen
conespecifico que llevaban en el cuerpo. Del comportamiento, se anoto el verticilo que
visitaban primero, si se posaban sobre ambos verticilos sexuales, o si no lo hacian. Para
determinar la carga de polen en el cuerpo, los visitantes se colectaron en camaras letales de
etanol al 70% y posteriormente se agitaron en el vortex para desprender el polen de sus
cuerpos. Posteriormente, los tubos se centrifugaron a 14,000 rpm durante 10 minutos. Se
elimind el sobrenadante y se afiadieron 100 ul de agua con detergente para disminuir la tension
superficial. De esta solucion se contaron los granos de polen en una muestra de 10 pl, por
duplicado y se calculd el promedio, el cual se multiplicé por 10 (considerando que la muestra
total fue de 100 pl) para cuantificar el nUmero de granos de polen conespecificos que los
visitantes llevaban en el cuerpo. Para cerciorarse de que los granos de polen eran de la especie
de estudio, se observo polen tomado directamente de las flores previamente colectadas y se
compard con el que portaban los visitantes (Ne’Eman et al., 2010).

Para evaluar la efectividad de los visitantes florales se tomaron en cuenta las diferentes
observaciones del niamero de visitas por flor, los toques que hacian al estigma y/o anterasy la
carga de polen conespecifico que llevaban en el cuerpo.

Para establecer los intervalos de manera equitativa y asignar los puntos de las categorias
de: visitas por flor por hora y de carga de polen, se realizaron tablas de intervalos con cinco

categorias cada una en el programa Microsoft Excel, versién 16.16.16. Los intervalos se
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calcularon con base en los promedios de los datos obtenidos de las categorias de nimero de
visitas (n = 11) y de la carga de polen (n = 11) por tipo de visitante.

En cuanto al numero de visitas se tomé en cuenta el promedio de visitas por flor por hora
(v/f/n) de cada visitante. Se determiné la n, el nimero de clases, el valor maximo y el minimo
de los datos; el rango se calculé restando el valor minimo al valor maximo; por ultimo, el tamafio
del intervalo se calcul6 dividiendo el rango entre el nUmero de clases deseado (cinco). El primer
intervalo se delimité tomando el valor minimo para el limite inferior y se le sumé el tamafio del
intervalo para el limite superior. Para los intervalos subsecuentes, se tomé el valor del limite
superior del intervalo anterior como limite inferior y asi sucesivamente hasta tener los cinco
intervalos (Gorgas et al., 2011; Tabla 1).

Para la carga de polen se utilizé el promedio de granos de polen que llevaban en todo el
cuerpo por visitante y se siguidé el mismo procedimiento (Gorgas et al., 2011; Tabla 1). El
namero de visitantes a los que se contd el polen de cada morfoespecie fue el siguiente:
Lasioglossum sp. (subgénero Dialictus) (n = 9), Augochlora sp. (n = 1). Agapostemon sp. (n =
1). Exomalopsis sp. (n = 5), Diadasia sp. (n = 1), Ceratina sp. (n = 1), Ashmeadiella sp. (n = 3),
Dianthidium sp. (n = 1). Pseudopanurgus sp. (n = 8), Monomorium sp. (n = 1) y Trichochrous
sp. (n = 8).

Ademas, se asignd un valor a cada rasgo evaluado para cuantificar la efectividad de los
visitantes florales. Se le sumaron maximo cuatro puntos de acuerdo con las visitas que hacian
por flor por hora, maximo cuatro puntos de acuerdo con la carga de polen que tenian en sus
cuerpos, se agrego un punto si el visitante tocaba las anteras y por altimo, otro punto si tocaba

el estigma, sumando un maximo de 10 puntos (Tabla 2).
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De acuerdo con el puntaje obtenido, se le asigno una categoria a los visitantes. EI 0 como
visitantes casuales o florivoros, del 1 al 5 visitantes frecuentes, y del 6 al 10 como potenciales

polinizadores.

Tabla 1. Tablas de intervalos utilizadas para establecer los puntajes de evaluacion de los
visitantes florales de Thelocactus leucacanthus ssp. schmollii en una poblacion de Pefiamiller,
Querétaro. Se muestran los valores de n por categoria, el niumero de clases (Num. clases), el valor
maximo (Max), minimo (Min), el rango, el tamafio del intervalo, el nimero de clases con su respectivo
limite inferior (Lim inferior) y superior (Lim. superior).

NUMERO DE VISITAS

n 11 NUam. clases Lim. inferior Lim. superior
Num. clases 5 1 0.29 1.09
Max 4.24 2 1.09 1.89
Min 0.29 3 1.89 2.69
Rango 3.95 4 2.69 3.49
Tamafio 0.79 5 3.49 4.29
intervalo

[ e
CARGA POLEN

n 11 NUm. clases Lim inferior Lim superior
NUm. clases 5 1 0 502
Max 2510 2 502 1004
Min 0 3 1004 1506
Rango 2510 4 1506 2008
Tamario 502 5 2008 2510
intervalo

Tabla 2. Atributos evaluados para determinar la efectividad de los visitantes florales de
Thelocactus leucacanthus ssp. schmollii en una poblaciéon de Pefiamiller, Querétaro. Se indican
como rasgos la presencia/ausencia y un valor arbitrario (puntos del 0 al 4, siendo el 4 el més alto y el
0 para ausencia de un atributo).

Numero de Puntos | Carga polen Puntos | Tocan Puntos | Tocan Puntos
visitas anteras estigma
<1.09 0 <502 0 Si 1 Si 1
1.09-1.89 1 502 - 1004 1 No 0 No 0
1.89 - 2.69 2 1004 - 1506 2
2.69 - 3.49 3 1506 - 2008 3
> 3.49 4 > 2008 4
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Recompensas florales

Para determinar la cantidad y concentracion de néctar se utilizaron capilares de vidrio de 10
uL y un refractometro. Las flores se embolsaron para evitar que el néctar fuera consumido por
los visitantes. Ademas, se analizo la morfo-anatomia del nectario floral para corroborar la
produccion de néctar. Las flores fijadas en FAA y deshidratadas hasta etanol 70% se
disectaron para analizar el nectario, tanto longitudinal como transversalmente. Algunas de las
muestras del nectario se procesaron para su observacion en el microscopio electrénico de
barrido (MEB) y otras se incluyeron en Paraplaste. Para el andlisis histologico, las secciones
obtenidas del nectario incluido en Paraplaste se tifieron con safranina-verde rapido. Asimismo,
se realizaron diferentes pruebas histoquimicas al tejido nectarial, la de lugol para detectar
almidon, Rojo “O” de aceite para lipidos, Acido Peryddico-Reactivo de Schiff (APS) para
polisacaridos insolubles y Azul Negro de Naftol para proteinas. Ademas se realiz6 una tincion
doble de Azul Negro de Naftol y APS para proteinas y polisacaridos insolubles respectivamente

(Marquez et al., 2016).
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RESULTADOS

Morfologia floral

Las flores de T. leucacanthus ssp. schmollii son actinomorfas, perfectas y con tépalos de color
rosa brillante, los externos menos coloridos que los internos. Tienen en promedio una longitud
total de 36.04 +4.02 mm y un diametro de 51.21 £ 11.67 mm en el punto maximo de la antesis.
La longitud del estilo es de 14.44 mm = 1.69 mm, el nUmero de I6bulos estigméticos varié entre
6y 12, el diametro de la cAmara ovarica es de 3.47 £ 0.6 mm, mientras que la longitud es de
3.5+ 0.92 mm y el ndmero de 6vulos por flor estuvo en un intervalo de 42 a 203. Cabe
mencionar que el nimero de 6vulos estaba directamente relacionado con la longitud de la flor,
las flores mas pequefias tenian un menor niumero de o6vulos (Fig. 4). La longitud de los
estambres cortos es de 10.18 + 1.44 mm y la de los estambres largos de 14.8 + 1.82 mm y el

promedio del nimero de estambres fue de 746.87 + 241.6 (Tabla 3).

Regresion lineal
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Figura 4. Regresion lineal de la longitud de las flores comparado con el numero de 6vulos
presentes en las flores de Thelocactus leucacanthus ssp. schmollii en la poblaciéon de estudio
de Pefiamiller, Querétaro. Se grafica la longitud de las flores (mm) comparada con el nimero de
6vulos por flor. Hay una correlacion positiva entre ambos rasgos (Rz = 0.8604; p < 0.0001).
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Tabla 3. Morfometria floral en la poblacion de Thelocactus leucacanthus ssp. schmollii de la
localidad de Pefiamiller, Querétaro (n = 30) durante la etapa de floracion (mayo de 2018). Flores
fijadas en FAA y se midieron posteriormente en el laboratorio. Se muestran los resutados de la media
*+ la desviacion estandar (SD), asi como el minimo (Min) y maximo (Max) registrado de cada
caracteristica evaluada.

Caracteristica Media £ SD Min - Max
Longitud total (mm) 36.04 + 4.02 27.03 - 43.43
Didmetro de la flor en antesis (mm) 51.21 +11.67 25.1 - 82.47
Longitud del estilo (mm) 14.44 + 1.69 11.6-18.24
Numero de l6bulos estigmaticos 9.43+1.61 6-12
Didmetro de la camara ovarica (mm) 3.47+0.6 2.24 - 453
Longitud de la camara ovarica (mm) 3.5+£0.92 1.46 - 5.26
Numero de évulos por ovario 101.97 + 29.88 42 - 203
Longitud de estambres cortos (mm) 10.18+1.44 6.44 - 12.89
Longitud de estambres largos (mm) 14.8 £1.82 9.93-17.92
NuUmero de estambres 746.87 £ 241.6 419 - 1287

Biologia floral y sistema de apareamiento

La longevidad de las flores de T. leucacanthus ssp. schmollii es de un solo dia. La antesis
comienza alrededor de las 10:30 horas, la maxima apertura se da entre las 13:00 horas (n =
11) y las 14:00 horas (n = 13) y las flores comienzan a cerrar alrededor de las 14:00 (n = 10) a
15:00 horas (n = 9; Fig. 5).

Los I6bulos del estigma generalmente estan cerrados y permanecen erectos al comienzo
de la antesis (n = 23; Fig. 6A), aunque en algunas flores (n = 3) los I6bulos estaban ligeramente
extendidos (Fig. 6B). Aproximadamente tres horas después del comienzo de la antesis, los
I6bulos del estigma se extienden por completo (n = 17; Fig. 6C), aunque en algunas flores (n
= 8) los I6bulos seguian cerrados en este tiempo. Por tal motivo se propone que T.
leucacanthus ssp. schmollii presenta dicogamia, particularmente protandria incompleta, ya que
a pesar de que la dehiscencia de anteras es previa a la receptividad del estigma, estos eventos
se sobrelapan por corto tiempo (Lloyd y Webb, 1986), en este caso por dos horas de las cuatro

horas totales de antesis.
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Apertura floral
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Figura 5. Apertura floral a lo largo del dia de Thelocactus leucacanthus ssp. schmollii (n = 27)
en el sitio de estudio de Pefiamiller, Querétaro. Se muestra el diametro del perigonio de flores
durante la antesis. Los puntos representan el promedio del didmetro del perigonio + la desviacion
estandar en funcién de la hora del dia. La antesis comienza alrededor de las 10:30 horas y termina a
las 15:00 horas.
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Figura 6. Flores de diferentes individuos de Thelocactus leucacanthus ssp. schmollii en antesis
en el sitio de estudio de Pefiamiller, Querétaro: dehiscencia de las anteras y apertura del
estigma. A. Al inicio de la antesis las anteras son dehiscentes y los I6bulos del estigma estan cerrados
y son erectos (flor observada a las 11:18 horas). Barra = 20 mm. B. Estambres ligeramente
separandose de la cercania del estigma y los l6bulos del estigma ligeramente extendidos (flor
observada a las 11:30 horas). Barra = 20 mm. C. Tépalos, estambres y Iébulos estigmaticos
completamente extendidos (flor observada a las 12:48 horas). Barra = 30 mm.

De acuerdo con la prueba t de student pareada, la diferencia en la longitud de los estambres

largos y del estilo (la distancia que separa a las anteras y el estigma) no es significativa; (t =
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1.112; df = 29; p = 0.1375, Fig. 7). Lo que indica que la distancia que separa al estigma de las
anteras no es suficiente para evitar la autopolinizacion, por lo que, al menos en la poblacion

de estudio, T. leucacanthus ssp. schmollii no presenta hercogamia.

Hercogamia

Longitud (mm)
5

12-
10+
8- T
Estambres largos Estilo
Estructura floral

Figura 7. Comparacion entre longitud de estambres largos y estilo de las flores de Thelocactus
leucacanthus ssp. schmollii colectadas en el sitio de estudio en Pefiamiller, Querétaro en mayo
de 2018 (n = 30). Se grafica el promedio de la longitud mas la desviacién estandar en mm de la longitud
de los estambres largos y el estilo. La distancia que separa al estigma de las anteras no es significativa
(t=1.112; p = 0.1375; df = 29), por lo que no hay hercogamia.

Con base en la informacion anterior, se determiné el sistema de apareamiento con los
siguientes valores: como las flores tienen un didmetro mayor a 6 mm se le asigné el valor de
3, a la presencia de protandria 1 y a la ausencia de hercogamia 0, dando como resultado 4,
por lo tanto el indice de entrecruza para T. leucacanthus ssp. schmolli implica una xenogamia

obligada.
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Sistema de cruzay tasa de entrecruza

La formacion de frutos y semillas en la especie de estudio sélo ocurrié en los tratamientos
control y entrecruza manual (Tabla 4). No hubo diferencias significativas en el promedio de
semillas producidas entre los tratamientos control y entrecruza manual (U=355.5; p=0.1582;
Fig. 8).

En los tratamientos de autocruza manual y natural no hubo desarrollo de frutos ni de
semillas. Por otra parte, se pudo determinar que las semillas de la especie s6lo se producen
por reproduccion sexual, ya que tampoco se obtuvieron semillas por apomixis. Con base en
estos resultados, la especie estudiada posee un sistema de cruza por entrecruza. Por ultimo,
utilizando la férmula propuesta por Mandujano et al. (2010), la tasa de entrecruza para T.
leucacanthus ssp. schmollii fue de 1, lo que indica que esta especie presenta entrecruza

estricta.

Tabla 4. Numero de frutos y semillas formados por cada tratamiento de polinizacion que se
realizé en las flores de Thelocactus leucacanthus ssp. schmollii en el sitio de estudio de
Pefiamiller, Querétaro en mayo de 2018 (n total = 104). Se muestra el promedio de semillas formadas
por fruto formado * la desviacion estandar (SD).

Tratamiento n Frutos formados (%) Promedio de semillas
formadas por fruto £ SD
Control 30 30 (100%) 65.76 £ 25.42
Entrecruza manual 29 29 (100%) 61.52 +45.19
Autocruza manual 24 0 (0%) 0
Autocruza natural 15 0 (0%) 0
Apomixis 6 0 (0%) 0
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Figura 8. Comparacion del numero de semillas formadas en tratamientos de control y entrecruza
de Thelocactus leucacanthus ssp. schmollii en la poblacién del sitio de estudio en Pefiamiller,
Querétaro en mayo de 2018 (n control = 30; n entrecruza = 29). Se grafica el promedio de semillas
formadas por fruto formado mas la desviacién estandar (SD). No hubo diferencias significativas entre
los tratamientos (U = 355.5; p = 0.1582).

Crecimiento de tubos polinicos como indicador de la presencia/ausencia de un sistema
de incompatibilidad
Se comparé el crecimiento de tubos polinicos en los tratamientos de entrecruza manual y

autocruza manual. En ambos casos se observé que los granos de polen germinan en el
estigma (Fig. 9A, B) y los tubos de polinicos crecen por el estilo (Fig. 9C, D) hasta la base de
éste (Fig. 9D, F). Sin embargo, los resultados de las autopolinizaciones manuales no forman
frutos ni semillas, por lo que T. leucacanthus ssp. schmollii presenta un sistema de
incompatibilidad. No se analizé si los tubos polinicos entran a los 6vulos para efectuar la

fecundacion debido a la carencia de material.
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Entrecruza Autocruza

. .
Figura 9. Crecimiento de tubos polinicos en las flores deshidratadas y frutos formados de los
tratamientos de entrecruza y autocruza manual de Thelocactus leucacanthus ssp. schmollii de
la poblacién del sitio de estudio en Pefiamiller, Querétaro. A, C, E. Entrecruza manual. B, D, F.
Autocruza manual. Tanto en el tratamiento de entrecruza como el de autocruza manual se observa que
los tubos polinicos (flechas) crecen desde el estigma hasta la base del estilo. o, ovario; tp, tubos
polinicos; tc, tapones de calosa (puntas de flecha).
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Visitantes florales

Antes de la antesis se observaron hormigas del género Monomorium (subfamilia Myrmicinae)
buscando alrededor de los botones florales (Fig. 10A). Ademas, la mayor parte del tiempo de
observacion se detectaron escarabajos del género Trichochrous (familia Melyridae), éstos
entraban hasta la base del tubo floral. Se encontré uno de ellos con restos de tejido floral en
el aparato bucal al momento de disectar las flores (Fig. 10B). Sin embargo, ninguno de ellos

toca los verticilos sexuales, por lo que se descarta que sean polinizadores.

Figura 10. Visitantes florales de Thelocactus leucacanthus ssp. schmollii en la poblacién del
sitio de Pefiamiller, Querétaro en mayo, junio y octubre de 2018. A. Hormiga del género
Monomorium visitando botones florales. Barra = 20 mm. B. Escarabajo del género Trichochrous,
florivoro o nectarivoro. Barra = 1 mm.

Los visitantes mas frecuentes son abejas, pertenecientes a tres familias: Halictidae, Apidae,
Megachilidae y Andrenidae. En cuanto a su comportamiento, la mayoria de las veces
aterrizaban en el estigma y después forrajeaban las anteras y aunque no siempre lo hacian en
este orden, siempre tocaban alguno o ambos verticilos sexuales, un comportamiento atribuido
a los polinizadores. Las visitas eran mas frecuentes de las 12:00 a las 13:30 horas, antes y
después de este intervalo las visitas eran muy escasas. De la familia Halictidae se registraron
tres géneros (Lasioglossum, Augochlora y Agapostemon) y tres morfoespecies (Fig. 11A-C).
Del género Lasioglossum se identifico un subgénero, Dialictus (Fig. 11A). De la familia Apidae
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se encontraron tres morfoespecies pertenecientes a tres géneros (Exomalopsis, Diadasia y
Ceratina; Fig. 11D-F). De la familia Megachilidae se registraron dos géneros (Ashmeadiella y
Dianthidium) y dos morfoespecies (Fig. 11G-H). Por ultimo, de la familia Andrenidae se registro

una morfoespecie del género Pseudopanurgus (Fig. 111).

Figura 11. Abejas que visitan las flores de Thelocactus leucacanthus ssp. schmollii en la
poblacién del sitio de estudio en Pefiamiller, Querétaro en mayo, junio y octubre de 2018. A-C.
Familia Halictidae. D-F. Familia Apidae. G-H. Familia Megachilidae. |. Familia Andrenidae. A.
Lasioglossum sp. (subgénero Dialictus). B. Augochlora sp. C. Agapostemon sp. D. Exomalopsis sp. E.
Diadasia sp. F. Ceratina sp. G. Ashmeadiella sp. H. Dianthidium sp. |. Pseudopanurgus sp. Barras = 3
mm.

Los visitantes mas frecuentes son los del subgénero Dialictus del género Lasioglossum,
sus tasas de visitas son de alrededor de 4.2 visitas por flor por hora (v/f/h). Después le sigue
la morfoespecie del género Pseudopanurgus, con 2.6 v/f/lh y después la morfoespecie del
género Exomalopsis con 2.2 v/f/h. El resto de las morfoespecies tuvieron una tasa menor a 1
v/fih (Fig. 12).
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Figura 12. Observaciones de la tasa de visitas a las flores de Thelocactus leucacanthus ssp.
schmollii por cinco horas en cinco dias en la poblacion del sitio de Pefiamiller, Querétaro en
mayo, junio y octubre de 2018. Se grafica el nimero de visitas por flor por hora de cada tipo de
visitante. La tasa de Lasioglossum sp. (subgénero Dialictus) es la mas frecuente, seguida de
Pseudopanurgus sp. y Exomalopsis sp. El resto tuvo una tasa de visita menor a 1 v/f/h.

En cuanto a la carga de polen, las morfoespecies con mayor niumero de granos de polen
en el cuerpo fueron Lasioglossum sp. (subgénero Dialictus), lo que coincide con la alta
frecuencia de visitas a las flores, seguida de Diadasia sp., Pseudopanurgus sp. y Ceratina sp.
Aunque las visitas Diadasia sp. no fueron tan frecuentes, la carga de polen conespecifico en

su cuerpo se acerca mucho a la carga de Lasioglossum sp. (subgénero Dialictus; Fig. 13).

Después de estas cuatro morfoespecies, la carga de polen en el resto de los visitantes

disminuy6 a menos de la mitad de la carga de polen de Ceratina sp. La hormiga (Monomorium
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sp.) y el escarabajo (Trichochrous sp.) fueron los visitantes con menor carga de polen, con 10

granos de polen (Fig. 13).
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Figura 13. Carga de polen total de los visitantes florales de Thelocactus leucacanthus ssp.
schmollii colectados en lapoblacion del sitio de estudio en Pefiamiller, Querétaro en mayo, junio
y octubre de 2018. Se grafica el nimero de granos de polen estimados de los diferentes tipos de
visitantes portaban en el cuerpo. Las morfoespecies con mayor nimero de granos de polen en el cuerpo
fueron Lasioglossum sp. (subgénero Dialictus), seguida de Diadasia sp., Pseudopanurgus sp. y
Ceratina sp. En los visitantes restantes hubo una menor cantidad de granos de polen conespecificos.

Los visitantes con mayor actividad fueron las abejas, pues todas las morfoespecies tocaban
alguno o ambos verticilos sexuales. Ordenadas de mayor a menor efectividad de visitas,
primero se encuentran los polinizadores potenciales, que son las del género Lasioglossum
(subgénero Dialictus), seguidas de los géneros Pseudopanurgus y Diadasia, después siguen
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los visitantes frecuentes que son de los géneros Exomalopsis, Ceratina, Ashmeadiella,
Agapostemon, Dianthidium, y por ultimo la del género Augochlora. Los visitantes casuales o
florivoros fueron las hormigas del género Monomorium y los escarabajos del género
Trichochrous, pues ninguno tocaba los verticilos sexuales y tanto su tasa de visita como la

carga de polen en sus cuerpos fue muy baja (Tabla 5, Anexo ).

Recompensas florales

La cantidad de néctar que produce T. leucacanthus ssp. schmollii es muy pequefia para ser
cuantificada, ya que el capilar no alcanzaba a tomarlo de la flor. Sin embargo, ésta presenta
un nectario hipantial de forma anular y se localiza por debajo de la insercion de los filamentos
mas internos (Fig. 14A). En todo el anillo hay nectarostomas, los cuales son estomas que no
pueden regular su apertura y cierre (Fig. 14B) de acuerdo a Nicolson et al. (2007), y a través
de sus ostiolos se secreta el néctar producido por el parénquima secretor del nectario (Fig.
14C).

En los cortes histologicos longitudinales se observa que el nectario anular es muy delgado
(Fig. 15A). Debajo de la epidermis se encuentra el parénquima nectarifero, compuesto por
células secretoras de tamafio pequefio y con citoplasma denso, por debajo de estas células
se localiza el parénquima subnectarifero, que se distingue por poseer células mas grandes
gue el parénquima nectarifero y no son secretoras (Fig. 15B, C). A lo largo de la epidermis del

nectario se observan nectarostomas (Fig. 15D).
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Figura 14. Morfologia del nectario de Thelocactus leucacanthus ssp. schmollii en la poblacién
del sitio de estudio en Pefiamiller, Querétaro. A. Vista panoramica del nectario hipantial anular
(coloreado en amarillo), se encuentra por debajo de la insercién de los filamentos. B. Acercamiento al
nectario, se observan los nectarostomas (puntas de flecha). C. Restos de las secreciones del
nectarostoma (flecha). e, estilo; f, filamento; n, nectario.

En cuanto a las pruebas histoquimicas, la de Rojo “O” de aceite resulté positiva para lipidos
sélo en la cuticula (Fig. 16A, B) debido a los compuestos cerosos de ésta. La prueba de lugol
resultdé positiva tanto para el parénquima nectarifero y para algunas células del parénquima
subnectarifero, pero en menor cantidad. Se observa mayor concentracion de almidén en las
células secretoras (Fig. 16C, D). La prueba de Acido Peryédico-Reactivo de Schiff (APS)
muestra una gran concentracion de carbohidratos insolubles en el parénquima nectarifero, el
citoplasma se ve de color rosa intenso, en algunas células del parénquima subnectarifero

también se observan algunos polisacaridos insolubles (Fig. 16E, F).
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Figura 15. Anatomia del nectario de Thelocactus leucacanthus ssp. schmollii en la poblacién del
sitio de estudio en Pefiamiller, Querétaro. Cortes longitudinales (A, C, D) y transversal (B) del
nectario. A. Nectario (flechas) por debajo de la insercion de los filamentos, con haces vasculares
(cabezas de flechas) cercanos al nectario. B. Se observa el parénquima nectarifero y el parénquima
subnectarifero. C. Acercamiento al nectario, se observa el parénquima nectarifero y subnectarifero,
ademas de un haz vascular (cabeza de flecha). D. Acercamiento al parénquima nectarifero, se
observan las células secretoras pequefias con citoplasma denso y un estoma (flecha). cs, células
secretoras; e, estilo; f, filamento; pn, parénquima nectarifero; ps, parénquima subnectarifero; s, estoma.
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ario de Thelocactus leucacanthus ssp. schmollii en la
poblacion del sitio de estudio en Pefamiller, Querétaro. Cortes transversales (A-C, E) y
longitudinales (D, F). A, B. Prueba de Rojo “O”. Sélo la cuticula presenta lipidos (flechas). La cabeza
de flecha sefala un haz vascular. C, D. Prueba de lugol, fue positiva para almidén en el parénquima
nectarifero y en algunas células del parénquima subnectarifero. E, F. Prueba de APS, fue positiva para
polisacaridos insolubles en el parénquima nectarifero y en algunas células del parénquina
subnectarifero. cs, células secretoras; pn, parénquima nectarifero; ps, parénquima subnectarifero.
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También se observa una gran cantidad de proteinas en el parénquima nectarifero con la
prueba de Azul Negro de Naftol (Fig. 17A, B). Por ultimo, la prueba doble de Azul Negro de
Naftol y APS sali6 positiva para proteinas y polisacaridos insolubles respectivamente presentes

en el parénquima nectarifero (Fig. 17C, D).
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Figura 17. Pruebas histoquimicas del nectario de Thelocactus leucacanthus ssp. schmollii en la
poblacion del sitio de estudio en Pefiamiller, Querétaro (continuacion). Cortes transversales (A,
C) y longitudinales (B, D). A, B. Prueba de Azul Negro de Naftol, resulté positiva para proteinas en el
parénquima nectarifero; las cabezas de flecha sefialas haces vasculares asociados al nectario. C, D.
Prueba Azul Negro de Naftol — APS resultd positiva para proteinas y polisacaridos insolubles en el
nectario. pn, parénquima nectarifero; ps, parénquima subnectarifero.
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Observaciones sobre la fragmentacion del habitat por actividades antropogénicas

Durante las visitas al campo, se observo que a lo largo del tiempo (en un periodo de dos afios
de visitas) el habitat de esta poblacion se ha ido degradando por la actividad humana. Al inicio
del trabajo, se observaba mucha basura en el sitio. En el sitio de estudio también se encuentran
ejemplares de Lophophora diffusa, y se observaron personas que saqueaban estas plantas.
Con el paso del tiempo se encontraban menos ejemplares de L. diffusa. Aunado a esto, se
observé que los individuos de T. leucacanthus ssp. schmollii estaban en malas condiciones
por falta de agua debido a la erosién y actividades de limpia del terreno para otros fines, lo que
provoca que muchos de los ejemplares se encontraran desenterrados y algunos muertos. Al
terminar las visitas a la poblacion, se encontré una gran parte del sitio de estudio
completamente deforestada (Fig. 18), comparado con la primera visita en el 2018 (ver Fig. 1).
Lamentablemente, no se pudo cuantificar el nimero de plantas destruidas porque las utilizadas
para la biologia floral y demas experimentos no estaban marcadas, ni tampoco se hizo un

censo inicial.
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Figura 18. Panoramica del sitio de estudio de la poblacién de Thelocactus leucacanthus ssp.
schmollii en Pefamiller, Querétaro. En la dltima visita (agosto del 2019) el sitio se encontrd
deforestado.

S
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DISCUSION

Biologia floral y sistema de apareamiento

Aunque la duracion floral de uno o dos dias es tipico en Cactaceae (Mandujano et al., 2010),
en T. leucacanthus ssp. schmollii el ciclo floral es realmente corto y se restringe a unas cuantas
horas, por lo que su oportunidad para ser visitadas y polinizadas es muy corto y de alto riesgo,
debido a que presenta dicogamia incompleta y es autoincompatible, lo que limita ain mas el
namero de cruzas compatibles, disminuyendo la produccién de semillas. La longevidad floral
cercana a dos dias y una receptividad aproximadamente de tres horas después de la
dehiscencia de las anteras (protandria) ocurre también en Hylocereus sp. (Pimienta-Barrios y
Del Castillo, 2002), en Pilosocereus royenii (Rivera-Marchand y Ackerman, 2006), en siete
especies del género Ariocarpus (Martinez-Peralta et al., 2014b) y en Echinocereus
pentalophus (Reyes, 2019). En cambio, en otras cactaceas que no son polinizadas el primer
dia siguen abriendo dias consecutivos, como en Mammillaria grahamii (Bowers, 2002) y
Strombocactus disciformis (DC.) Britton & Rose (Camacho, tesis en revision). Ademas de la
falta de polinizacién, la longevidad floral también puede estar infuenciada por las condiciones
ambientales. Se ha visto que en Ariocarpus trigonus (F.A.C. Weber) K. Schum. la falta de
radiacion solar hace que la duracidén de la antesis sea mas corta y como consecuencia, las
flores son capaces abrir hasta un dia mas de lo usual (Martinez-Peralta y Mandujano, 2012).
De acuerdo con Ornduff (1969) y Cruden (1977), se pueden hacer predicciones sobre los
sistemas de cruza de una especie con base en su sistema de apareamiento, ellos proponen
gue las especies con sistemas de cruza por entrecruza presentan flores grandes (mayor a 6
mm) con hercogamia y dicogamia. En cuanto al sistema de apareamiento, el indice de
entrecruza dio un valor de 4 para T. leucacanthus ssp. schmollii indicando que es xendgama,

ya que el diametro de sus flores es mayor a 6 mm (es de 51.21 + 11.67 mm) y presenta
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protandria. Lo que indica segun los autores anteriores que el taxdn de estudio presenta un
sistema de entrecruza.

De acuerdo con dos estudios de T. leucacanthus ssp. schmollii de una localidad diferente
en Querétaro, las flores presentan hercogamia (Martinez-Ramos et al., 2017; Garcia, tesis en
revision), sin embargo, en la presente investigacion no se encontré una separaciéon espacial
entre el estigma y las anteras. La diferencia en los resultados disimiles del presente trabajo
con el de Garcia (tesis en revisibn) puede deberse a que cada poblacion presente

caracteristicas intrinsecas especificas que se ven reflejadas al estudiarlas.

Sistema de cruzay tasa de entrecruza

Los resultados obtenidos a partir de las polinizaciones controladas confirmaron lo predicho con
el sistema de apareamiento, ya que T. leucacanthus ssp. schmollii presenta un sistema de
cruza por entrecruza, ya que no formo6 semillas en los tratamientos de autopolinizacion. El
sistema de entrecruza se ha reportado en otras 83 especies de la subfamilia Cactoideae, como
en Stenocactus anfractuosus, Coryphantha cornifera (Fuentes, 2012), Cleistocactus baumannii
y C. smaragdiflorus (Gorostiague y Ortega-Baes, 2016).

Los valores de la tasa de entrecruza van de 0 a 1, donde O equivale a una especie con
autocruza estricta, 1 a una especie Unicamente con entrecruza y 0.5 a una especie con sistema
mixto (Barrett y Eckert, 1990; Barrett et al., 1996). Por lo tanto, el valor 1 que resulté de la
ecuacion indica que T. leucacanthus ssp. schmollii presenta entrecruza estricta. En efecto, ni
las autopolinizaciones ni la apomixis formaron semillas en esta especie. Con base en la
formacién de frutos solamente en los tratamientos control y de entrecruza, es claro que la
formacion de semillas en el grupo control se dio por polinizacién cruzada.

La prueba U de Mann-Whitney sefiala que no hubo diferencias significativas en la

produccion de semillas entre los tratamientos control y de entrecruza manual, lo que podria
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indicar que no hay una limitacion de polinizadores de la especie T. leucacanthus ssp. schmollii
en el sitio de estudio; sin embargo, hacen falta corroborarlo con un tratamiento de polen
suplementario, como el realizado en otras cactaceas (Martinez-Peralta y Mandujano, 2016).
Cuando se poliniza manualmente con polen de otro individuo, se espera que se sature el
estigma y por lo tanto todos o la mayoria de los 6vulos sean fecundados y los resultados
muestran que el total de semillas formadas en ambos tratamientos son similares.

En otras especies de plantas se ha observado que una buena carga de polen en el estigma
(carga estigmatica) puede aumentar el nimero de semillas producidas, porque la presencia de
mas polen conespecifico incrementa la posibilidad de competencia entre los granos de polen,
que se traduce en la produccion de un mayor numero de semillas (Snow, 1986; Bertin, 1990;
Mitchell, 1997). Al no haber diferencias significativas en el analisis del presente estudio, se
infiere que es posible que los polinizadores si transfieren el polen entre individuos de manera
eficaz al compararlo con una carga de polen Unica. Por lo tanto, los polinizadores son cruciales
en la polinizacion cruzada, pues depositan grandes cantidades de polen conespecifico en el
estigma, el suficiente para desarrollar un nimero de semillas equivalente al de la entrecruza
manual, en donde se satura el estigma. Por lo tanto, la especie necesita polinizadores para
reproducirse por la via sexual, pero en el caso de la especie estudiada, el color magenta, tan
llamativo y brillante y el efecto contrastante con el palido color del sustrato y el verde de los
tallos, realmente resulta en que las flores de T. leucacanthus ssp. schmollii no pueden pasar
desapercibidas para los polinizadores.

Las poblaciones que presentan entrecruza se ven favorecidas al tener mayor variabilidad
genética, evitando o disminuyendo la depresion por endogamia. La depresion por endogamia
se expresa como la reduccién en la viabilidad y/o fertilidad de la descendencia producida por

autogamia, ya que aumenta la homocigosidad (Charlesworth y Charlesworth, 1987). Es posible
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que por esta razon, la poblacion T. leucacanthus ssp. schmollii estudiada, se vea beneficiada
por presentar un sistema de entrecruza estricto, ya que se propicia la diversidad de la
poblacién, su supervivencia y reproduccion sexual y, por lo tanto, que la poblacién pueda
enfrentarse a cambios ambientales (Eguiarte et al., 1992).

Por otra parte, en un estudio que fue desarrollado por Garcia (tesis en revision), en otra
poblacién de T. leucacanthus ssp. schmollii, se encontré que es hercogamica y presenta un
sistema de cruza mixto, ya que hubo formaciéon de semillas por autogamia. Esa la localidad,
denominada Agua del Angel en Pefiamiller, Querétaro, se encuentra aproximadamente a una
distancia de 7.84 km en linea recta de la poblacion del presente estudio (Fig. 19). Estas
diferencias se deben a que las especies en diferentes poblaciones se comportan de manera
diferente y puede ser una prueba de que en la poblacion estudiada por Garcia (tesis en

revision) algunos individuos estén perdiendo el sistema de incompatibilidad.

w2 Agua del Angel

4

Extoraz

Sitio del presente estudio

Medir la distancia

Haz clic en el mapa para ampliar la ruta -

Distancia total: 7,84 km (4,87 mi)

Figura 19. Localizacién de dos poblaciones de Thelocactus leucacanthus ssp. schmollii en el
estado de Querataro. A la izquierda la poblacion Agua del Angel estudiada por Garcia (tesis en
revision) y a la derecha la poblacion del presente estudio. Ambas poblaciones se encuentran separadas
por una distancia de aproximadamente 7.84 km en linea recta (tomado de Google Maps, consultado el
15 de noviembre de 2019).
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Sistema de autoincompatibilidad

La nula formacién de frutos y semillas provenientes de los tratamientos de autocruza tanto
natural como manual, sugiere que la especie posee un sistema genético de
autoincompatibilidad, o bien, se debe a algiun evento post-fecundacién, como el aborto del
embrién (Ornduff, 1969).

La autoincompatibilidad ha sido poco estudiada en las cactaceas, pero en ciertos estudios
se reporta que algunas especies de la subfamilia Cactoideae presentan sistemas de
autoincompatibilidad gametofitica (aquella en la cual los granos de polen germinan en el
estigma y los tubos polinicos logran crecer hasta el estilo, donde su crecimiento es bloqueado;
De Nettancourt, 1977). Este tipo de incompatibilidad ha sido reportado en algunas especies
del género Schlumbergera, Hatiora (Boyle, 1997, 2003) y Echinopsis chamaecereus H.
Friedrich & Glaetzle (Boyle e ldnurm, 2000); sin embargo faltan estudios que informen sobre
la gran mayoria de las cactaceas.

A pesar de que los tubos polinicos de T. leucacanthus ssp. schmollii llegan hasta la base
del estilo en el tratamiento de autocruza, no se forman semillas, por lo que no presenta un
sistema de autoincompatibilidad gametofitico como se ha reportado en otras especies de la
subfamilia Cactoideae (Boyle 1997, 2003; Boyle e Idnurm, 2000). En los sistemas de
incompatibildad gametofiticos de Solananaceae, Rosaceae y Plantaginaceae el crecimiento
de los tubos polinicos se detiene en el estilo (De Nettancourt, 1977; Avila-Castafieda y Cruz-
Garcia, 2011; Jiménez-Duran y Cruz-Garcia, 2011). Es posible que el crecimiento de los tubos
polinicos siga hasta llegar al ovario y se inhiba el crecimiento ahi, lo que se conoce como
incompatibilidad ovarica o tardia (Seavey y Bawa, 1986). La inhibicion ovarica se ha observado

en Hylocereus polyrhizus (F.A.C. Weber) Britton & Rose (Lichtenzveig et al.,, 2000) y
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Strombocactus disciformis ssp. disciformis y S. disciformis ssp. corregidorae (Camacho, tesis
en revision).

Otro posible mecanismo es el de rechazo post-cigético que se da después de la aparente
doble fecundacién normal (Ornduff, 1969). El rechazo se da por aborcién del évulo en etapa
de cigoto y después de la primera division del nucleo del endospermo. Se ha observado que
el rechazo se da por incompatibilidad entre los tubos polinicos propios y el 6vulo, mas que por
la falta de capacidad del embrion y endospermo de continuar su desarrollo (Sears, 1937;

Seavey y Bawa, 1986); sin embargo esto no ha sido abordado en Cactaceae.

Visitantes florales

Con base en su comportamiento, las hormigas (Monomorium sp.) no son polinizadores porque
casi no visitan flores abiertas y cuando lo hacen no tocan los verticilos sexuales. Es posible
que los escarabajos (Trichochrous sp.) sélo sean florivoros, pues sélo entran al tubo floral, sin
tocar los verticilos sexuales y se alimentan de los tejidos del fondo del tubo floral o hipantio.
Algunos trabajos han reportan que escarabajos del género Trichochrous son polinivoros y que
buscan refugio en las flores de especies como Echinocereus pentalophus (Reyes, 2019) y
Lophophora diffusa (Brisefio, 2016).

Las abejas son los potenciales polinizadores de T. leucacanthus ssp. schmollii, pues se
observa mucho polen en sus estructuras colectoras (escopas, corbiculas, etc.). Ademas, con
base en su comportamiento, favorecen la entrecruza, pues la mayoria de las veces aterrizan
en el estigma, después forrajean las anteras y se van a otra planta, transfiriendo asi el polen
entre individuos. De acuerdo con los rasgos evaluados, Lasioglossum sp. (subgénero Dialictus)
es una de las abejas polinizadoras con mayor efectividad en sus visitas en el sitio de estudio,
seguidas de Pseudopanurgus sp. y Diadasia sp. Aunque las visitas de otros géneros de abejas

no pueden ser descartados, ya que existen muchos factores que influyen en la polinizacion,
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gue en este estudio no se tomaron en cuenta, como la temporada, la cantidad de recompensa,
etc. (Golubov et al., 2010; Ne’Eman et al., 2010), por lo que se necesitan estudios mas
especificos que se centren en observaciones mas detalladas a lo largo del tiempo de los
visitantes florales. Aunado a esto, el método para la evaluacion de la efectividad de los
visitantes solo puede ser tomado como una propuesta debido al pequefio tamafio de la muestra
para realizar los intervalos. Por otra parte, se necesitan hacer estudios con otras especies y
muchas repeticiones para poder afirmar que es un criterio confiable para determinar la
efectividad de los visitantes florales.

En varias especies de Cactoideae se ha reportado que las abejas son polinizadoras
importantes, como en Astrophytum asterias (Martinez, 2007), Echinocereus schmollii (Vazquez
et al., 2016), Echinocereus pentalophus (Reyes, 2019), Mammillaria grahamii (Bowers, 2002),
Lophophora diffusa (Brisefio, 2016), asi como ciertas especies de los géneros Ariocarpus
(Martinez-Peralta y Mandujano, 2012; Martinez, 2014; Martinez-Peralta et al., 2014a, 2014b),

Echinocactus (Jiménez, 2008) y Ferocactus (Del Castillo, 1994).

Recompensas florales

Con base en las pruebas histoquimicas el nectario de T. leucacanthus ssp. schmollii no
produce lipidos como recompensa, pero si produce néctar, pues tiene mucha actividad
metabdlica, detectada por la gran cantidad de proteinas presente en el parénquima nectarifero.
El almidon es la fuente del néctar, pues es un almacén de carbohidratos (polisacaridos
insolubles). Se ha visto que la tasa de secrecion esta relacionada con la presencia de almidon.
Al haber un almacén de almidén, la tasa de secrecién es mas rapida que si se produjeran los
carbohidratos directamente por fotosintesis (Nicolson et al., 2007). Se ha observado que la
secrecion por nectarostomas es comun en la familia Cactaceae (Fuentes, 2004; Almeida et al.,

2013; Gudifio et al., 2015; Gudifio et al., 2018; Camacho-Velazquez et al., 2019).
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El volumen de néctar que produce T. leucacanthus ssp. schmollii es muy poco como para
ser cuantificado, sin embargo, al observar los nectarostomas en microscopio electronico de
barrido se detectaron secreciones a través del ostidlo y sobre la epidermis del nectario. Otras
especies de la misma subfamilia Catoideae también producen poco néctar, como Melocactus
andinus R. Gruber ex N.P. Taylor y M. schatzli W. Till & R. Gruber (5.3 ul y 4.4 pul
respectivamente; Nassar et al., 2007). En otras especies no es cuantificable, como en
Lophophora diffusa (Brisefio, 2016) y en Strombocactus disciformis (Camacho-Veladzquez et
al., 2019).

Por otra parte, los Unicos visitantes florales que llegan hasta la zona del nectario son los
coleodpteros (Trichochrous), pues las abejas soélo forrajean las anteras para obtener polen. Esto
aunado a la gran cantidad de anteras que presenta el taxdn, indica que la principal recompensa

para los polinizadores es el polen, aunque también ofrecen néctar.

Fragmentacion del habitat por actividades antropogénicas

La degradacién del habitat, la sobreexplotacion de recursos y el cambio climatico son factores
gue amenazan la biodiversidad porque alteran el equilibrio de las poblaciones (Ramawat et al.,
2014). Las cactaceas son muy vulnerables, debido a la combinacion de diversos factores
intrinsecos y extrinsecos, como la baja tasa de crecimiento y reclutamiento, los ciclos de vida
largos, la distribucion restringida y el pequefio tamafio de sus poblaciones. La combinacién de
estos factores impacta de manera importante a las poblaciones (Mandujano et al., 2010).

En otra poblacion de T. leucacanthus ssp. schmollii se ha observado que la tasa de
crecimiento esta en equilibrio y que la propagacién clonal podria asegurar que la poblacion
permanezca. Sin embargo, tiene una ligera tendencia a decrecer y se encontré que la

mortalidad o saqueo de plantas en etapa reproductiva, es uno de los factores que mas
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impactan a la densidad poblacional, por lo que es importante proteger a los individuos
reproductivos para mantener a la poblacién (Fernandez, 2017).

En la ultima visita realizada a la poblacion estudiada de T. leucacanthus ssp. schmollii, se
encontrd una gran parte del sitio de estudio completamente deforestada, este evento, junto
con las caracteristicas intrinsecas de la especie, como ser autoincompatible, tener un sistema
de entrecruza estricta, depender de polinizadores y los efectos del cambio climatico, la hacen
una especie vulnerable. Algo similiar ocurrié en una poblacion de Ariocarpus retusus Scheidw.
en una localidad de Tamaulipas, México. En esa poblacion, arrasaron con aproximadamente
2000 plantas debido a que el terreno se destind a la construccion de una presa captadora de
agua, causando un dafo irreversible a la poblacion de esta especie (Arroyo-Cosultchi et al.,
2014). Es por esto que se vuelve estrictamente indispensable un estudio demografico para
determinar el area de distribucion completa del taxdn y reevaluar su estatus de conservacion

en listas nacionales e internacionales.
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CONCLUSIONES
Thelocactus leucacanthus ssp. schmollii presenta un sistema de apareamiento xendégamo

debido a la presencia de flores grandes y dicogamia (protandria), ademas presenta un sistema
de entrecruza estricta. La poblacion estudiada de T. leucacanthus ssp. schmollii es
autoincompatible y es probable que presente inhibicién ovarica para evitar la autofecundacion,
sin embargo faltan estudios que lo corroboren.

Todo esto indica que el taxdn necesita de vectores de polinizacién para la reproduccion
sexual. Los potenciales polinizadores del taxén en la poblacién de estudio son diferentes
especies abejas. Los visitantes con una mayor efectividad de visita con base en diferetes
rasgos como la tasa de visitas y la carga de polen fueron de los géneros Lasioglossum
(subgénero Dialictus), Pseudopanurgus y Diadasia. La principal recompensa que ofrece T.
leucacanthus ssp. schmollii a los polinizadores es el polen, aunque también ofrecen néctar. Se
registré un escarabajo del género Trichochrous como posible florivoro.

Las caracteristicas intrinsecas (como el lento crecimiento, ciclo de vida largo y la necesidad
de entrecruza) y extrinsecas (como la degradacion de su habitat y el cambio climatico) de T.
leucacanthus ssp. schmollii hacen que el taxon sea vulnerable y esté en riesgo de desaparecer.
Debido a esto es necesario realizar estudios demograficos para conocer el area de distribucion
real del taxon y asi poder reevaluar el estatus de conservacion especifico de la subespecie
schmollii en las diferentes listas nacionales e internacionales como la NOM-059-SEMARNAT,

la lista roja de la UICN o los apéndices de la CITES.
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ANEXO |

Tabla 5. Evaluacién del comportamiento de los visitantes florales de Thelocactus leucacanthus
ssp. schmollii colectados en la poblacidn del sitio de estudio en Pefiamiller, Querétaro en mayo,
junio y octubre de 2018. Se muestran los valores asignados a cada categoria y la suma de éstos. Los
visitantes con mayor actividad fueron las abejas del género Lasioglossum subgénero Dialictus. Los
visitantes menos efectivos fueron las hormigas del género Monomorium y los escarabajos del género
Trichochrous.

Morfoespecie NUumero de Cargapolen Toca Toca Total
visitas anteras estigma

1

=
o

Lasioglossum (Dialictus) sp.
Pseudopanurgus sp.
Diadasia sp.
Exomalopsis sp.
Ceratina sp.
Ashmeadiella sp.
Agapostemon sp.
Dianthidium sp.
Augochlora sp.
Monomorium sp.
Trichochrous sp.
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