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Resumen

Antecedentes: Los estudios sobre los patrones de floracion, sincronia floral y éxito reproductivo en cactaceas son incipientes y de muchas
especies se desconoce practicamente su biologia reproductiva como ocurre con la cactacea globosa Neolloydia conoidea.

Preguntas: ;Como es el patron de floracion a nivel poblacional? ;Como es la sincronia floral? y ;Existe relacion entre la sincronia floral y
el éxito reproductivo?

Especie: Neolloydia conoidea Britton & Rose (Cactaceae)

Sitio de estudio y fechas: Municipio de Toliman en Querétaro, México. Dos afios de observaciones (N = 146 individuos en 2015; 142 en
2016) en una poblacion de Neolloydia conoidea.

Meétodos: Censo de las flores en antesis y analisis de la fenologia de floracion a través de Estimadores de Densidad por Kernel (EDK) y
componentes gaussianos. Determinacion de la sincronia floral a través de los indices de Augspurger (S,) y de Marquis (S,,) y comparacion
del éxito reproductivo (fruit set y seed set) por afio y por pulsos.

Resultados: Neolloydia conoidea presentd un patron de floracion con 5 a 6 pulsos discretos al afio. La sincronia por afio y por pulsos fue baja
y no se correlacioné con el éxito reproductivo.

Conclusiones: Neolloydia conoidea presenta un patron de floracion en pulsos con bajos niveles de sincronia. Este es el primer registro de
dicha estrategia para una cactacea globosa, aunque un patrén similar ya ha sido reportado para una cactacea columnar. Sugerimos que esto
podria representar una estrategia de “bet hedging” en el sitio de estudio.

Palabras clave: Estimadores de densidad por kernel, patron de floracion, proporcion de frutos, proporcion de semillas.

Abstract

Background: Studies on flowering patterns, floral synchrony and reproductive success in cacti are incipient. Reproductive biology of most
cacti species is unknown, such as the case of the globose cactus Neolloydia conoidea.

Questions: How is the pattern of flowering at the population level? How is the floral synchrony? Is there a relationship between floral syn-
chrony and reproductive success?

Species: Neolloydia conoidea (DC.) Britton & Rose (Cactaceae).

Study site and dates: Municipality of Toliman, Querétaro, México. Two years of observations (N = 146 individuals in 2015, 142 in 2016)
in a population of Neolloydia conoidea.

Methods: Census of flowers in anthesis and analysis of flowering phenology through Kernel Density Estimators (KDE) and Gaussian com-
ponents. Determination of floral synchrony through Augspurger (S,) and Marquis (S,) indexes and comparison of reproductive success (fruit
set and seed set) per year and per pulse.

Results: Neolloydia conoidea presents a flowering of pulsed pattern with low synchrony levels. This is the first record of this strategy for a
globose cactus, although a similar pattern has already been reported for a columnar cactus. We suggest that this could represent a reproductive
strategy of "bet hedging" on study site.

Conclusions: Neolloydia conoidea presents a pattern of flowering in pulses with low levels of synchrony. This is the first record of such a
strategy for a globose cactus, although a similar pattern has already been reported for a columnar cactus. We suggest that this could represent
a “bet hedging” strategy at the study site.

Keywords: Flowering pattern, fruit set, kernels’ density estimators, seed set.

This is an open access article distributed under the terms of the Creative Commons Attribution License CCBY-NC (4.0) international.
https://creativecommons.org/licences/by-nc/4.0/

579



Arroyo-Pérez et al. / Botanical Sciences 97 (4): 579-587. 2019

La floracion es el proceso dentro del ciclo de vida de las
angiospermas con el cual se inicia la reproduccion sexual
(Fenner 1998, Jiménez-Sierra & Matias-Palafox 2010, Mar-
quez et al. 2013). El periodo de floracion puede definirse
como el intervalo de tiempo en el que los individuos de una
poblacion producen flores, exponiéndolas a posibles agentes
polinizadores (Primack 1985, Rathke & Lacey 1985, Fenner
1998). El periodo de la floracion puede estar restringido tanto
por factores exdgenos como endogenos. Entre los factores
exogenos encontramos factores abidticos como la tempera-
tura, el periodo de lluvia, la humedad relativa y el fotope-
riodo (Rathke & Lacey 1985, Fenner 1998, Borchert et al.
2004) y bidticos como la disponibilidad de polinizadores, de
dispersores y depredadores de semillas (Elzinga et al. 2007,
Giorgis et al. 2015). Como factores endogenos se encuentran
las caracteristicas evolutivas y filogenéticas propias de cada
especie, las cuales condicionan la velocidad de respuesta de
los organismos para la formacion de flores (Marquis 1988,
Fenner 1998, Fox 2003), asi como la cantidad de recursos
almacenados por los organismos, donde el tamafio y la ar-
quitectura de la especie son importantes (Ollerton & Lack
1998). Debido al conjunto de factores antes mencionados es
posible entonces, encontrar una gran variedad de patrones fo-
nologicos de floracion aun dentro de una misma comunidad.
(Gentry 1974, Augspurger 1983, Newstrom et al. 1994).
La fenologia floral puede ser descrita a diferentes ni-
veles: intraindividual, poblacional y a nivel de comunidad
(Newstrom et al. 1994, Kudo 2006, Munguia-Rosas & Sosa
2010). Entre los principales aspectos considerados para la
descripcion de la fenologia floral se encuentran: la fecha de
inicio (aparicion de la primera flor); la fecha de finalizacion,
la duracion, asi como la sincronia floral (Newstrom 1994,
Munguia-Rosas & Sosa 2010). La sincronia floral es la coin-
cidencia en la produccion de flores en un tiempo determinado
y suele ser cuantificada a través de diversos indices (Janzen
1967, Augspurger 1983, Dominguez & Dirzo 1995, Crone
& Lesica 2004, Michalski & Durka 2007, Munguia-Rosas &
Sosa 2010). La importancia de la sincronia floral radica en
la potencial ventaja que ésta otorgaria sobre el éxito repro-
ductivo de las plantas que requieren de polinizacion cruzada
(Augspurger 1983, Marquis 1988, Mahoro 2002, Kudo 2006,
Michalski & Durka 2007), ya que ésta aumentaria la dispo-
nibilidad de consortes (mate availability) (Gentry 1974) y
reduciria la limitacion de polen (Gentry 1974, Mori & Pipoly
1984). Sin embargo, aunque las probabilidades de entrecruza-
miento se incrementarian con la sincronia floral, también es
probable que existan umbrales en la densidad del recurso que
puedan promover una baja movilidad de los polinizadores,
con lo que se podria incrementar la geitonogamia o poliniza-
cion entre las flores de un mismo individuo (Rathke & Lacey
1985). Segiin Augspurger (1983) altos valores de sincronia
de floracion poblacional se asocian con: a) Cortos periodos
de floracion; b) Altas densidades poblacionales; c¢) Altas
densidades de flores efimeras y d) La presencia de botones
florales latentes que estan a la espera de un estimulo ambien-
tal que detonan su desarrollo. En contraste, las especies con
baja sincronia floral presentan largos periodos de floracion,
sin claros factores ambientales que actiien como disparadores

580

de este proceso, ademas de que no presentan botones flo-
rales latentes y sus poblaciones presentan bajas densidades.

En México, los estudios sobre fenologia floral en cac-
taceas son incipientes, a pesar de que el pais es uno de los
principales centros de diversificacion de dicha familia. La
mayor parte de estos estudios, se han centrado en cactaceas
columnares dado que tanto sus flores como sus frutos son
recursos importantes para vertebrados como aves y mur-
ci¢lagos (Mandujano et al. 2010). En lo que respecta a las
cactaceas globosas, las cuales no son tan conspicuas como
las columnares, se sabe que algunas especies pueden tener
periodos de floracion que se extienden por varios meses
como ocurre en Thelocactus leucacanthus Britton & Rose
ssp. schmollii (Werderm.) Mosco & Zanov. (Martinez-Ra-
mos 2017) y Ferocactus recurvus (Mill.) Borg ssp. recurvus
(Arias et al. 1997). La produccion de flores de estas cactaceas
constituye recursos potenciales para pequefos vertebrados e
insectos, algunos de los cuales actuan como agentes polini-
zadores. En los tres estudios existentes sobre sincronia floral
en cactaceas globosas, incluyendo a Ferocactus cylindraceus
(Engelm.) Orcutt (cuyo periodo de floracion es de 20-23
semanas); F. wislizeni Britton & Rose (con un periodo de
floracion de 13-15 semanas) (McIntosh 2002) y Ariocarpus
kotschoubeyanus (Lem.) K. Schum de Tamaulipas (con un
periodo de floracion de 7 dias), no se ha encontrado una
correlacion entre la sincronia floral y el éxito reproductivo
(Mclntosh 2002, Salomé-Diaz 2014).

Nuestro estudio se centra en una poblacion de la peque-
fla cactacea globosa, Neolloydia conoidea (DC.) Britton &
Rose que habita en el estado de Querétaro, en la cual hemos
observado que la floracion se presenta durante la primavera
y el verano. Sin embargo, hasta la fecha no hay estudios
detallados sobre su fenologia floral y se desconoce si €sta es
continua o se presentan pulsos en los que se alternan periodos
de floracion con periodos en los que no se observan flores.
Nuestro objetivo general fue describir el patron de floracion
de N. conoidea a nivel poblacional, y de manera particular:
a) determinar la sincronia floral a lo largo del periodo de
floracion y, en su caso, dentro de pulsos discretos de pro-
duccion de flores y b) indagar sobre la posible existencia
de una relacion entre la sincronia floral y el éxito repro-
ductivo. Asi, partiendo de la suposicion de que la sincronia
floral estaria inversamente relacionada con la longitud del
periodo de floracion en una poblacion (Augspurger 1983) y
de que una mayor sincronia favoreceria el entrecruzamiento
(Augspurger 1983, Michalski & Durka 2007), avanzamos la
hipotesis de que, a nivel general, habria una baja relacion
entre sincronia y éxito reproductivo, pero que esta relacion
seria variable a lo largo del periodo reproductivo en caso de
encontrarse pulsos discretos de floracion. Nuestras preguntas
de investigacion fueron: ;Como es el patron de floracion a
nivel poblacional? ;Como es la sincronia floral? y ;Existe
relacion entre la sincronia floral y el éxito reproductivo?

Materiales y métodos

Especie. Neolloydia conoidea es una cacticea cortamente
cilindrica. Al inicio, su tallo es simple y con la edad se
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ramifica, alcanzando hasta 15 cm de altura (Bravo-Hollis &
Sanchez-Mejorada 1991). Esta especie se distribuye desde
el sur de Estados Unidos hasta la region central de México
(Guzmén et al. 2003). Las flores emergen de las axilas de
los tubérculos apicales o subapicales y son de 3 a 4 cm de
longitud, de color magenta (Bravo-Hollis & Sanchez-Mejo-
rada 1991). La antesis es diurna, las flores abren dos dias
y requieren de polinizacién cruzada, para la formacioén de
semillas, ya que la especie es autoincompatible. Los hime-
nopteros (Apis mellifera y otras abejas solitarias nativas)
actian como sus principales polinizadores (E. Arroyo-Pé-
rez, datos no publicados). Neolloydia conoidea es una planta
ornamental apreciada por los coleccionistas y aunque no
se encuentra en alguna categoria de riesgo, es altamente
vulnerable por las multiples actividades humanas, donde el
cambio de uso del suelo, el pisoteo del ganado y la colecta
directa de ejemplares son los factores principales que po-
nen en riesgo a las poblaciones en el estado de Querétaro
(Scheinvar 2004).

Sitio de estudio. El sitio de estudio se encuentra en la region
centro oeste del estado de Querétaro, México, cerca del po-
blado de San Miguel Toliman, municipio de Toliman. La ve-
getacion presente es matorral xer6filo micréfilo en donde las
especies dominantes son Acacia vernicosa Stand.; Fouquieria
splendens Engelman (Fouquieriaceae); Karwinskia humbol-
dtiana Schult & Zucc. (Rhamnaceae); Lippia graveolens Kun-
th (Verbenaceae) y Parthenium incanum Kunth (Asteraceae)
(Scheinvar 2004). También se encuentran representadas otras
especies de cactaceas como Cylindropuntia leptocaulis (DC.)
F. M. Knuth; Coryphantha radians Britton & Rose; C. erecta
Lem.; Echinocereus cinerascens Lem.; Echinocactus platya-
canthus Link et Otto; Ferocactus latispinus Britton y Rose;
Mammillaria parkinsonii Ehrenb.; M. perbella Hildm. ex K.
Schum. y Thelocactus leucacanthus Britton & Rose (Sche-
invar 2004). El area de estudio pertenece a la zona arida
queretano-hidalguense, region Sierra Madre Oriental. En el
sitio el sustrato es calizo intercalado con afloramientos de
lutitas (Arroyo-Pérez 2014, Bayona 2016). El clima es este-
pario semi seco templado con lluvias en verano. El mes mas
calido es mayo cuando se alcanzan temperaturas maximas
entre 22.5 y 30 °C y el mes mas frio es febrero con tempe-
raturas que oscilan entre 4.5 y 14 °C. La precipitacion anual
oscila entre 380 a 470 mm y los meses con mayor cantidad
de lluvia van de mayo a octubre (CONAGUA 2010, Bayona
2016).

Fenologia de la floracion. En febrero de 2015 dentro de
una hectarea, se marcaron 200 individuos de N. conoidea.
Durante la época reproductiva de 2015 y 2016 (marzo-no-
viembre) se siguieron individualmente, a través de censos
semanales, las flores en antesis presentes en estos individuos.
Solamente los organismos con una altura mayor a 4 cm,
produjeron estructuras reproductivas, por lo que se contd
con 146 individuos para 2015 y 142 para 2016 (ya que al-
gunos individuos desaparecieron). A partir de estos datos se
elaboraron matrices de floracion/individuo/dia. La frecuencia
de produccion de flores/dia, fue analizada a través de Esti-

madores de Densidad por Kernel (EDK) (Tarter & Kronmal
1976, Chambers et al. 1983, Silverman 1986, Fox 1990, Har-
dle 1991, Salgado-Ugarte et al. 2000, Salgado-Ugarte 2002,
Salgado-Ugarte et al. 2005) y el programa Stata (StataCorp.
2013). La distribucion multimodal resultante representa una
distribucion mezclada la cual puede considerarse compuesta
por distribuciones gaussianas individuales. La separacion de
los componentes gaussianos de esta distribucion se hizo me-
diante el método de Bhattacharya (1967) con las rutinas de
computo de Salgado-Ugarte ez al. (1994; 2005). Los valores
de las medias de estos componentes, mas menos una des-
viacion estandar fueron considerados como intervalos para
la evaluacion de la sincronia floral y del éxito reproducti-
vo/pulso.

Sincronia floral. La sincronia floral ha sido evaluada me-
diante el uso de diversos indices (Poole & Rathcken 1979,
Augspurger 1983, Marquis 1988, Bolmgren 1998, Mahoro
2002, Giorgis et al. 2015). A nivel poblacional, los indices
mas utilizados han sido el de Augspurger (S,) y el de Mar-
quis (S,,). Ambos producen resultados que oscilan entre 0 y
1, donde 1 representa la maxima sincronia y cero la ausencia
de ésta (Michalski & Durka 2007). No obstante, el indice
de Augspurger, ha sido criticado debido a su dependencia a
la duracion de la floracion y a la falta de consideracion del
nimero de flores producidas sincronicamente, es decir que
se limita a la presencia o ausencia de flores/individuo (Bol-
mgren 1998, Michalski & Durka 2007). En este trabajo se
presentan los resultados obtenidos con el empleo de ambos
indices. El indice de Augspurger se calculd con la finalidad
de hacer comparaciones con otros estudios de cactaceas, en
los cuales este indice ha sido empleado (McIntosh 2002,
Munguia-Rosas & Sosa 2010, Salomé-Diaz 2014). Sin em-
bargo, presentamos también el indice de Marquis ya que éste
es apropiado cuando los individuos producen varias flores
sincronicamente (Bolmgren 1998, Michalski & Durka 2007)
como ocurre con N. conoidea.

El indice de sincronia de Augspurger (1983) (S,) fue
calculado como:

SAz( ! jx i X y e,
n—1 f =

donde 7 es el numero de individuos en la poblacion, f; es el
numero de dias del individuo i en floracién y e el niimero
de dias que ambos individuos i y j estuvieron en floracion
sincronica.

Mientras que el indice de sincronia de Marquis (1998)
(S,,), fue calculado como:

donde x, es el namero de flores de cada individuo en el
tiempo ¢, Xx, es el namero total de flores de cada individuo
durante todo el periodo de floracion, n es el nimero de dias
que los individuos estdn en floracion y p, es la proporcion
de todas las plantas con flores en el dia . Ambos indi-
ces fueron calculados utilizando el paquete “Flower” (Mi-
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chalski & Durka 2007), en R 3.4.0 (R Development Core
Team 2007).

Exito reproductivo. El éxito reproductivo por afio y pulsos
se evaluo a través del fruit set y el seed set que son medidas
generalmente empleadas en estudios de biologia reproducti-
va (Mandujano et al. 2010). El fruit set se calculd, como la
probabilidad de paso de una flor a fruto y el seed set, como
la probabilidad de paso de ovulo a semilla. El promedio de
ovulos/flor se obtuvo a partir del conteo de los 6vulos de 20
flores de 20 individuos diferentes de N. conoidea, las cuales
fueron colectadas en mayo de 2015. El numero de semillas
por fruto se obtuvo a partir de los frutos provenientes de
los diferentes pulsos de floracion. El seed set sélo se pudo
calcular para el 2016 cuando se cont6 con frutos completos
de la especie de estudio.

Para determinar el efecto de la sincronia sobre el éxito
reproductivo (fruit set y seed set) se utilizaron analisis no
paramétricos de correlacion (Spearman, p) ya que los datos
no presentaron normalidad. Para determinar diferencias sig-
nificativas de los pardmetros estudiados a través del tiempo
(indices de sincronia, fruit set y seed set) se realizaron prue-
bas de Kruskall-Wallis con nivel de significancia de 0.05.
En caso de encontrarse diferencias significativas se empled
la prueba de Wilcoxon para determinar cudles pulsos eran
diferentes. Para la comparaciéon de la amplitud promedio
de los pulsos entre afios, se aplico una ANOVA, ya que
este parametro presentd una distribucion normal. Todos los
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analisis estadisticos se llevaron a cabo utilizando el software
estadistico IMP® v10.0.0.

Resultados

El periodo de floracion de N. conoidea, ocurri6é durante la
primavera y verano (de marzo a septiembre), tanto en 2015
como en 2016, lo cual coincide aproximadamente con la
época mas calida y lluviosa para el sitio (Figura 1). Para
ambos afos, la floracion poblacional no fue continua duran-
te estos siete meses, sino que se presentaron varios pulsos
separados por periodos de entre cuatro y 26 dias en los que
no se observaron flores. El analisis de la distribucion del
nimero de flores diarias en antesis en la poblacion a través
de EDK mostr6 6 modas para 2015 y 5 modas para el 2016
(Figura 2).

La amplitud de los pulsos vari6 entre 11 y 23 dias con-
siderando ambos afios, con una media de 14 (+ 2.75) dias
para el primer afio y de 18 (+ 4.38) dias para el segundo
aflo, no encontrandose diferencias significativas entre €s-
tas (Tablas 1 y 2). La frecuencia de floracion/pulso, varid
entre 19 y 435 flores en el 2015 y entre 19 y 408 en el
2016. En el tercer pulso de floracion para ambos afios se
presentd la maxima frecuencia (Tabla 2). El porcentaje de
individuos con flores/pulso también varid, presentandose
los porcentajes mas altos para ambos afios durante el tercer
pulso (con 77 y 86 % de los individuos, respectivamente)
(Tabla 2).
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Figura 1. Fenologia floral de N. conoidea. Cantidad de flores en antesis por dia: a) para 2015; b) para 2016; ¢ y d) temperatura media diaria por

afo; e y f) precipitacion diaria para los dos anos de estudio.
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Figura 2. Componentes gaussianos de la floracion diaria (flores en
antesis) en la poblacion de N. conoidea determinados a través del
analisis de Estimadores de Densidad por Kernel (EDK). Las medias de
estos componentes +1DE corresponden a los limites de cada uno de los
pulsos de floracion analizados: a) Floracion 2015; b) Floracion 2016.
(FO = Frecuencia observada y E = amplitud de cada pulso).

El nimero de pulsos en los que particip6 cada individuo a
lo largo del afio es variable, encontrandose que solamente 27
individuos (19 %) en 2015 y 39 (27 %) en 2016, produjeron
flores en tan solo un pulso. Por lo que 119 en 2015 (81 %) y
103 en 2016 (73 %) de los individuos reproductores produ-
jeron flores en mas de un pulso /afo. No se encontr6 ningun
individuo que participara en los seis pulsos del 2016 y tan
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Figura 3. Porcentaje de individuos de N. conoidea por nimero de
pulsos en los que produjeron flores por afio.

solo cinco individuos (3 %) en 2015 y cuatro individuos (2
%) en 2016 produjeron flores en cinco pulsos (Figura 3).

El valor medio del indice de sincronia de floracion de
Augspurger (S,) para el primer afio fue mayor que para el
segundo (0.19 £ 0.005 vs. 0.15 + 0.006) (Tabla 1). EI S, de
los pulsos del primer afio varié entre 0.16 y 0.34 y para el
segundo entre 0.16 y 0.42. Al comparar los S, de los pulsos
intra anuales se encontraron diferencias significativas (Tabla
2). En lo que se refiere a los valores medios anuales obte-
nidos a través del indice de sincronia de Marquis (S,,), se
encontrd la misma tendencia que la mostrada con el indice
de Ausperger, aunque las diferencias no resultaron significa-
tivas (2015 = 0.41 £ 0.068 vs. 2016 = 0.33 + 0.029) (Tabla
1). Los valores de sincronia de Marquis para los pulsos intra
anuales, oscilaron entre 0.23 y 0.54 para el primer aflo y entre
0.23 y 0.48 para el segundo aflo, encontrandose diferencias
significativas intra anuales (Tabla 2). Para ambos afios los
pulsos con los valores mas altos de sincronia tienden a pre-
sentarse en los cuatro primeros pulsos.

El fruit set promedio del primer afio fue mas alto que el
del segundo (2015 = 0.67 + 0.022 vs. 2016 = 0.58 + 0.023)
(Kruskall-Wallis con nivel de significancia de 0.05) (Tabla
1). Se observaron diferencias significativas intra anuales en
los valores medios de fruit set (Tabla 2) y aunque el patron
observado no es claro, los valores mas bajos tienden a presen-
tarse en los primeros pulsos, incrementandose hacia los pul-
sos intermedios (para el 2015) o ltimos (para el 2016). En lo
que respecta al seed set promedio para el 2016 (Gnico afio en
el que este parametro pudo ser calculado), su valor medio fue

Tabla 1. Parametros anuales de la floracion de una poblacion de Neolloydia conoidea: Frecuencia = Numero de flores producidas al afio; S, =
indice de sincronia de Augspurger; Sy = indice de sincronia de Marquis (Media + Error Estandar).

Ao Num. pulsos Amplitud por pulso (dias) Frecuencia S, Sy Fruit set Seed set
2015 6 14 (£2.75) 930° 0.19 (£0.006)* 0.41 (+0.068)* 0.67 (+0.022) -
2016 5 18 (+4.38)* 907 0.15 (£0.004)*  0.33 (+0.029)*  0.58 (+0.023)" 0.69+0.08

¥ =0.16; P=10.90 F=3.08, P=0.11 1 =0.58; P>0.25

Superindices con letras diferentes sefialan diferencias significativas prueba Wilcoxon (P < 0.05).

583



Arroyo-Pérez et al. / Botanical Sciences 97 (4): 579-587. 2019

Tabla 2. Pardmetros de los pulsos de floracion de N. conoidea: S, = indice de sincronia de Augspurger; S, = Indice de sincronia de Marquis
(Media =+ Error estandar).

A.Af.lo Pulsos 1:(1)1;1;1::11; g Individuos con flores ) Frecuencia S S Fruit set Seed set
Individuos (dias) (%) (Nimero de flores) A M
Iro 11 14.97 28 0.32(0.12)*®  0.41(0.23)* 0.37(0.48)" -
2do 17 56.29 195 0.23(0.08)°  0.36(0.31)"  0.69(0.42) -
NZB 111 ] 3er 17 77.24 435 0.34(0.047  0.54(0.40%*  0.72(0.36)° -
4to 15 49.10 227 0.31(0.11)®  0.54(0.69)* 0.73(0.38) -
Sto 13 10.17 19 0.24(0.09)*¢  0.30(0.18)°  0.37(0.48)" -
6to 11 11.37 26 0.16(0.06)*  0.23(0.17)>  0.57(0.47)® -
Iro 11 11.9 24 0.42(0.19)*  0.48(0.30)*  0.29(0.39)° 0.66(0.01)*
2016 2do 17 57.04 229 0.23(0.08)°  0.34(0.29)® 0.50(0.43)® 0.76(0.03)*
N=142 3er 19 85.91 408 0.27(0.04)  0.41(0.30)* 0.56(0.40)™ 0.56(0.05)*
4to 19 42.95 227 0.21(0.05)°  0.29(0.23)* 0.59(0.44)* 0.71(0.07)*
Sto 23 40.84 19 0.16(0.05)"  0.23(0.16)°  0.66(0.40)* 0.74(0.05)*

Para cada afo, letras diferentes en la misma columna representan diferencias significativas, prueba Wilcoxon (P < 0,05).

de 0.69 (= 0.08) no encontrandose diferencias significativas
entre pulsos. Ademas, no se encontraron correlaciones entre
la sincronia floral evaluada a través del indice de Augspurger
y del indice de Marquis con el éxito reproductivo determina-
do a través del fruit set y el seed set (Tabla 3).

Discusion
El periodo de floracion de la poblacién de N. conoidea se

extendié por siete meses. Este patrén podria ser unimodal
si al principio aparecieran pocas flores y su niimero se in-

crementara con el tiempo hasta llegar a un maximo y luego
disminuyera al final de la floracion (Stephenson 1982). No
obstante, al observar este proceso con detalle se distinguen
pulsos de floracion de entre 11 y 23 dias separados por inter-
valos de entre 4 y 26 dias en los que no se presentan flores.
En las graficas de dispersion se visualizan varios picos de flo-
racion y el analisis de estas frecuencias a través de EDK nos
permiti6 estimar el nimero de modas o pulsos/afio. Patrones
de floracion en pulsos han sido descritos para especies de la
familia Juncaceae donde los pulsos aunados a una alta sincro-
nia de floracion parecen favorecer la polinizacion anemofila

Tabla 3. Correlaciones entre los Indice de sincronia: Augspurger (S ) Y Marquis (S,,) y el éxito reproductivo: fruit set y seed set. Por afio y pulsos
intra anuales. (Coeficientes de correlacion de Spearman (P < 0.001)).

S,. Fruit set S,,. fruit set S, Seed set S, Seed set
p P p P p P p P
2015 0.0808 0.134 -0.0477 0.3766
ler 0.2251 0.3851 0.2341 0.3657
2do -0.0816 0.4718 0.0432 0.7001
3er 0.1229 0.1636 -0.1634 0.0632
4to 0.08 0.4752 0.2333 0.3674
5to -0.0843 0.7478 -0.1839 0.0981
6to -0.1257 0.608 0.0867 0.7243
p P p p P P P
2016 -0.0519 0.341 0.0631 0.2466 -0.1637 0.1183 -0.1307 0.1582
ler -0.4235 0.0907 0.3594 0.1566 0.2356 0.2901 0.2385 0.1259
2do 0.0658 0.5594 0.0848 0.4518 -0.0023 0.3256 -0.1578 0.0230
3er 0.0223 0.8076 0.1338 0.1416 0.2556 0.251 0.0852 0.4521
4to 0.2204 0.0878 0.1358 0.2967 -0.1278 0.6523 -0.0880 0.1456
Sto 0.0094 0.9439 0.1412 0.2904 -0.3201 0.2554 -0.5891 0.0927

584



Fenologia floral

de estas especies (Michalski & Durka 2007). Dentro de la
familia Cactaceae solo para la especie columnar Pilosoce-
reus leucochepalus, se ha descrito un patron de floracion en
pulsos, el cual muestra una baja sincronia (Munguia-Rosas &
Sosa 2010). Sin embargo, en los estudios antes mencionados,
el comportamiento pulsado de la floracion se refiere al na-
mero de pulsos observados por individuo. Nuestro enfoque,
en cambio se basa en la frecuencia de flores abiertas/dia a
nivel poblacional, en cuyo caso los pulsos podrian ser resul-
tado de floraciones alternantes de distintos individuos o el
producto de floraciones repetidas de los mismos individuos.
Para N. conoidea, los pulsos observados parecen ser producto
en su mayor parte de pulsaciones a nivel de individuos, ya
que entre el 81 y 73 % de estos produjeron flores en mas
de un pulso por afio. Este patron no ha sido reportado en
ninguna cactacea globosa, ya que generalmente los estudios
de fenologia floral se han abocado a determinar la duracion
del periodo de floracion y los picos observados a través de
censos mensuales o quincenales sin un seguimiento indivi-
dual de las flores (Mclntosh 2002, Nassar & Ramirez 2004,
Matias-Palafox et al. 2017). Solamente encontramos en la
literatura un trabajo donde se evidencia la ocurrencia de
pulsos en la cactacea columnar Pilosocereus leucocephalus
(Munguia-Rosas & Sousa 2010).

Se ha sugerido que para las especies polinizadas por vec-
tores bidticos, un patrén de floracion intermitente permitiria
una distribucion de los recursos florales en un periodo de
tiempo mas largo, con lo cual se minimizarian los riesgos de
presentar un solo evento de reproduccion, en el cual cambios
azarosos en los factores bioticos (florivoria o limitacion de
polinizadores) o abioticos (variaciones atipicas en las tempe-
raturas o en los patrones de precipitacion) podrian impactar
drésticamente sobre el éxito reproductivo (Fox 1990, Inouye
& McGuire 1991, Gomez 1993). Aunque, la propuesta mas
aceptada para explicar el patron de floracion en pulsos co-
rresponde a una estrategia evolutiva de diversificacion de
apuestas a través del tiempo o “bet hedging” (Bawa 1983),
que ademas favoreceria la presencia del recurso floral para
los polinizadores (McIntosh 2002, Michalski & Durka 2007,
Munguia-Rosas & Sosa 2010), este supuesto atin no ha sido
probado. Por otro lado, Munguia-Rosas & Sosa (2010), su-
gieren que aspectos de competencia por los recursos entre
las flores y el desarrollo de los frutos podria también estar
involucrado en el desarrollo de esta estrategia. Otros fac-
tores que podrian influir en la presencia de este patrén son
fluctuaciones en factores ambientales como la temperatura y
la humedad, aunque factores bidticos como la competencia
interespecifica por polinizadores podrian ser también fuerzas
selectivas importantes (Kudo 2006). Por lo cual en futuros
estudios estos factores deberian ser explorados.

Los valores medios de sincronia de Augspurger (S,) en
N. conoidea, para los periodos de floracion anual estudiados
fueron de 0.19 para 2015 y de 0.15 para 2016. Estos valores
constituyen los valores mas bajos de sincronia floral repor-
tados hasta la fecha para la familia cactacea, i.e.: Ferocactus
eylindraceus (S, = 0.50) y F. wislizeni (S, = 0.75 y 0.80)
(Mclntosh 2002); P. leucocephallus (S, =0.25y 0.31) (Mun-
guia-Rosas & Sosa, 2010); Ariocarpus kotschoubeyanus

(S,=0.3y0.6); A fissuratus (S, = 0.7) y A. trigonus (S, =
0.65) (Salomé-Diaz 2014). Los valores bajos encontrados en
N. conoidea, podrian estar relacionados con su largo periodo
de floracién (7 meses), asi como por el hecho de que la mayor
parte de los individuos produjeron flores en varios pulsos al
aflo y a que la longevidad de las flores solo es de dos dias (E.
Arroyo-Pérez, datos no publicados). Los valores mas altos ob-
servados en otras cactaceas corresponden a especies con cor-
tos periodos de floracion como F. wislizeni con una floracion
de seis semanas y con un marcado pico (McIntosh 2002) y A.
fissuratus con cuatro dias de floracion (Salomé-Diaz 2014).

A través del indice de Augspurger S,, se encontraron
diferencias significativas entre afios, sin embargo, estas dife-
rencias no resultaron significativas con el indice de Marquis
S,,- Esto podria deberse a que el indice de Marquis toma en
cuenta el nimero de flores por individuo, mientras que el
indice de Auspurger simplemente considera la presencia o
ausencia de flores/individuo (Bolmgren 1998, Michalski &
Durka 2007, Freitas & Bolmgren 2008). Dado que no existen
otros reportes de sincronia floral evaluados con el S, para
cactaceas, se opto por presentar los resultados de ambos indi-
ces quedando los resultados obtenidos mediante el S, como
referencia para estudios posteriores. Debido a que la especie
requiere de polinizacion cruzada y es polinizada por abejas
sociales y solitarias (E. Arroyo-Pérez, datos no publicados),
los valores bajos de fruit set de los primeros pulsos/aiio, pue-
den ser resultado de la escases de visitantes florales debido al
incipiente despliegue floral, como ha sido sugerido en otros
estudios (Thomson 1980, Salomé-Diaz 2014).

Volviendo a nuestros supuestos, confirmamos que N. co-
noidea es una especie que presenta un periodo de floracion
largo y que su sincronia floral es baja como se esperaba. La
presencia de pulsos discretos fue constatada para los dos
afios de estudio, al igual que una variacion en los indices de
sincronia calculados para estos pulsos. Al igual que en otros
estudios en cactaceas, no se encontré una correlacion entre
la sincronia floral y el éxito reproductivo (McIntosh 2002,
Munguia-Rosas & Sosa 2010, Salomé-Diaz 2014). Esta falta
de correlacion puede deberse a que la sincronia es menos im-
portante en las especies polinizadas por animales (Munguia-
Rosas & Sosa 2010), donde otros factores como la presencia
de polinizadores efectivos, la disponibilidad de recursos de
la planta, la abundancia de florivoros y cambios climaticos,
pueden jugar un papel mas importante (Fenner 1998).

Volviendo a nuestras preguntas de investigacion conclui-
mos que la fenologia de floracion de N. conoidea es pulsada
y que se presenta una baja sincronia floral y que el éxito
reproductivo no esta correlacionado con la sincronia floral.
Es imperativo, el desarrollo de estudios sobre la fenologia de
diversas especies de cactaceas con metodologias similares, lo
que permitiria hacer comparaciones para dilucidar las causas
proximas y ultimas de la presencia de diferentes patrones de
floracion.
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