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RESUMEN 

En cactáceas columnares, una producción mayor de estructuras reproductivas en ramas 

orientadas hacia el Ecuador se ha explicado por la mayor intercepción de radiación 

fotosintéticamente activa (RFA), así como a la disponibilidad de recursos. Los objetivos de 

este estudio fueron: i) evaluar el efecto de la orientación sobre diversos aspectos de la 

biología reproductiva, ii) detectar la existencia de disyuntivas entre estructuras 

reproductivas y de atracción en las flores orientadas al norte,  y iii) determinar la 

existencia de los efectos parentales (polen y óvulos) sobre el éxito reproductivo en flores 

de Myrtillocactus geometrizans con orientación contrastante. Se estudió la fenología en 

las ramas orientadas al norte y al sur. Los eventos del ciclo floral, visitantes florales, los 

caracteres reproductivos asociados con las funciones sexuales y de atracción, el éxito 

reproductivo y las disyuntivas entre caracteres reproductivos y de atracción se estimaron 

en estructuras reproductivas con orientación contrastante. Se realizaron experimentos de 

polinización para evaluar el efecto de la orientación en el sistema de apareamiento, y el 

efecto parental sobre el éxito reproductivo. Los resultados mostraron que el período de 

fenofase del fruto maduro fue mayor en las ramas orientadas al sur. Además, la sincronía 

floral, la producción de estructuras reproductivas y los caracteres florales asociados la 

función masculina (número de anteras y granos de polen por yema floral), femenina 

(número y tamaño de los óvulos y dimensiones del ovario y la cavidad ovárica) y atracción 

(tamaño de los pétalos) tuvieron valores más altos en las flores orientadas al sur. El inicio 

y el final de la función masculina y el final de la antesis, ocurrieron antes en las flores 

orientadas al sur. La diversidad de visitantes florales fue similar entre orientaciones 

contrastantes. La abundancia de los escarabajos fue mayor en las flores orientadas hacia 

el sur. Las flores orientadas al norte y al sur tienen un sistema de reproducción mixto, con 

un éxito reproductivo similar. Se encontró una disyuntiva entre la longitud floral y el 

diámetro de óvulos, en flores orientadas al sur. Las correlaciones positivas y significativas 

entre caracteres de atracción en flores de ramas orientadas al norte fueron de mayor 

intensidad. Por último, se detectó un efecto materno significativo sobre el número de 

semillas y proporción de semillas formadas en las flores del sur, polinizadas con polen del 

norte. Los resultados en conjunto mostraron diferencias en diversos aspectos de la 

biología reproductiva del cactus columnar estudiado, probablemente en respuesta a la 

intercepción diferencial de RFA y la disponibilidad y distribución de los recursos a distintas 

estructuras reproductivas en ramas con orientación contrastante.  

Palabras clave 

Ciclo floral, disyuntivas, efecto parental, estructuras florales, fenología reproductiva, 

radiación fotosintéticamente activa, sistema reproductivo.  
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ABSTRACT 

In columnar cacti, a higher production of reproductive structures on branches oriented 

towards the Equator has been explained by their higher interception of photosynthetic 

active radiation (PAR) as well as resource availability. This study aimed: i) to evaluate the 

effect of orientation on several aspects of the reproductive biology, ii)  to detect trade-offs 

between reproductive and attraction structures in north-facing flowers, and iii) to determine 

the existence of parental effects (pollen and ovules) on the reproductive success of 

Myrtillocactus geometrizans flowers with contrasting orientation. Phenology was studied in 

north- and south-facing branches. Floral cycle events, floral visitors, reproductive traits 

associated with sexual and attraction functions, reproductive success, and trade-offs 

between reproductive and attraction traits were estimated from reproductive structures 

with contrasting orientations. Pollination experiments were conducted to evaluate the 

effect of orientation on mating system, and parental effects on reproductive success. The 

results showed that the period of mature fruit phenophase was longer in south-facing 

branches. Moreover, floral synchrony, production of reproductive structures and floral traits 

associated with the male (number of anthers and pollen grains per floral bud), female 

(number and size of ovules and dimensions of both ovary and ovary cavity) and attraction 

(petal size) functions had higher values in south-facing flowers. The beginning and ending 

of the male function and the end of floral anthesis occurred earlier in south-facing flowers. 

The diversity of floral visitors was similar between contrasting orientations. The abundance 

of the beetles was greater in flowers oriented towards the south. North and south-facing 

flowers had a mixed mating system, with similar reproductive success. A trade-off between 

floral-length and ovule-diameter was found in south-facing flowers. The positive and 

significant correlations between attraction traits in north-facing flowers were of greater 

intensity. Finally, a significant maternal effect was detected on the number of seeds and 

seed-set in south-facing flowers pollinated with north-facing flowers pollen. Overall results 

showed differences in various aspects of columnar cactus reproductive biology, probably 

in response to the uneven PAR interception and resource availability and distribution to 

different reproductive traits on branches with contrasting orientation. 

Key words 

floral cycle, floral traits, mating system, parental effects, photosynthetic active radiation, 

reproductive phenology, trade off. 
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1. INTRODUCCIÓN 

Como proceso, la biología reproductiva de las plantas comprende los procesos asociados 

a la polinización, fenología, sistema reproductivo, producción y dispersión de semillas, así 

como el establecimiento de plántulas (Kearns e Inouye, 1993; Ghazoul, 2006; Piña, 2007). 

La biología reproductiva de las especies está influenciada por factores bióticos y abióticos 

(Fenner, 1998; Kelly y Sork, 2002). Entre los factores bióticos se encuentra la 

disponibilidad de polinizadores, dispersores de semillas, herbívoros y otros agentes 

patógenos (Totland, 1993; Augspurger, 1981; Ashton et al., 1988; Albrectsen 2000; Pilson, 

2000; Lobo et al., 2003; Bustamante y Búrquez, 2008; Juárez et al., 2016); mientras que 

entre los factores abióticos se ha considerado la precipitación, la humedad, el fotoperiodo, 

la temperatura y la radiación fotosintéticamente activa (RFA) (Ruíz et al., 2000; Petit, 

2001; Rivera et al., 2002; Nassar y Ramírez, 2004; Borchert et al., 2005; Sapir et al.,  

2006; Bustamante y Búrquez, 2008; Munguía-Rosas y Sosa, 2010; Ortíz et al., 2010; 

Zhang et al., 2005, 2007, 2010). En conjunto, estos factores pueden tener fuertes efectos 

sobre la biología reproductiva de las plantas (Bernier et al., 1981; Bernier, 1988; 

Newstrom et al., 1994; Talón et al., 1999; Borchert et al., 2005; Bustamante y Búrquez, 

2008). 

En el caso particular de las plantas de la Familia Cactaceae, se ha documentado 

que la cantidad de RFA interceptada no se distribuye uniformemente sobre la superficie 

fotosintética (Nobel, 1982; Geller y Nobel, 1986, 1987). En cactáceas columnares 

distribuidas en el hemisferio norte, tal heterogeneidad en el ambiente lumínico dentro de 

una misma planta, ocasiona que las ramas o costillas con orientación hacia el Ecuador 

(sur) intercepten mayor cantidad de RFA (Tinoco-Ojanguren y Molina-Freaner, 2000; 

Figueroa-Castro y Valverde, 2011; Aguilar-Gastélum y Molina-Freaner, 2015; Ponce-

Bautista et al.,  2017) y CO2 (Tinoco-Ojanguren y Molina-Freaner, 2000; Ponce-Bautista et 

al., 2017) y tengan una alta disponibilidad de recursos para diferentes funciones, incluida 

la reproductiva (Tinoco Ojanguren y Molina-Freaner, 2000; Córdova-Acosta, 2011; 

Figueroa Castro y Valverde, 2011; Valencia-Mendoza, 2014; Aguilar Gastelum y Molina-

Freaner, 2015; Ponce-Bautista et al.,  2017; Aguilar-García et al., 2018). En contraste, las 

superficies fotosintéticas que se encuentran expuestas hacia el hemisferio norte (opuesto 

al Ecuador) pueden experimentar una fuerte limitación de recursos, ocasionada por una 

baja intercepción de RFA y la no translocación de recursos entre costillas (Tinoco-
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Ojanguren y Molina-Freaner, 2000). Tal limitación en la disponibilidad de recursos tiene un 

efecto negativo sobre el éxito reproductivo (Córdova-Acosta, 2011; Figueroa-Castro y 

Valverde, 2011; Ponce-Bautista et al., 2017). De esta forma, las ramas y costillas con 

orientación sur, las cuales reciben mayor cantidad de RFA, producen más botones, flores 

y frutos y de mayor tamaño que las ramas y costillas orientadas hacia el norte (Figueroa-

Castro y Valverde, 2011; Córdova-Acosta, 2011).  

Aunque algunos estudios con cactáceas han demostrado la producción diferencial 

de estructuras reproductivas entre orientaciones contrastantes (Tinoco-Ojanguren y 

Molina-Freaner, 2000; Córdova-Acosta, 2011; Figueroa-Castro y Valverde, 2011; Aguilar-

García, 2012; Valencia-Mendoza, 2014; Aguilar-Gastelum y Molina-Freaner, 2015; 

Aguilar-García et al.,  2018), no se ha investigado suficientemente el efecto de la 

orientación preferencial sobre diversos aspectos de la biología reproductiva (i.e., fenología 

reproductiva, ciclo floral, sistema reproductivo, tasa de visitantes florales), sobre la 

existencia de disyuntivas (trade-off) entre distintas funciones (i.e. reproductiva vs. de 

atracción, femenina vs. masculina) debido a la limitación de recursos, o sobre su éxito 

reproductivo [i.e. seed set (proporción semillas formadas)]. Por lo tanto, el presente 

estudio evaluó el efecto de la orientación sobre dichos aspectos de la biología 

reproductiva de flores de Myrtillocactus geometrizans con orientación contrastante, 

hipotetizando que, en las ramas orientadas al sur del tallo, las estructuras reproductivas 

sean más exitosas debido a que tienen disponible una mayor cantidad de recursos. 

2. ANTECEDENTES 

 

2.1. Biología reproductiva en cactáceas 

Como campo de estudio, la biología reproductiva analiza los factores que afectan el éxito 

reproductivo y dinámica poblacional de las plantas (Lloyd, 1980). Entre los aspectos 

particulares que se consideran en los estudios de biología reproductiva, destacan la 

descripción del ciclo floral (i.e., procesos fenológicos y biológicos a nivel de la flor; como el 

inicio de la antesis, de la dehiscencia de las anteras y de la receptividad estigmática; 

Juan, 2002), la descripción de los atrayentes florales (color y olor), la producción de 

recompensas florales (néctar y polen), la descripción de la fenología reproductiva (i.e., 

estudio de los fenómenos reproductivos a través del tiempo; como la emergencia de los 

botones florales, la floración y la maduración de los frutos; Ramírez-Bullón et al., 2014), el 

sistema reproductivo [i.e., forma en que las plantas pueden reproducirse, esto es, si 



27 
 

pueden autopolinizarse o si requieren vectores de polen para la polinización (i.e., 

entrecruzamiento; Cruden, 1977; Dafni, 1992; Kearns e Inouye, 1993)].  

 Numerosos estudios han reportado diversos aspectos de la biología reproductiva 

de cactáceas columnares (Cuadro 1). De manera general, los cactus columnares (Tribu 

Pachycereeae y Cereeae) son plantas con flores hermafroditas, sistema reproductivo 

xenógamo y auto-incompatibles (Gibson y Nobel, 1986; Valiente-Banuet et al., 1996, 

2002; Rojas-Martínez et al., 1999; Godínez-Álvarez et al., 2003; Mandujano et al., 2010). 

Los síndromes de polinización de estas flores son melitofilia, falaenofilia, ornitofila y 

quiropterofilia (Valiente-Banuet et al., 1997; Casas et al., 1999; Fleming et al., 2001; Cruz 

y Casas, 2002; Otero-Arníz et al., 2003; Clark-Tapia y Molina-Freaner, 2004; Molina-

Freaner et al., 2004; Nassar y Ramírez, 2004; Oaxaca-Villa et al., 2006; Ortíz et al., 2010; 

Valdés et al., 2011). La antesis floral suele durar un solo día (Mandujano et al., 2010; 

Cano-Rodríguez, 2017). Las flores presentan numerosos estambres que producen 

grandes cantidades de granos de polen, el ovario contiene numerosos óvulos y el estigma 

suele ser multilobulado (Mandujano et al., 2010). La proporción de frutos formados es muy 

variable (3-87%; Casas et al., 1999; Clarck-Tapia y Molina-Freaner, 2004; Ibarra-Cerdeña 

et al., 2005; Ortíz et al., 2010). El número de semillas por fruto suele ser mayor a 1,000 

(Flores-Martínez et al., 2013), aunque en algunas especies se ha reportado una 

producción de semillas por fruto de entre 480 y 922 (Valiente-Banuet et al., 1997; Ibarra-

Cerdeña et al., 2005). Por último, la proporción de semillas formadas (seed-set) también 

es altamente variable, oscilando entre el 16 y el 74% (Ibarra-Cerdeña et al., 2005). 

 

2.1.1. Efecto de la intercepción de RFA sobre los aspectos reproductivos  

Numerosos estudios han abordado la importancia de la intercepción de RFA en la biología 

reproductiva de las plantas. La intercepción de RFA se asocia positivamente con la 

actividad fotosintética de las plantas (Geller y Nobel, 1987; Lee, 1988; Herce et al., 2014; 

Van der Koii et al., 2019; Drezner, 2020) y con la temperatura (Tinoco-Ojanguren y 

Molina-Freaner, 2000; Herce et al., 2014). Por lo tanto, la intercepción de RFA determina 

la disponibilidad de recursos (i.e., carbohidratos producidos a través de la fotosíntesis) 

para la producción de estructuras reproductivas (Haller y Magness, 1933; Zhang et al., 

2005, 2007) y de atracción (Herrera, 1991; Ashmand y Hitchens, 2000) así como para la 

producción de gametos de cada función sexual (Charlesworth y Charlesworth, 1987; Heil 

et al., 2002). A su vez, una alta inversión en la producción de estructuras reproductivas y 

recompensas florales podría favorecer la polinización (Ohashi y Yahara, 2001; Patiño et 
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al., 2002; Sapir et al., 2006; Atamian et al., 2016) y el éxito reproductivo (Wright y 

Meagher, 2003; Stinson, 2004).   
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Cuadro 1. Aspectos de la biología reproductiva de especies de cactáceas columnares pertenecientes a la Tribu Pachycereeae y 

Cereeae que han sido documentados en diversas publicaciones. n.e.= datos no especificados. 

Especie 
Fenología 

reproductiva 

Ciclo 

floral 
Antesis 

Sistema de 

compatibilidad 

Sistema 

reproductivo 

Producción 

de néctar 

Síndrome de 

polinización 
Referencia 

Escontria chiotilla  

[Weber] Britton & 

Rose 

Todo el año 10 h Diurna 
Auto-

incompatible 
Xenogamia Diurno Melitofilia 

Oaxaca-Villa 

et al., 2006 

Lophocereus 

schottii 

(Engelm.) Britton 

& Rose 

n.e. 1 día Nocturna 
Auto-

incompatible 
Xenogamia Nocturno Falenofilia 

Fleming y 

Holand, 1998 

Marginatocereus 

marginatus   

(DC.) Britton & 

Rose 

Enero-agosto 1 día 
Diurna y 

noctura 

Auto-

incompatible 
Xenogamia Diurno 

Ornitofilia, 

quiropterofilia 

Dar et al., 

2006 

Myrtillocactus 

geometrizans 

(Mart. Ex. Pfeiff.) 

Console 

Febrero-

agosto 
1 día Diurna 

Auto-

incompatible 
Xenogamia n.e. Melitofilia 

Cano-

Rodríguez, 

2017 

M. schenckii (J.A. 

Purpus) Britton & 

Rose 

Junio-abril 11 h Diurna 
Auto-

incompatible 
Xenogamia n.e. Melitofilia 

Ortíz et al., 

2010 
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Cuadro 1. Continuación 

Especie 
Fenología 

reproductiva 

Ciclo 

floral 
Antesis 

Sistema de 

compatibilidad 

Sistema 

reproductivo 

Producción 

de néctar 

Síndrome de 

polinización 
Referencia 

Neobuxbaumia 

macrocephala 

(F.A.C.Weber 

ex K.Schum.) 

E.Y.Dawson 

Marzo-agosto 1 día Nocturna 
Auto-

incompatible 
Xenogamia Nocturno Quiropterofilia 

Valiente-

Banuet et 

al., 1997a 

N. 

mezcalaensis 

(Bravo)Backeb 

Abril-junio n.e. Nocturna 
Auto-

incompatible 
Xenogamia Nocturno Quiropterofilia 

Valiente-

Banuet et 

al., 1997a 

Pachycereus 

weberi 

(J.M.Coult.) 

Backeb. 

Febrero-mayo n.e. Nocturna 
Auto-

incompatible 
Xenogamia Crepuscular Quiropterofilia 

Jiménez-

Sierra et al., 

2009 

P. pecten-

aboriginum 

(Engelm. ex 

S.Watson) 

Britton & Rose 

n.e. 10 h Nocturna 
Auto-

incompatible 
Xenogamia 

Nocturno- 

diurno 
Ornitofilia 

Molina-

Freaner et 

al., 2004. 

Polaskia 

chende 

(Gosselin) 

A.C.Gibson & 

K.E.Horak, 

Noviembre-

abril 
7 h Diurna 

Auto-

incompatible 
Xenogamia Diurno Melitofilia 

Cruz y 

Casas, 2002 
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Cuadro 1. Continuación 

Especie 
Fenología 

reproductiva 

Ciclo 

floral 
Antesis 

Sistema de 

compatibilidad 

Sistema 

reproductivo 

Producción 

de néctar 

Síndrome de 

polinización 
Referencia 

P. chichipe 

(Rol.-Goss.) 

Backeb 

Enero-junio 

16 h en 

invierno; 

10 h en 

primave

ra 

Diurna, 

parcialm

ente 

nocturna 

Auto- 

incompatible 
Xenogamia Vespertino Melitofilia 

 

Otero-Arnaíz et 

al., 2003. 

Stenocereus 

eruca 

(Brandegee) 

A.C.Gibson & 

K.E.Horak 

n.e. n.e. Nocturna 
Auto-

incompatible 
Xenogamia Al alba 

Falenofilia, 

melitofilia 

Clark-Tapia y 

Molina-

Freaner,  

2004. 

S. griseus 

(Haw.) Buxb. 
Agosto-julio n.e. Nocturna n.e. n.e. n.e. Quiropterofilia 

Ruíz et al., 

2000; Nassar 

et al., 2003. 

S. gummosus 

(Engelm.) 

A.Gibson & 

K.E.Horak 

Junio-

diciembre 
12 h Nocturna 

Auto-

incompatible 
n.e. n.e. Falenofilia 

Clark-Tapia y 

Molina-

Freaner, 2004. 

S. stellatus 

(Pfeiff.) Riccob. 
n.e. 7 -8 h Nocturna 

Auto-

incompatible 
Xenogamia Nocturno Quiropterofilia 

Casas et al., 

1999. 

Pilosocereus 

tuberculatus 

(Werderm.) 

Byles & Rowley 

Todo el año 12 h 
Nocturna

, diurna 

Auto-

incompatible 
Xenogamia Nocturno Quiropterofilia 

Rocha et al., 

2007. 
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Además, se ha demostrado que, tanto la temperatura como la intercepción de RFA, tienen 

un efecto positivo en el ciclo floral, la dehiscencia de las anteras, el desarrollo y la 

transferencia de los granos de polen, la receptividad del estigma, la germinación del polen 

y la tasa de crecimiento del tubo polínico (Postweiler et al., 1985; Galen, 1999; Barrett, 

2003; Hedhly et al., 2003; Van Doorn y Meeteren, 2003; Vesprini y Pacini, 2005; 

Koubouris et al., 2009). 

 Myrtillocactus geometrizans (Mart. Ex. Pfeiff.) Console, es un cactus columnar en 

el que la intercepción desigual de RFA y la fijación de CO2 (Ponce-Bautista et al., 2017) 

parecen explicar la inversión diferencial en diversos aspectos de las estructuras 

reproductivos entre las ramas con orientación sur y norte. En este cactus, diferentes 

características y atributos como la producción de frutos, el número de anteras, el número, 

tamaño, viabilidad y germinabilidad de los granos de polen, la longitud del tubo polínico, el 

tamaño del ovario; el tamaño de la flor y la relación polen: óvulo (P: O) son mayores en 

las ramas orientadas hacia el sur (i.e., aquellas orientadas hacia el ecuador) que las 

orientadas hacia el norte (Valencia-Mendoza, 2014; Ponce-Bautista et al., 2017; Aguilar-

García et al., 2018). Sin embargo, hasta el presente no existen estudios disponibles 

integradores que aborden el efecto de la orientación en diversos aspectos de su biología 

reproductiva (i.e., fenología reproductiva, ciclo floral, visitantes florales y sistema 

reproductivo) a nivel de la flor. En este estudio, se evalúan los efectos de la orientación 

sobre la fenología, el ciclo floral, la diversidad de visitantes florales, el sistema de 

apareamiento y el éxito reproductivo en flores de M. geometrizans con orientación 

contrastante. De acuerdo con lo documentado en la literatura, se espera que en las ramas 

orientadas al sur el período reproductivo será largo, sincrónico y con una alta producción 

de estructuras reproductivas, ocasionado por el incremento de la temperatura en los 

meristemos florales (Johnson, 1924; Marquis, 1988; Tinoco-Ojanguren y Molina-Freaner, 

2000; Fleming et al., 2001; Bustamante y Búrquez, 2008; Córdova-Acosta, 2011; 

Figueroa-Castro y Valverde, 2011; Valencia-Mendoza, 2014; Aguilar-Gastelum y Molina-

Freaner, 2015; Ponce-Bautista et al., 2017; Aguilar-García et al., 2018); también se 

espera que los eventos del ciclo floral sean más cortos (Johnson, 1924; Stösser y Anvari, 

1982; Hedhly et al., 2003; Van Doorn y Meeteren, 2003; Vesprini y Pacini, 2005; Prokop et 

al., 2019) y la producción y el tamaño de los caracteres asociados con las funciones 

sexuales y de atracción sea mayor (Haller y Magness, 1933; Charlesworth y 

Charlesworth, 1987; Herrera, 1991; Ashmand y Hitchens, 2000; Heil et al., 2002). Estos 

caracteres, a su vez, influirán significativamente para que en esas mismas ramas la 
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diversidad de visitantes florales sea alta, previniendo la autogamia y favoreciendo la 

polinización cruzada (Bawa, 1983; Marquis, 1988; Bustamante y Búrquez, 2008), así 

como el éxito reproductivo de las flores (Stinson, 2004; Wright y Meagher, 2003; Figueroa-

Castro y Valverde, 2011). Se espera el patrón opuesto para las flores en las ramas 

orientadas al norte.  

2.2. Costos asociados a la reproducción y estructuras de atracción 

Las plantas requieren recursos (i.e., carbono, nitrógeno, fósforo, potasio, agua y luz) en 

diferentes proporciones para mantener su crecimiento, desarrollo y reproducción 

(Cresswell y Galen, 1991; Andersson, 2000; Karlsson y Méndez, 2005). Las flores son 

estructuras reproductivas compuestas por hasta cuatro verticilos florales (i.e., cáliz, corola, 

androceo y gineceo; Martínez-Gordillo, 2014) y su producción es costosa, puesto que la 

cantidad de recursos que dispone la planta para su reproducción es distribuida y asignada 

a la producción de gran cantidad de órganos reproductivos (i.e., polen y óvulos), de 

estructuras de atracción (i.e., pétalos y sépalos), de recompensas florales (i.e., néctar), y 

a la producción de compuestos químicos (i.e., olores, pigmentos) en cada una de sus 

flores (Burd, 1995; Ashman y Schoen,1997; Obeso, 2002; Parachnowitsch y Elle, 2004). A 

su vez, la cantidad fija de recursos disponibles para la reproducción sexual se divide de 

manera distinta entre la función masculina y femenina dependiendo de sus costos de 

reproducción (Campbell 2000).  

Se ha documentado que la función masculina es menos costosa que la femenina 

(Obeso, 2002), debido a que, una vez que los granos de polen han sido dispersados, la 

función masculina no tiene costos metabólicos adicionales (Lovett-Doust y Cavers, 1982; 

Obeso, 2002). En contraste, la función femenina implica costos adicionales durante los 

procesos posteriores a la polinización, ya que se continúan invirtiendo recursos para la 

protección y nutrición del embrión en desarrollo (Lovett-Doust y Cavers, 1982; Obeso, 

2002). Estos costos directos de la función femenina se ven reflejados durante la 

producción de óvulos y desarrollo de las semillas ya que implican un costo extra al 

requerir proporciones más altas de proteínas y lípidos (Greenway y Harder, 2007). Por su 

parte, las estructuras de atracción de las flores requieren una mayor inversión de recursos 

(i.e., carbono, nitrógeno y fósforo) que los órganos y estructuras de reproducción (polen, 

óvulos, producción de flores, maduración de frutos y viabilidad de semillas), por lo tanto, 

son más costosas (Ashman y Baker, 1992; Andersson, 1999; 2000). Smith y Evenson 

(1978) reportan que en diversas especies del género Amaryllis L. (Amaryllidaceae), el 

70% de la energía total disponible para la planta es asignado a las estructuras de 
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atracción, mientras que sólo el 30% restante es invertido en las funciones sexuales. Por 

su parte, Grases y Ramírez, (1998), reportan que la asignación de recursos para la corola 

fue mayor que la asignación de recursos para las funciones reproductivas y vegetativas 

(cáliz) en Nicotiana glauca Grah. (Solanaceae), Salvia coccinea Buc'hoz ex Etl. 

(Lamiaceae), Erythrina mitis Jacq (Fabaceae) y Kalanchoe pinnata Lam. Pers. 

(Crasulaceae). Con un porcentaje de inversión de recursos del 46 y 45% para la corola y 

con un 29, 31, 21 y 39% respectivamente para las estructuras reproductivas, el resto de la 

energía fue distribuido hacia el cáliz (25, 23, 33 y 17% respectivamente). Así mismo, en 

Chamaecrista nictitans L. Moench (Fabaceae), los recursos asignados a las estructuras 

de atracción fueron mayores en comparación con los disponibles para las estructuras de 

reproducción (42 y 33%, respectivamente) (Raimúndez-Urrutia y Omaira-Hokche, 2008). 

 

2.2.1. Limitación de recursos y disyuntivas en caracteres reproductivos y de atracción 

La cantidad total de recursos que disponen las plantas para el desarrollo de sus órganos 

reproductivos y estructuras de atracción, pueden estar limitados por el suministro y 

absorción de nutrientes (Lovett-Doust y Harper, 1980; Tack-Cheung y Stephenson, 1993; 

Karlsson y Méndez, 2005), las condiciones ambientales (Aizen y Raffaele, 1998; Munné-

Bosch, 2014), los niveles de hormonas (Munné-Bosch, 2014) y la arquitectura de la planta 

(Diggle, 1997, 2003; Aizen y Raffaele, 1998). Se ha reportado una relación positiva entre 

la disponibilidad de recursos y algunos aspectos reproductivos, es decir, a mayor cantidad 

de recursos, las estructuras reproductivas son de mejor calidad (i.e., número, tamaño y 

viabilidad polínica) (McKone, 1987; Tak-Cheung y Stephenson, 1993). 

Consecuentemente, si los recursos son limitados, el éxito reproductivo de la planta puede 

ser afectado negativamente dentro y entre individuos y promover disyuntivas (trade off) 

entre las estructuras reproductivas (Polowick y Sawhney, 1985; Aizen y Raffaele, 1998; 

Diggle, 2003; Cao et al., 2011). Dichas disyuntivas, pueden ocurrir entre caracteres de las 

funciones sexuales, (Campbell, 2000; Koelewijin y Hunscheid 2000; Parra-Tabla y Bullock, 

2000; Sarkissian y Harder, 2001; Golonka et al., 2005), entre funciones sexuales y 

estructuras de atracción (Leishman, 2001; Obeso, 2002; Greenway y Harder, 2007), así 

como, entre estructuras de la misma función (sexual y atracción) (Fenster y Carr, 1997; 

Sarkissian y Harder 2001; Yang y Guo, 2004).   

 La menor inversión de recursos en la función masculina, repercute en la inversión 

de la función femenina, ocasionando una disyuntiva entre la producción de granos de 

polen y de óvulos,  el tamaño del ovario y la producción de semillas (Charlesworth y 
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Charlesworth, 1981; Charnov 1982; Rameau y Gouyon, 1991; Mazer y Hultgard, 1993; 

Fenster y Carr, 1997; Campbell, 2000; Koelewijin y Hunscheid 2000; Golonka et al., 

2005). Por ejemplo, Schoen, (1982), reportó un aumento en la producción de óvulos por 

ovario y una disminución en el número de granos de polen en Gilia achilleifolia Benth. 

(Polemoniaceae). De manera contraria, los individuos de Primula farinosa L. 

(Primulaceae) producen mucho polen por flor, pero pocos óvulos, mientras que los 

individuos de P. scotica Hook. y Campanula rapunculoides L. producen muchos óvulos 

por flor y pocos granos de polen (Mazer y Hultgard, 1993; Vogler et al., 1999). Así mismo, 

se ha reportado una mayor producción de óvulos por flor, pero una disminución en el 

número de anteras en Spergularia marina L. Besser (Mazer et al., 1999). Por su parte, 

Polowick y Sawhney, (1985) reportan un aumento en el tamaño de las anteras, pero una 

disminución en el tamaño del ovario en Capsicum annuum L. (Solanaceae). También se 

han reportado disyuntivas entre la producción de granos de polen por flor y la producción 

de semillas en Gladiolus grandiflorus L. (Iridaceae) y Thymus vulgaris L. (Lamiaceae) 

(Rameau y Gouyon, 1991; Atlan et al., 1992). 

 Las disyuntivas entre las funciones reproductivas y estructuras de atracción se han 

observado entre la función masculina (i.e. número y tamaño de granos de polen) y la 

biomasa de las estructuras de atracción en Collinsia parviflora Lindl. (Scrophularaceae) 

(Parachnowitsch y Elle, 2004), Dianthus caryophyllus L. (Caryophyllaceae) (Kho y Baer, 

1973), Ipomoea wolcottiana Rose (Parra-Tabla y Bullock, 2000) y Muntingia calabura L. 

(Muntingiaceae) (Bawa y Webb, 1983). Las flores con corolas grandes producen menor 

cantidad de granos de polen (Mazer y Hultgard, 1993), así como granos de polen de 

menor tamaño (Parachnowitsch y Elle, 2004). Del mismo modo, se reportan disyuntivas 

entre el tamaño de la corola y la función femenina (i.e., producción de óvulos y frutos) en 

Primula stricta, P. scotica, C. parviflora y Polemonium viscosum Nutt. (Polemoniaceae) 

(Mazer y Hultgard, 1993; Galen, 2000; Parachnowitsch y Elle, 2004). Las flores con 

corolas más grandes producen pocos óvulos por flor (Mazer y Hultgard, 1993) y pocos 

frutos (Galen, 2000). También se han reportado disyuntivas entre la longitud del pistilo y el 

diámetro de la corola en Solanum carolinense L. (Solanaceae) (Elle, 1999) y entre la 

producción de semillas y la masa de las espigas en Zea mays L. (Garnier et al., 1993). 

 Algunos estudios reportan correlaciones negativas en la producción de estructuras 

reproductivas de la misma función, por ejemplo, las disyuntivas entre el número y tamaño 

de granos de polen por flor se ha reportado en Solanum spp. L. (Solanaceae) (Mione y 

Anderson, 1992), Primula farinosa (Mazer y Hultgard, 1993), Raphanus sativus L. 
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(Brassicaceae) (Stanton y Young, 1994), en 17 especies de Fabaceae (Vonhof y Harder 

1995), Scrophulariaceae (Fenster y Carr, 1997), Brassica rapa L. (Brassicaceae) 

(Sarkissian y Harder 2001), Collinsia parviflora (Parachnowitsch y Elle, 2004), así como en 

Pedicularis spp. L. (Orobanchaceae) (Yang y Guo, 2004). Estas plantas, tuvieron gran 

producción de granos de polen, pero de menor tamaño (Mazer y Hultgard, 1993; 

Sarkissian y Harder, 2001; Parachnowitsch y Elle, 2004; Yang y Guo, 2004) en 

comparación con plantas con pocos granos de polen, pero de mayor tamaño (Mazer y 

Hultgard, 1993). Así mismo, las especies con más óvulos producen óvulos más pequeños 

(Mazer y Hultgard, 1993; Greenway y Harder, 2007) y semillas de menor masa (Mazer y 

Dawson, 2001). Este conflicto entre el tamaño y número de los granos de polen, así como 

entre la producción y tamaño de óvulos se ha explicado como consecuencia de la 

subdivisión de recursos limitados en las plantas (Vonhof y Harder 1995).  

En cactáceas existe poca evidencia empírica que demuestre la existencia de un 

conflicto entre las distintas funciones reproductivas (sexuales y de atracción). Nassar y 

Ramírez (2004), reportaron en Melocactus curvispinus Pfeiff. (Cactaceae) una disyuntiva 

entre las funciones sexuales, pues la asignación de recursos (en términos de biomasa) es 

mayor a la función femenina que a la masculina (1.9% y 1.2%, respectivamente). De 

manera similar, en Pachycereus pringlei (S.Watson) Britton & Rose (Cactaceae), Fleming 

et al. (1994), señalan una mayor asignación de recursos a la función femenina (45%) en 

comparación con la masculina (26%). Particularmente, en el caso de cactáceas 

columnares distribuidas en el hemisferio norte, la limitación de recursos experimentada 

por las flores producidas en las ramas y costillas orientadas al norte, también podría 

afectar la asignación de los recursos entre distintas funciones (i.e., atracción vs. 

reproducción, función masculina vs. femenina) y dentro de la misma función disminuyendo 

el éxito de aquellas funciones en las que la planta invierte menor cantidad de recursos 

(Charlesworth y Charlesworth, 1987; Heil et al., 2002). Particularmente en Myrtillocactus 

geometrizans, la menor producción de yemas florales, órganos reproductivos, flores y 

frutos, en las ramas orientadas hacia el norte (Valencia-Mendoza, 2014; Ponce-Bautista et 

al., 2017; Aguilar-García et al., 2018), son evidencia de la limitación de recursos, 

ocasionada por la menor intercepción de RFA y ganancia de CO2 (Ponce-Bautista et al., 

2017). Debido a dicha limitación de recursos y al supuesto de no translocación de 

recursos entre costillas, se espera que, las ramas con orientación norte experimenten 

disyuntivas de mayor intensidad entre y dentro de las distintas funciones sexuales y de 

atracción en comparación con las estructuras reproductivas ramas con orientación sur. 
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2.3. Efecto de la calidad parental (materno y paterno) sobre el éxito reproductivo 

El éxito reproductivo de las plantas está determinado por la producción, calidad y 

germinación de las semillas, así como por el establecimiento de las plántulas (Mazer et 

al., 1986; McGinley, 1989; Dalling, 2002). La variación en la producción y tamaños de las 

semillas se atribuye a varios aspectos ambientales como, la temperatura (Roach y Wulff, 

1987; Gutterman, 2000; Gao et al., 2012), la intensidad de la luz (Cresswell y Grime, 

1981; Galloway, 2001; Addison, 2003; Sopandie et al., 2003; Fanindi et al., 2010), y la 

cantidad de RFA interceptada (Cantagallo et al., 1997; Dosio et al., 2000; Purnomo, 2005; 

Figueroa-Castro y Valverde, 2011). De igual forma, las características fisiológicas y de 

arquitectura de la planta influyen en la variación del número, tamaño y/o masa de las 

semillas (Miao et al., 1991; Fenner y Thompson 2005), así como, en la posición del fruto 

(McGinley, 1989) y los niveles de recursos durante el periodo reproductivo (Roach y Wulff, 

1987; Galloway, 2001; Parciak, 2002; Blödner et al., 2007).  

 La heterogeneidad ambiental, espacial y temporal a pequeña escala que 

experimentan las poblaciones de plantas durante el periodo reproductivo, son causa de la 

variación en la producción de polen, producción de óvulos y, por ende, de la variación en 

la producción, tamaño y/o masa de las semillas (Dosio et al., 2000; Parciak, 2002; Gao et 

al., 2012). Por ejemplo, Parciak (2002) reportó una mayor producción de semillas de 

Prunus virginiana L. (Rosaceae) en sitios con  mayor humedad, en comparación con 

ambientes secos. Gao et al. (2012) reportaron un aumento en la producción y la masa de 

las semillas en plantas de Leymus chinensis Trin. Tzvelev (Poaceae) expuestas a altas 

temperaturas. Diversos estudios, reportaron un aumento en el número, masa y tamaño de 

las semillas de especies de Campanulaceae, Fabaceae y Poaceae, expuestas a alta 

intensidad de la luz, en comparación con plantas expuestas a sombra (Galloway, 2001; 

Addison, 2003; Sopandie et al., 2003; Fanindi et al., 2010). Asimismo, dichas 

características de las semillas se vieron afectadas positivamente por el aumento de la 

intercepción de RFA en Helianthus annuus L. (Asteraceae), Zea mays y Pachycereus 

weberi (Cantagallo et al., 1997; Dosio et al., 2000; Purnomo, 2005; Figueroa-Castro y 

Valverde, 2011).   

 Particularmente, en P. weberi y M. geometrizans, las diferencias en intercepción 

de RFA y ganancia de carbono entre ramas con distinta orientación, tienen un efecto 

positivo sobre los caracteres reproductivos (Figueroa-Castro y Valverde, 2011; Córdova-

Acosta, 2011; Aguilar-García, 2012; Valencia-Mendoza, 2014; Aguilar-García et al., 2018). 

El tamaño de la flor, la producción de anteras, granos de polen, longitud del ovario, 
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número de óvulos y semillas, así como la masa de las mismas, son mayores en 

estructuras reproductivas producidas en el lado sur de las ramas sur (Figueroa-Castro y 

Valverde, 2011; Córdova-Acosta, 2011; Aguilar-García, 2012; Valencia-Mendoza, 2014; 

Aguilar-García et al.,  2018). Además, se ha reportado que los granos de polen de M. 

geometrizans provenientes de yemas florales producidas en el lado sur de las ramas 

orientadas al sur son de mejor calidad, ya que son de mayor tamaño, con mayor 

proporción de viabilidad y de germinación del tubo polínico, así como mayor elongación 

del tubo polínico en comparación con los granos de polen provenientes de yemas florales 

producidas en el lado norte de las ramas norte (Aguilar-García et al.,  2018).  

 La influencia paternal (calidad  y/o cantidad de los granos de polen) sobre la 

descendencia ha sido poco estudiada (Aizen y Raffaele, 1998; Longás et al., 2012). El 

polen producido en una condición ambiental posiblemente fertilizará óvulos de flores 

producidas en otra condición ambiental (Galloway, 2001). Debido a la variación ambiental 

experimentada en las ramas de Myrtillocactus geometrizans con distinta orientación, es 

importante determinar si ambos entornos parentales influyen en las características de la 

descendencia y tienen un efecto sobre el éxito reproductivo. Por lo tanto, en este estudio, 

se espera que las flores, granos de polen y óvulos de Myrtillocactus geometrizans, 

producidos en las costillas sur de las ramas sur, al recibir mayor intercepción de RFA 

sean de mayor calidad y que los granos de polen sean más exitosos en fecundar los 

óvulos. Así mismo, que los efectos parentales de las flores orientadas hacia el sur se vea 

reflejado en mayor éxito reproductivo en comparación con los efectos parentales de flores 

orientadas al norte. 

 

3. HIPÓTESIS 

1. Si las ramas con orientación sur disponen de mayor cantidad de recursos para la 

reproducción en comparación con las de orientación norte, entonces se espera que en las 

ramas orientadas al sur:  

1. El inicio, la duración y el final de los estadios fenológicos y de los eventos del ciclo 

floral ocurran de manera más rápida. 

2. Los caracteres asociados a las funciones sexuales (masculina y femenina) y de 

atracción presenten valores más altos. 

3. La abundancia, diversidad y riqueza de visitantes florales sea mayor. 

4. La relación polen: óvulos (P/O) sea mayor y el sistema reproductivo tienda a ser 

más xenogámico. 
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5. El éxito reproductivo (número de semillas por fruto y la proporción de semillas 

formadas) sea mayor. 

 

2. Las estructuras reproductivas (yemas y flores) en las ramas orientadas hacia el norte 

en las cactáceas columnares distribuidas en el hemisferio norte reciben una menor 

intercepción de RFA. Ello puede determinar una limitación de recursos ocasionada por el 

supuesto de no translocación de fotosintatos, reflejándose en disyuntivas en las distintas 

funciones sexuales y de atracción, por lo que se espera:  

1. Identificar correlaciones negativas (disyuntiva/trade off) de mayor intensidad entre 

los caracteres reproductivos y de atracción en comparación con las yemas y 

flores del lado sur de las ramas con orientación sur en las que se espera detectar 

correlaciones positivas. 

 

3. Si las flores del sur de las ramas orientadas hacia el sur, disponen de mayor cantidad 

de recursos para la reproducción (polen y óvulos) y tienen granos de polen de mejor 

calidad, se espera: 

1. Encontrar mayor éxito reproductivo (número, longitud, masa de las semillas y 

proporción de semillas formadas por fruto) en flores sur polinizadas con polen del 

sur, en comparación con flores norte polinizadas con polen de flores producidas en 

ramas con orientación norte. 

2. Encontrar un efecto parental de mayor calidad sobre el número, longitud y masa 

de las semillas por fruto y la proporción de semillas formadas en comparación con 

las flores del norte de las ramas orientadas al norte. 

4. OBJETIVOS 

Objetivo general 

Determinar el efecto de la orientación de las flores sobre la biología reproductiva de 

Myrtillocactus geometrizans en Zapotitlán Salinas, Puebla, México. 
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Objetivos específicos  

En estructuras reproductivas producidas en ramas con orientaciones contrastantes (norte 

vs. sur) de una población de Myrtillocactus geometrizans describir y comparar las 

siguientes características:  

1. El inicio, fin, y duración de los distintos estadios fenológicos, la sincronía floral, así 

como la producción de estructuras reproductivas por estadio. 

2. Los caracteres reproductivos sexuales [masculinos (número y tamaño de anteras, 

número de granos de polen por antera y por botón floral, diámetro de los granos 

de polen), femeninos (tamaño del ovario y número de óvulos por flor)] y de 

atracción (apertura máxima de la flor, número de pétalos y sépalos, tamaño de los 

pétalos).  

3. El inicio, fin y duración de los eventos florales (antesis floral, dehiscencia de las 

anteras, receptividad estigmática, cierre de las flores, apertura floral máxima y 

receptividad estigmática máxima).  

4. Sistema reproductivo (estimado a través de la relación P/O y tratamientos de 

polinización), limitación por polen y éxito reproductivo (número de semillas y 

proporción de semillas formadas por fruto).  

5. La comunidad de visitantes florales (riqueza, abundancia, diversidad y frecuencia). 

6. La existencia de disyuntivas entre estructuras de las funciones sexuales 

masculinas y femeninas, entre estructuras reproductivas y de atracción, así como 

entre órganos reproductivos dentro de la misma función sexual. 

7. Efecto de la calidad parental (femenina y masculina) sobre el éxito reproductivo 

(número, masa, longitud de semillas y proporción de semillas formadas por fruto). 

 

5. MATERIALES Y MÉTODOS  

5.1. Especie de estudio 

Myrtillocactus geometrizans (Mart.) Console, es un cacto columnar arborescente, 

candelabriforme (2 - 5 m de altura) con un tallo corto, bien definido y ramificado (Fig. 1). 

Cada rama tiene entre 5 y 7 costillas (Arias et al., 1997). Las flores son blancas con 

antesis diurna; 2- 3 cm de longitud y 2.5 – 3.5 cm de ancho. Diversas flores se desarrollan 

en la misma areola (Arias et al., 1997). Los frutos son bayas de color púrpura oscuro, 

globoso a elipsoides, de 1 – 2 cm de largo y de 0.8 – 2 cm de ancho (Bravo-Hollis y 

Sánchez-Mejorada, 1978). Las semillas miden 1.5 – 2 mm de largo. La temporada de 
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floración es de febrero a abril y la fructificación de marzo a septiembre (Arias et al., 1997; 

Pérez-Villafaña y Valiente-Banuet, 2009). Sus principales polinizadores son abejas y sus 

dispersores son las aves (Arias et al., 1997). Myrtillocactus geometrizans es una especie 

endémica distribuida en regiones áridas y semiáridas del centro al sur de México  (Bravo-

Hollis y Sánchez-Mejorada, 1978; Guzmán et al., 2003). 

 

 

Figura 1. Estructuras vegetativas y reproductivas de Myrtillocactus geometrizans. A) 

Forma de vida; B) Flor; C) Frutos; D) principales polinizadores, y E) dispersores. 

 

5.2. Sitio de estudio 

El presente estudio se llevó a cabo en el sitio conocido como “Barranca del conejo” en 

Zapotitlán Salinas, dentro de la Reserva de la Biosfera Tehuacán-Cuicatlán en el Estado 

de Puebla, México (18°1909.60N, 97°2705.71W, 1445 msnm) (Fig. 2). La precipitación 

y temperatura medias anuales de la localidad son de 380 mm y 21°C, respectivamente. El 

clima que predomina es semicálido seco con lluvias en verano, que comprende de junio a 

septiembre (Arias et al., 1997; Rzedowski, 2006). La vegetación es de tipo matorral 

xerófilo con dominancia de cactáceas columnares (Valiente-Banuet et al., 2000; 

Rzedowski, 2006). 

Los suelos son someros y pedregosos en la mayor parte del área, con diferentes niveles 

de alcalinidad y salinidad producto de la influencia de los diferentes substratos geológicos 

presentes en el sitio. Las principales unidades de suelos reportadas son: litosoles, 
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cambisoles cálcicos y xerosoles cálcicos, regosoles y fluvisoles calcáreos (Dávila, 1997; 

García-Martínez, 2002). 

 

Figura 2. Ubicación del sitio de estudio conocido como “Barranca del conejo” en 

Zapotitlán Salinas, Puebla.  

 

5.3. Fenología reproductiva en ramas con orientación contrastante 

Para evaluar el efecto de la orientación de las ramas sobre la fenología de M. 

geometrizans, seleccionamos las tres ramas más al sur (acimut 13 - 225º) y más al norte 

(acimut 315 - 45º) de 20 individuos. Se seleccionaron individuos reproductivos, que no 

estuvieran sombreados, con ramas en buen estado y con una altura promedio de 4 m. Los 

individuos de la población estudiada se encuentran distribuidos en un valle con un área de 

32,736.89 m2. Cada individuo de la población se encuentra ubicado a una distancia 

mínima de 3 m con su vecino más cercano. El número de estructuras reproductivas fueron 

cuantificadas periódicamente en las 20 areolas más apicales de cada costilla de las ramas 

muestreadas. Se consideraron cuatro fenofases al realizar las cuantificaciones: i) botón 

floral, estructura reproductiva totalmente cerrada (Fig. 3A); ii) flor en antesis, caracterizada 

por la apertura y despliegue de los pétalos y sépalos (Fig. 3B); iii) fruto inmaduro, 

caracterizado por la presencia de un ovario visualmente bien desarrollado en conjunto con 

la senescencia de la flor (Fig. 3C) y iv) fruto maduro, caracterizado por la presencia de un 

pericarpo de color rojizo, de consistencia carnosa y turgente (Fig. 3D). La cuantificación 

de botones florales se realizó cada dos días desde el 28 de diciembre de 2018 hasta el 3 
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de junio de 2019. La fenología de los frutos (inmaduros y maduros) se siguió 

semanalmente desde esta fecha hasta el 21 de octubre de 2019. 

 Para determinar el tiempo preciso de inicio de la temporada reproductiva, se 

realizaron visitas al sitio cada semana a partir del 23 de noviembre de 2018. Una vez que 

se notó el desarrollo de los primeros botones y hasta que todas las estructuras 

reproductivas se encontraron en estadio de fruto inmaduro, el censo de la fenología 

reproductiva se registró cada tercer día (28 de diciembre de 2018 - 3 de junio de 2019). 

Posteriormente, los registros de fenología se realizaron semanalmente hasta que todos 

los frutos fueron dispersados (3 de junio - 21 de octubre de 2019).  

 

 

Figura 3. Fenofases reproductivas de M. geometrizans: A) botón floral, B) flor en antesis, 

C) flor en post-antesis, D) fruto inmaduro y E) fruto maduro. 

 

Con los datos de producción de estructuras reproductivas obtenidos, se construyeron 

fenogramas por estadio reproductivo de cada orientación para ilustrar los cambios 

fenológicos en el tiempo. Se aplicaron análisis de varianza (ANOVA) con medidas 

repetidas de dos vías para determinar la existencia de diferencias en el número promedio 

de estructuras reproductivas por areola por fecha de cada fenofase entre orientaciones. 

Con orientación (norte y sur) y tiempo (fecha) como factores fijos. Se cumplieron los 

supuestos de normalidad, circularidad y esfericidad, además se utilizó un alfa de 0.05. 

 El índice de sincronía floral (S; Marquis, 1988) por orientación fue estimada con 

base en el número de flores en antesis. Dicho índice adquiere valores de entre 0 y 1, 

donde 1 es indicativo de sincronía floral completa y se calculó de la siguiente manera: 

 

𝑆 =  ∑ [
𝑥𝑡

∑ 𝑥𝑡
𝑛
𝑡=0

]

          𝑛

                𝑡=0

∗ 𝑝𝑡 
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donde: 𝑥𝑡= número de flores en antesis en cada fecha, ∑ 𝑥𝑡 =𝑛
𝑡=0  número total de flores 

en antesis de cada individuo con respecto al total de flores durante todo el periodo 

reproductivo y 𝑝𝑡 =es la proporción de individuos con flores en cada fecha. La duración 

promedio (días) y la producción promedio máxima de estructuras reproductivas de cada 

fenofase y la sincronía floral, fueron evaluadas entre sectores con pruebas de t(1)-

pareadas, bajo la hipótesis de que la duración, la producción de estructuras de cada 

fenofase, así como la sincronía floral es mayor en las ramas con orientación sur en 

comparación con las del sector norte. El número de estructuras reproductivas y la 

producción máxima por fenofase se transformaron como (х + 0.5)1/2 (Zar, 2010). 

 

5.4. Biología reproductiva en flores con orientación contrastante 

A nivel de flor se evaluó la variación en producción y tamaño de los caracteres 

reproductivos y de atracción, eventos del ciclo floral, diversidad de visitantes florales, 

sistema de cruzamiento y éxito reproductivo en función de la orientación. Se eligieron 

ramas con orientación contrastante (sur y norte) dentro de cada individuo. Se utilizaron las 

flores más al sur y norte producidas en las costillas sur de las ramas orientadas hacia el 

sur y las costillas norte de las ramas orientadas hacia el norte, respectivamente. 

 

5.4.1. Variación en caracteres reproductivos y de atracción  

Durante febrero de 2018 y 2019, fueron colectados 30 botones florales con orientación 

contrastante de 19 individuos por cada sector (30 botones × 2 sectores × 19 individuos = 

1140 botones florales). Además, en febrero de 2019 se colectó un total de 30 flores en 

antesis de cada orientación de 12 individuos (30 botones × 2 sectores × 12 individuos = 

720 flores). Las estructuras reproductivas colectadas fueron preservadas en una solución 

de formaldehído – alcohol etílico - ácido acético glacial (FAA) y se transportaron al 

laboratorio para su procesamiento. 

 De los botones y flores colectados, se determinaron 26 caracteres, 19 asociados a 

la función reproductiva y 6 a la función de atracción (Fig. 4). Las estructuras asociadas a 

la función masculina se determinaron en botones florales (i.e. número de anteras por 

botón floral, número de granos de polen por antera y por botón floral, así como el diámetro 

de los granos de polen, Fig. 4A) y flores en antesis (i.e. longitud, ancho y área de las 

anteras y longitud del androceo, Fig. 4B). De manera similar, las estructuras asociadas a 

la función femenina se determinaron en botones florales (i.e. número y diámetro de 

óvulos, longitud, ancho y área de la cavidad ovárica, Fig. 4A) y flores en antesis (i.e. 
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longitud, ancho y área del ovario, longitud del gineceo, número de lóbulos del estigma y 

longitud de lóbulos del estigma, Fig. 4B). Por último, las estructuras de atracción se 

determinaron en flores en antesis (i.e. diámetro máximo de la corola, número de sépalos y 

pétalos, longitud, ancho y área de los pétalos, Fig. 4B). Para determinar todos los 

caracteres reproductivos y de atracción, cada botón floral y flor en antesis fue disectado 

bajo un microscopio estereoscópico marca Nikon modelo SMZ645 (Chiyoda, Japón). 

 

 

Figura 4. Caracteres reproductivos asociados con las funciones masculina, femenina y de 

atracción de M. geometrizans en flores con orientación contrastante. A) caracteres 

medidos en botones florales: número de anteras (Na); número y diámetro (Dp) de los 

granos de polen; longitud (Lco) y ancho (Aco) de la cavidad ovárica; número de óvulos 

(No) y diámetro de los óvulos (Do). B) Caracteres medidos en flores en antesis: diámetro 

máximo de la corola (Dmx); número de pétalos (Np); número de sépalos (Nsp); longitud 

(Lp) y ancho (Ap) de los pétalos; longitud total del androceo (Lta); longitud (La) y ancho 

(Aa) de la antera; longitud del gineceo (Lg); número (Nle) y longitud de lóbulos del estigma 

(Lle); longitud (Lo) y ancho (Ao) del ovario. 

 

Los caracteres asociados con la función masculina se determinaron de la siguiente 

manera: I) el número de anteras se determinó retirando con unas pinzas de disección 

cada estambre del botón floral; II) la longitud del androceo se determinó seleccionando 

dos estambres por botón; III) el tamaño de las anteras (largo, ancho y área) se determinó 

utilizando dos anteras por botón; IV) el número de granos de polen producidos por antera 
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se determinó tomando una antera por botón floral que fue colocada en una caja Petri con 

agua destilada. Cada antera fue triturada con ayuda de una aguja de disección y de esta 

manera los granos de polen fueron dispersados y contados utilizando un contador 

manual. El número de granos de polen se determinó en anteras de botones florales para 

asegurar que las anteras no fueran dehiscentes. V) La producción de granos de polen por 

botón fue estimada mediante la multiplicación del número de granos de polen por antera 

por el número de anteras producidas en cada botón floral; VI) para determinar el tamaño 

de los granos de polen se colocaron 5 anteras por botón en microtubos con 100 μl de FAA 

y se sometieron a la técnica de acetólisis (Aguilar-García et al., 2018); posteriormente se 

midió el diámetro ecuatorial de 25 granos de polen elegidos al azar por botón floral. Esta 

medición se realizó con ayuda de una reglilla de ocular en un microscopio óptico Nikon 

Eclipse 50i. El área de las anteras se determinó utilizando la fórmula de la elipse (A = 

πab), siendo a y b los semiejes mayor (largo de antera) y menor (ancho de antera), 

respectivamente en la elipse. 

La estimación de los caracteres asociados con la función femenina se describe a 

continuación: I) el número de óvulos por botón se estimó retirando el total de óvulos del 

ovario, cada óvulo fue separado con una aguja de disección en una caja Petri con agua 

destilada y se contabilizó con un contador manual; II) el tamaño de los óvulos fue 

estimado a partir de la medición del diámetro ecuatorial de 25 óvulos por ovario elegidos 

al azar; III) el tamaño del ovario y de la cavidad ovárica se estimó midiendo el largo y 

ancho y se estimó el área utilizando la fórmula de la elipse (A = πab) siendo a y b los 

semiejes mayor (largo del ovario o de la cavidad ovárica) y menor (ancho del ovario o de 

la cavidad ovárica) de la elipse), respectivamente; IV) la longitud del gineceo se determinó 

desde la base del ovario hasta la superficie de los lóbulos estigmáticos; VI) el número de 

lóbulos del estigma y VII) la longitud del lóbulo del estigma, se midió desde la base de los 

lóbulos hasta el lóbulo más largo.  

 Los caracteres de atracción se estimaron de la siguiente manera: I) el diámetro 

floral máximo se midió con un vernier digital marca Mitutoyo modelo CD67-S15PS 

(Kanagawa, Japón) como la distancia entre la punta de los pétalos más largos ubicados 

en lados contrarios de la flor; II) el número de sépalos y pétalos se contó retirando con 

unas pinzas de disección todas las estructuras de la corola y del cáliz; y IV) el tamaño de 

cuatro pétalos elegidos al azar (longitud, ancho y área) se determinó mediante la fórmula 

de la elipse (A = πab) siendo a y b los semiejes mayor (largo del pétalo) y menor (ancho 

del pétalo) de la elipse. 
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Los datos del número de granos de polen por antera y por botón floral, así como el 

número de lóbulos del estigma, óvulos, pétalos y sépalos se transformaron como (x + 

0.5)1/2 (Zar, 2010). Los datos de todos los caracteres reproductivos y de atracción de 

botones y flores de ramas con orientaciones contrastantes se analizaron con pruebas de 

t(1)-pareadas, para probar la hipótesis de que los botones y flores producidos en ramas del 

sector sur de los individuos tienen valores más altos en los caracteres morfométricos 

medidos respecto a aquellos producidos en ramas del sector norte. Los análisis 

estadísticos se realizaron en el programa NCSS versión 12.0.8, con nivel del significancia 

de 0.05.  

 

5.4.2. Ciclo floral  

A mediados de febrero de 2019, se realizaron observaciones en flores individuales para 

describir los eventos que tienen lugar durante la antesis floral. Las observaciones se 

realizaron en flores producidas en ramas con orientación contrastante (2 – 3 flores por 

rama) de 10 individuos diferentes (n= 12 flores; 58 y 54 de ramas sur y norte, 

respectivamente). 

Para registrar los eventos del ciclo floral, un día antes de la observación se eligieron y 

marcaron los botones florales que estuvieran por iniciar la antesis, caracterizados por ser 

de gran tamaño (3 cm aproximadamente) y en los que se distinguían los elementos del 

perianto de color blanco.  

Los eventos del ciclo floral fueron observados de las 04:30 h a las 14:00 h (o 

antes, dependiendo de la hora de cierre de las flores). Durante este periodo, las flores 

fueron observadas por dos periodos de 15 minutos cada hora para un total de 

observación de 285 min (4:45 h) por flor. En cada periodo de observación de 15 minutos, 

se registró el inicio, duración y fin de los siguientes eventos florales (Fig. 5): I) antesis 

floral; comenzó con la apertura de los pétalos y la observación del androceo y gineceo, 

mientras que el final de la misma se consideró en el momento del cierre completo de los 

pétalos; II) dehiscencia de las anteras (función masculina) se consideró a partir de la 

observación y presencia de granos de polen en la línea de dehiscencia, mientras que el 

final se estableció cuando ya no había presencia de polen; III) receptividad estigmática 

(función femenina) inició con la apertura y separación de los lóbulos estigmáticos y el final 

se consideró al momento del cierre de la flor. Así mismo, se determinó como receptividad 

estigmática máxima, el momento en que los lóbulos estigmáticos estuvieron 

completamente separados y expuestos. Además, en cada periodo de observación se 
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midió con un vernier digital marca Mitutoyo modelo CD67-S15PS (Kanagawa, Japón) el 

diámetro de la corola de cada flor.  

 

 

 

Figura 5. Eventos del ciclo floral que se observaron en flores de M. geometrizans. 

 

El tiempo de inicio y final de la antesis floral, de la función masculina y femenina, 

así como el tiempo máximo de la receptividad estigmática y el diámetro máximo de la 

corola fue comparado entre orientaciones mediante pruebas pareadas de Moore para 

datos circulares (Zar, 2010) en el programa Oriana para Windows v. 4.02 (Kovach, 2013). 

Por otra parte, la duración promedio (en horas) de la antesis floral y de la función 

femenina y masculina se compararon entre orientaciones mediante pruebas de t(1)-

pareadas, bajo la hipótesis de que la duración de las funciones sexuales y la antesis floral 

son más cortas en las flores con orientación sur en comparación con las del sector norte. 

El efecto de la orientación floral sobre el diámetro de la corola a lo largo del periodo de se 

evaluó a través de un análisis de varianza de dos vías (ANOVA) para medidas repetidas 

utilizando como variable de respuesta el diámetro de la corola y como factores fijos la 

orientación y el tiempo. Los datos del diámetro de la corola se transformaron como ln (x) 

(Zar, 2010).  
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5.4.3. Visitantes florales 

En febrero de 2019, se observaron y cuantificaron los organismos que visitaron las flores 

de M. geometrizans con orientaciones contrastantes. Todos los insectos visitantes fueron 

colectados. Las observaciones y colectas se realizaron simultáneamente en flores con 

orientaciones sur y norte de 20 individuos distintos. Las observaciones y colectas de los 

visitantes florales fueron realizadas en cinco flores por rama (5 flores × 2 ramas × 2 

orientaciones × 20 individuos = 400 flores). Las colectas de los visitantes florales se 

realizaron en dos periodos de 15 minutos cada hora, de 04:30 a 14:0 h (o cuando la 

antesis floral finalizara) para un total de 285 min de observación (4:45 h) por flor. Todos 

los insectos que llegaron a las flores se colectaron con ayuda de redes entomológicas, 

también se registró la presencia de aves, pero no fueron colectadas. Se utilizaron 

cámaras de acetato de etilo para sacrificar a abejas, avispas y lepidópteros, los cuales 

fueron almacenados individualmente en bolsas de papel glassine. Por su parte, los 

coleópteros, dípteros, arácnidos, neurópteros, tisanópteros y hormigas fueron 

conservados en alcohol al 70%. Todos los insectos colectados fueron identificados al nivel 

taxonómico más bajo posible por entomólogos expertos. 

 Se determinó la riqueza específica, la abundancia, el índice de diversidad de 

Shannon-Wiener (H´),  y la diversidad de la comunidad de visitantes florales colectados en 

flores sur y norte. Esos mismos parámetros se estimaron para los grupos más abundantes 

de visitantes florales (i.e. abejas, moscas y escarabajos). Esos parámetros fueron 

estimados para cada orientación de cada individuo. La riqueza y abundancia promedio de 

los visitantes florales se analizó mediante pruebas de t(1)-pareadas bajo el supuesto de 

que en las flores de ramas con orientación sur hay más riqueza de especies y son más 

abundantes en comparación con las flores con orientación norte. La diversidad de 

especies de visitantes florales de cada individuo por orientación se estimó con el índice de 

Shannon-Wiener (H´), misma que se comparó entre orientaciones con pruebas de t(1)-

Hutcheson (Zar, 2010), utilizando el programa PAST v. 2.17 (Hammer et al., 2001). 

Finalmente, la composición de la comunidad de visitantes florales, así como la comunidad 

de abejas, moscas y escarabajos colectados en flores con orientación contrastante fueron 

evaluados con el índice de similitud de Sörensen. El efecto de la orientación sobre el 

número de abejas, moscas y escarabajos registrado durante el periodo de antesis floral 

fue analizado con un ANOVA de dos vías para medidas repetidas, considerando la 

orientación y el tiempo como factores fijos. Los datos de riqueza y abundancia fueron 

trasformados como (x + 0.5)1/2 (Zar, 2010). 
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5.4.4. Sistema reproductivo y autocompatibilidad, limitación por polen y autofecundación 

mediada por vectores 

El sistema reproductivo de flores de M. geometrizans con orientaciones contrastantes se 

determinó mediante la relación polen: óvulos (P/O) y experimentos de polinización. La 

relación P/O fue estimada con base en los datos de número de granos de polen y de 

óvulos por estructura reproductiva obtenidos previamente (sección 5.3.2). Con esos datos, 

el sistema reproductivo se determinó de acuerdo con las categorías propuestas por 

Cruden (1977; Cuadro 2) y se comparó entre sectores de distinta orientación mediante 

pruebas de t(1)-pareadas, bajo la hipótesis de que en el sector sur la relación P/O es 

mayor en comparación con el sector norte. 

 

Cuadro 2. Clasificación de sistemas reproductivos en plantas inferido a partir 

del cociente polen/óvulos (P/O; Cruden, 1977). 

Sistema reproductivo P/O 

X ± E.E. 

Cleistogamia 4.7 ± 0.7 

Autogamia obligada 27.7 ± 3.1 

Autogamia facultativa 168.5 ± 22.1 

Xenogamia facultativa 796.6 ± 87.7 

Xenogamia 5859.2± 936.5 

 

 En marzo de 2019, cuatro tratamientos de polinización fueron aplicados en un total 

de 240 flores (4 botones × 2 ramas × 2 sectores × 15 individuos): I) polinización natural 

(PN), las flores se mantuvieron disponibles para todos los visitadores florales; II) 

autopolinización espontánea (AE), los botones florales fueron encapuchados y se dejaron 

sin manipulación hasta la senescencia de la flor y la maduración del fruto; III) 

autopolinización manual (geitonogámia, AM), las flores se polinizaron manualmente con 

polen del mismo individuo, y IV) polinización cruzada (PC), las flores en antesis se 

polinizaron manualmente con polen de flores con la misma orientación provenientes de 3 -

5 individuos diferentes. Para los tratamientos de autopolinización manual y polinización 

cruzada, se eligieron los botones florales que estuvieran por abrir, se emascularon antes 

de la antesis con el fin de evitar que se autopolinizaran y fueron encapuchadas con bolsas 

de tela (apertura <0.5 mm) hasta la maduración de los frutos. Todas las polinizaciones se 

realizaron cuando el estigma estaba receptivo. Después de aplicar cada tratamiento y 
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posterior a la senescencia de la flor en el tratamiento de polinización natural, todas las 

flores fueron encapuchadas con bolsas de tela y marcadas para distinguir entre 

tratamientos y se dejaron sin manipulación hasta la maduración del fruto. Los frutos de 

todos los tratamientos fueron colectados una vez que maduraron y se desprendieron 

naturalmente de la areola.  

 El número de semillas por fruto y la proporción de semillas formadas fueron 

estimados para cada tratamiento. La proporción de semillas formadas se estimó 

dividiendo el número de semillas producidas por fruto entre el número promedio de óvulos 

por ovario de flores con orientación contrastante (ver sección 5.3.2). Ambas variables se 

estimaron como el valor promedio de las dos flores por tratamiento de cada orientación 

por individuo. Dentro de cada orientación, se compararon ambas variables entre pares de 

tratamientos para determinar: i) sistema de autocompatibilidad, mediante la comparación 

de los tratamientos polinización cruzada y autopolinización; ii) limitación por polen, 

mediante la comparación de los tratamientos polinización natural y polinización cruzada; y 

iii) polinización mediada por vectores, mediante la comparación de los tratamientos 

autopolinización manual y autopolinización espontánea. Se realizaron pruebas de t(1) 

pareadas para evaluar la hipótesis de que las flores orientadas al norte tienen una 

tendencia hacia la autogamia y la autocompatibilidad y experimentan una limitación de 

polen más fuerte en comparación con las orientadas hacia el sur. Para estos análisis, el 

número de semillas por fruto y la proporción de semillas formadas se transformó como (x 

+ 0,5) 1/2 y arcoseno √x, respectivamente (Zar, 2010). 

 

5.4.5. Éxito reproductivo 

En marzo de 2019 el éxito reproductivo de flores con orientación contrastante fue 

estimado como número de semillas por fruto y la proporción de semillas formadas. Un 

total de 60 flores (1 flor × 2 ramas × 2 orientaciones × 15 individuos) se mantuvieron 

disponibles para todos los visitantes florales. Al final de la antesis floral, todas las flores se 

encapucharon con bolsas de tela (apertura <0.5 mm) y se dejaron sin manipulación hasta 

la maduración del fruto. Los frutos maduros fueron colectados y el número de semillas 

producidas en cada fruto fue cuantificado. La proporción de semillas formadas fue 

estimada dividiendo el número de semillas de cada fruto por el número de óvulos por 

ovario cuantificado en flores con orientaciones contrastante (ver sección 5.3.2). Los 

valores promedio de ambas variables fueron obtenidos utilizando datos de dos flores 

encapuchadas por orientación de cada individuo. Ambas variables fueron comparadas 
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entre orientaciones mediante pruebas de t(1)-pareadas, bajo la hipótesis de que las flores 

orientadas al sur tienen un mayor éxito reproductivo que las orientadas al norte. Los datos 

de número de semillas y la proporción de semillas formadas se transformaron como (x + 

0.5)1/2 y arcoseno √x respectivamente (Zar, 2010). Todos los análisis estadísticos se 

realizaron empleando el programa NCSS versión 12.0.8. con nivel de significancia de 

0.05. 

 

5.5. Disyuntivas entre estructuras reproductivas y de atracción  

Durante febrero de 2018 y 2019 se colectó un total de 30 botones florales y 30 flores en 

antesis de las ramas del sector sur y norte de 20 individuos [30 botones/flores × 2 

sectores × 20 individuos = 1200 botones florales/flores (ver sección 5.3.2)]. Para 

determinar si existen conflictos dentro y entre estructuras reproductivas (funciones 

sexuales) y de atracción, se utilizaron algunos caracteres masculinos (polen por antera, 

polen por botón, número de anteras, diámetro del polen y área de la antera), femeninos 

(número de óvulos, diámetro de los óvulos y área de la cavidad ovárica,) y de atracción 

(área de los pétalos, apertura floral y longitud floral) de los datos de morfología floral (ver 

sección 5.3.2). Se realizaron análisis de correlación de Pearson, con el número de cada 

carácter por botón por individuo de cada sector (norte y sur). Se realizó un total de 33 

análisis de correlación; 12 análisis de correlación entre funciones sexuales, 11 entre 

caracteres de atracción y caracteres de funciones sexuales, y por último, 10 análisis de 

correlación entre caracteres dentro de la misma función (i.e., femenina, masculina, 

atracción; Cuadro 3). 

Posteriormente, los coeficientes de correlación se transformaron en coeficientes de 

Z de Fisher para realizar un metaanálisis y determinar el efecto del tamaño (size effect) 

(Borestein et al., 2009). Se determinó la intensidad y dirección del efecto del tamaño 

sobre los coeficientes de correlación entre los diferentes caracteres de funciones sexuales 

y de atracción por sector (Cuadro 4). Por último, se realizaron diagramas de efectos 

(forest plot) para representar el tamaño promedio del efecto y su intervalo de confianza 

(IC) del 95% para cada comparación de caracteres por orientación. Se consideró que 

existen conflictos entre estructuras de funciones sexuales y de atracción, si la dirección de 

las correlaciones es negativa y significativa. Los análisis de correlación se realizaron 

usando el software NCSS 12.0.8., con nivel de significancia de 0.05 (Ncss, 2019). 
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Cuadro 3. Pares de caracteres florales asociados a las funciones sexuales (masculina y 

femenina) y estructuras de atracción de Myrtillocactus geometrizans utilizados para 

realizar análisis de correlación de Pearson por botón de cada individuo con distinta 

orientación.  

Comparaciones entre funciones sexuales 

Masculina vs. 

femenina 

Polen por botón Número de óvulos 

Polen por antera Número de óvulos 

Polen por botón Diámetro de óvulos 

Polen por antera Diámetro de óvulos 

Número de anteras Número de óvulos 

Número de anteras Diámetro de óvulos 

Diámetro del polen Diámetro de óvulos 

Diámetro del polen Número de óvulos 

Diámetro del polen Área de la cavidad ovárica 

Área de la antera Área de la cavidad ovárica 

Área de la antera Número de óvulos 

Área de la antera Diámetro de óvulos 

Comparaciones entre estructuras de atracción y caracteres reproductivos 

 Apertura floral Número de anteras 

Atracción vs. 

reproducción 

Apertura floral Número de óvulos por flor 

Apertura floral Diámetro de óvulos por flor 

Longitud floral Número de óvulos por flor 

Longitud floral Diámetro de óvulos por flor 

Longitud floral Número de anteras 

Longitud floral Área de la antera 

Área de los pétalos Área de la antera 

Área de los pétalos Número de óvulos por flor 

Área de los pétalos Diámetro de óvulos por flor 

 Área de los pétalos Área de la cavidad ovárica 

Comparaciones dentro de cada función sexual y estructuras de atracción 

Masculina  

Polen por antera Número de anteras 

Polen por botón Número de anteras 

Diámetro del polen Polen por botón 

Diámetro del polen Número de anteras 

Femenina  

Número de óvulos Área de la cavidad ovárica 

Número de óvulos Diámetro de óvulos 

Diámetro de óvulos Área de la cavidad ovárica 

Atracción  

Longitud floral Área de los pétalos 

Longitud floral Apertura floral 

Apertura floral Área de los pétalos 
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Cuadro 4. Intensidad y dirección del coeficiente de correlación (Lind 

et al., 2004). 

Coeficiente de correlación r Intensidad de relación lineal 

r = -1 Negativa perfecta 

-1< r < -0.5 Negativa intensa 

r = -0.5 Negativa moderada 

- 0.5 < r < 0 Negativa débil 

r = 0 Sin correlación 

0 < r < 0.5 Positiva débil 

r = 0.5 Positiva moderada 

0.5 < r < 1 Positiva intensa 

r = 1 Positiva perfecta 

 

5.6. Efecto de la calidad parental (materno y paterno) sobre el éxito reproductivo 

A mediados de febrero del 2020 se realizaron cruzas manuales recíprocas entre flores en 

antesis con distinta orientación de 18 individuos de M. geometrizans elegidos al azar. Se 

eligieron las dos ramas más externas de cada sector y de cada rama se eligieron 3 flores 

en antesis, para un total de 216 flores (3 flores × 2 ramas × 2 sectores × 18 individuos = 

216 flores). Las flores se polinizaron empleando polen de distinta calidad (efecto paterno) 

(sur = alta, norte = baja). En cada una de las ramas seleccionadas de cada sector se 

aplicó uno de dos tratamientos: I) polinización con polen de flores del sector sur (108 

flores), y II) polinización con polen de flores del sector norte (108 flores). Las flores 

seleccionadas como receptoras de polen (efecto materno) se eligieron en estadio de 

botón floral próximo a la antesis, se emascularon un día previo a la antesis floral y 

posteriormente se encapucharon con bolsas de tela (apertura <0.5 mm) para evitar que 

fueran visitadas por los insectos. 

Para realizar las polinizaciones, se utilizó el polen por lo menos de 3 flores 

colectadas de individuos elegidos al azar (donadores) ubicados a una distancia mínima de 

20 m de los individuos experimentales. Las polinizaciones se realizaron entre las 08:00 y 

las 11:00 h, de acuerdo con la secuencia de eventos del ciclo floral registrados 

previamente (ver sección 5.3.3), de tal manera que se garantizó la disponibilidad de 

granos de polen y la receptividad del estigma. Para polinizar cada flor, las anteras 

dehiscentes se colocaron directamente sobre el estigma de la flor receptora, hasta cubrir 

con granos de polen toda la superficie estigmática. Una vez realizadas las polinizaciones, 
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las flores se encapucharon con bolsas de tela de velo y se marcaron. Todas las flores se 

dejaron sin manipulación hasta la maduración del fruto. Los frutos colectados fueron 

guardados en bolsas de papel, para su posterior procesamiento. A partir de los 

tratamientos de polinización manual aplicados, se estimó la proporción de semillas 

formadas y el éxito reproductivo mediante tres variables (i.e. número, longitud y masa de 

las semillas). Todos los frutos resultantes de los tratamientos de polinización se 

disectaron para obtener y cuantificar el total de semillas que contenían. Posteriormente, 

todas las semillas fueron lavadas dos veces durante 3 min en una solución de agua con 

hipoclorito de sodio comercial al 2% en una proporción 9:1, seguido de un lavado en agua 

común durante 2 min, con el fin de retirar todo material de la pulpa y evitar formación de 

hongos. Finalmente, las semillas fueron secadas a la sombra en papel absorbente y se 

guardaron en sobres de papel (Hernández-Guerrero, com. pers.) para su manejo 

posterior. Para determinar la longitud de las semillas, se seleccionaron al azar 25 semillas 

por fruto que se encontraran en buen estado (i.e., maduras y con testa completa). La 

longitud de cada semilla se determinó con la reglilla del microscopio estereoscópico 

marca CELESTRON LABS modelo S10-60 (Torrance California). Posteriormente, se 

determinó la masa de ese mismo conjunto de 25 semillas utilizando una balanza analítica 

digital (marca BTIHCEUOT, modelo HZ5003B).  

Los datos, número, longitud y masa de las semillas y seed-set promedio por 

tratamiento de cada orientación por individuo se analizaron con pruebas de t(1)-pareadas. 

Se realizaron dos comparaciones para evaluar el efecto materno (calidad de los óvulos) 

en el éxito reproductivo: i) las flores sur polinizadas con polen norte vs. las flores norte 

polinizadas con polen norte (FS/PN y FN/PN, respectivamente) y ii) las flores sur 

polinizadas con polen sur vs. las flores norte polinizadas con polen sur (FS/PS y FN/PS, 

respectivamente). De manera similar, se realizaron dos comparaciones para evaluar el 

efecto paterno en el éxito reproductivo: i) las flores sur polinizadas con polen sur vs. las 

flores sur polinizadas con polen norte (FS/PS y FS/PN, respectivamente) y ii) las flores 

norte polinizadas con polen sur vs. las flores norte polinizadas con polen norte (FN/PS y 

FN/PN, respectivamente). Todas las comparaciones se realizaron bajo la hipótesis de que 

el efecto paterno y materno de los frutos de ramas del sector sur tendrá mayor influencia 

sobre el éxito reproductivo en comparación con el éxito parental de los frutos de ramas del 

sector norte. Es decir, las flores donadoras y receptoras de polen sur, tendrán mayor éxito 

reproductivo en comparación con las flores donadoras y receptoras norte.  
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6. RESULTADOS  

6.1. Fenología reproductiva en ramas con orientación contrastante  

El periodo reproductivo de la población estudiada de M. geometrizans inició el 28 de 

diciembre de 2018, con un pico el 16 y 18 de febrero de 2019 para las ramas del sector 

norte y sur respectivamente y finalizó el 21 de octubre de 2019, lo que equivale a un 

periodo de 297 días reproductivos (Fig. 6). 

 

 

Figura 6. Seguimiento fenológico de la producción acumulada de estructuras 

reproductivas de M. geometrizans con orientaciones contrastantes, en el sitio barranca del 

conejo en Zapotitlán Salinas Puebla.  

 

 La fenofase de botón inició el 28 de diciembre de 2018 y concluyó el 6 de abril, con 

una duración total de 99 días, tanto en las ramas del sector norte como en las del sector 

sur (Fig. 7). En cuanto a la duración promedio en días (± e.e.), no se encontraron 

diferencias significativas (t(1), 19= -1.32, P= 0.1012) en la duración promedio de botones 

entre ramas con distinta orientación.  
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Figura 7. Seguimiento fenológico del número total acumulado de botones de M. 

geometrizans de sectores con orientación contrastante, en el sitio barranca del conejo en 

Zapotitlán Salinas Puebla.  

 

La fenofase de flores en antesis en el sector sur inició el 11 de enero y finalizó el 4 

de abril, representando un total de 83 días; mientras que para el sector norte inició el 26 

de enero y finalizó el 2 de abril, con una duración total de 66 días (Fig. 8). No se 

encontraron diferencias significativas (t(1), 19)= 1.50, P= 0.0750) en la duración promedio de 

la fenofase de flores en antesis entre el sector norte (38.8 ± 2.54) y el sur (42.35 ± 2.34). 

 

Figura 8. Seguimiento fenológico de la producción total acumulada de flores en antesis de 

M. geometrizans de sectores con orientación contrastante, en el sitio barranca del conejo 

en Zapotitlán Salinas Puebla.   
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La duración total de los frutos inmaduros en las ramas del sector sur fue de 268 

días, inició el 19 de enero y finalizó el 14 de octubre; mientras que para el sector norte la 

duración total fue de 262 días, inició el 1 de febrero y finalizó el 21 de octubre (Fig. 9A). 

No se encontraron diferencias significativas (t(1), 19)= 0.87, P= 0.1985) en el tiempo 

promedio en días de desarrollo de frutos inmaduros entre el sector norte (189.75 ± 8.70) y 

sur (194.85 ± 7.88). 

La fenofase de frutos maduros en el sector sur inició el 6 de febrero y finalizó el 21 

de octubre, con 257 días de duración total; mientras que para el sector norte inició el 22 

de febrero y finalizó el 14 de octubre, con una duración total de 234 días (Fig. 9B). No se 

encontraron diferencias significativas en la duración promedio. La duración promedio (en 

días) de la fenofase de frutos maduros en las ramas orientadas hacia el sur fue 

significativamente más larga (171.2 ± 7.39, t(1), 19)= 2.24, P= 0.0186) en comparación con 

las orientadas hacia el norte (158.2 ± 8.08). 

 

 

A) 
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Figura 9. Seguimiento fenológico de la producción total de frutos inmaduros (A) y frutos 

maduros (B) de M. geometrizans producidos en sectores con orientación contrastante, en 

el sitio barranca del conejo en Zapotitlán Salinas Puebla.  

 

El análisis de varianza para medidas repetidas mostró un efecto significativo del tiempo y 

la orientación del sector sobre el número promedio de estructuras reproductivas por 

costilla por fecha de registro de todas las fenofases (Cuadro 5). Además, se vio un efecto 

significativo de la interacción de la orientación por el tiempo en la fenofase de fruto 

maduro. Para todas las fenofases, el número promedio de estructuras reproductivas por 

areola fue mayor en las ramas del sector sur en comparación con las ramas orientadas 

hacia el norte (Cuadro 5). 
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Cuadro 5. Número promedio (e.e.) de estructuras reproductivas por areola de cada 

fenofase desarrolladas en ramas de Myrtillocactus geometrizans con orientación 

contrastante, en el sitio barranca del conejo en Zapotitlán Salinas Puebla. Resultados de 

ANOVA de dos vías para medidas repetidas para probar el efecto de la orientación y el 

tiempo. Los efectos significativos se indican en negritas. 

Fenofase 

reproductiva 

Orientación Efecto 

Sur Norte Orientación Tiempo 
Orientación × 

tiempo 

Botón 
6.39 

(0.18) 

5.62 

(0.18) 

F1, 1843=8.70 

P=0.0062 

F48, 1843=53.67 

P< 0.0001 

F48, 1843=0.66 

P=0.963 

Flor en 

antesis 

0.284 

(0.01) 

0.23 

(0.01) 

F1, 1577=7.14 

P= 0.0076 

F41, 1577=30.40 

P< 0.0001 

F41, 1577=0.96 

P=0.5478 

Fruto 

inmaduro 

7.360 

(0.15) 

6.59 

(0.15) 

F1, 65=12.42 

P=0.0004 

F65, 2489=61.40 

P< 0.0001 

F65, 2489=0.23 

P=0.9999 

Fruto maduro 
0.090  

(0.005) 

0.075 

(0.005) 

F1, 2223=4.05 

P= 0.0444 

F58, 2223=19.32 

P< 0.0001 

F58, 2223=1.58 

P=0.0036 

 

El registro máximo de botones en el sector norte fue de 6911 (16 de febrero), 

mientras que en el sector sur fue de 8,091 (18 de febrero). El pico de flores en antesis en 

el sector norte fue el 4 de marzo con 329 flores, mientras que en el sector sur se 

observaron dos picos, el 2 y el 6 de marzo, con 447 flores cada uno. El registro máximo 

de frutos inmaduros en el sector norte fue el 27 marzo con 6720 frutos inmaduros, 

mientras que en el sector sur fue el 21 de marzo con 7483. En cuanto al registro máximo 

de frutos maduros, en el sector norte fue el 28 de mayo con 216, mientras que en el 

sector sur fue el 21 de mayo con 354 frutos maduros. Los valores promedio del número 

máximo de flores en antesis cuantificada en las ramas del sector sur (47 ± 8.4) fueron 

significativamente mayor en comparación con las ramas del sector norte (30 ± 8.41) 

(Cuadro 6). No se encontraron diferencias significativas entre sectores para el resto de las 

fenofases; sin embargo, sí es posible observar una tendencia de valores más altos en las 

ramas del sector sur (Cuadro 6).  
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Cuadro 6. Valores promedio (e.e.) del número máximo de estructuras reproductivas de 

cada estadio fenológico cuantificado en ramas de Myrtillocactus geometrizans con 

orientación contrastante, en el sitio barranca del conejo en Zapotitlán Salinas Puebla. 

Resultados de pruebas de t(1)-pareadas. En todos los casos, grados de libertad = 19. Las 

diferencias significativas entre orientaciones se indican en negritas. 

Fenofase 

reproductiva 

 Orientación  

Sur Norte t(1)  P 

Botón 456.6 (57.39) 391.8 (45.68) 0.94 0.1795 

Flor en antesis 47 (8.41) 30 (4.38) 1.84 0.0407 

Fruto inmaduro 363.9 (48.16) 341.3 (45.16) 0.36 0.3614 

Fruto maduro 20.09 (3.67) 15.25 (2.55) 1.31 0.1029 

 

La duración del periodo de producción de flores en antesis de M. geometrizans fue 

equivalente a una cuarta parte de todo el periodo reproductivo en ambos sectores. Al 

inicio de la floración (11 de enero), tan solo el 5% de las plantas de la población 

muestreada tenían flores en el sector sur; por el contrario, en el sector norte la producción 

de flores se observó hasta el 26 de enero. De la temporada reproductiva de M. 

geometrizans, se registró el periodo de maduración de los frutos durante el 63 y 75% del 

periodo total en el sector norte y sur, respectivamente. El pico de la fenofase de frutos 

maduros en el sector norte estuvo representado por la producción de frutos en el 85% de 

las plantas monitoreadas, mientras que el pico de esa misma fenofase en el sector sur 

estuvo representado por la producción de frutos maduros en el 100% de las plantas 

monitoreadas. 

Respecto a la sincronía floral, el índice de Marquis (1988) indicó que en las ramas 

orientadas hacia el sur la fenofase de flores en antesis es significativamente más 

sincrónica en comparación con las ramas del sector norte (t(1), 19= 2.67; P = 0.0075), con 

un índice de 0.92 ± 0.01 en el sector sur y de 0.88 ± 0.013 en el sector norte.  
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6.2. Biología reproductiva en flores con orientación contrastante 

6.2.1. Variación en caracteres reproductivos y de atracción 

Se encontró un efecto significativo de la orientación de las flores en 11 de los 19 

caracteres reproductivos analizados (Cuadro 7). Entre los caracteres asociados con la 

función masculina, las flores orientadas al sur produjeron significativamente más anteras 

(12.17%) y granos de polen (17.21%) por botón floral que las orientadas hacia el norte. 

Asimismo, los caracteres femeninos como el número de óvulos por botón floral (10.5%), 

tamaño de óvulos (12.6%), así como longitud, ancho y área del ovario (5.9%, 3.3% y 

9.9%, respectivamente) y la cavidad del ovario (22.6%, 8.9% y 33.3%, respectivamente) 

fueron significativamente mayores en las flores orientadas hacia el sur en comparación 

con las orientadas al norte (Cuadro 7). En contraste, el número de lóbulos estigmáticos 

fue significativamente mayor en las flores orientadas al norte que en las orientadas hacia 

el sur (5.3%; Cuadro 7). 

En cuanto a los caracteres de atracción, dos de los seis caracteres analizados 

fueron significativamente diferentes entre orientaciones (Cuadro 7). El ancho y el área de 

los pétalos fueron significativamente mayores en las flores orientadas al sur que en las 

orientadas hacia el norte (8.6% y 10.9%, respectivamente; Cuadro 7). Finalmente, aunque 

el diámetro máximo de la corola y la longitud del pétalo no fueron significativamente 

diferentes entre las orientaciones, las flores orientadas al sur tuvieron valores 

marginalmente mayores para ambas variables (Cuadro 7). 
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Cuadro 7. Valor promedio (e.e.) de los caracteres reproductivos de botones florales y 

flores de M. geometrizans con orientaciones contrastantes, en el sitio barranca del conejo 

en Zapotitlán Salinas Puebla. Resultados de las pruebas de t(1)-pareadas. Diferencias 

significativas para cada variable entre orientaciones se indica en negritas. gl= grados de 

libertad. 

Caracter floral 
Orientación floral t(1) [g.l.] 

P 
Sur Norte  

Estructuras reproductivas: función masculina 

Número de anteras/botón floral 83.43 (2.77) 74.31 (2.93) 5.35 [18] <0.0001 

Longitud de la antera (mm) 1.56 (0.04) 1.54 (0.04) 1.09 [11] 0.1400 

Ancho de la antera (mm) 0.87 (0.01) 0.87 (0.02) 0.06 [11] 0.5200 

Área de la antera (mm2) 1.08 (0.04) 1.06 (0.03) 0.54 [11] 0.2900 

Longitud del androceo (mm) 12.71 (0.27) 12.68 (0.25) 0.234 [11] 0.4000 

Número de granos de 

polen/antera 
615.11 (22.44) 594.98 (18.89) 1.12 [18] 0.1390 

Número de granos de 

polen/botón floral 

51408.6 

(2769.93) 

43860.1 

(2047.92) 
4.43 [18] <0.0001 

Diámetro de los granos de 

polen (µm) 
55.40 (0.60) 55.26 (0.73) 0.17 [14] 0.4300 

Estructuras reproductivas: función femenina 

Número de óvulos/ botón floral  74.09 (3.10) 67.03 (2.83) 3.68 [18] <0.0001 

Diámetro de los óvulos (µm) 338.77 (21.97) 300.85 (4.92) 5.14 [18] <0.0001 

Longitud del ovario (mm) 6.27 (0.192) 5.92 (0.10) 2.65 [11] 0.0110 

Ancho del ovario (mm) 3.73 (0.01) 3.61 (0.07) 1.84 [11] 0.0450 

Área del ovario (mm2) 18.38 (0.69) 16.73 (0.50) 3.42 [11] 0.0020 

Longitud de la cavidad ovárica 

(mm) 
2.77 (0.09) 2.26 (0.06) 8.21 [18] <0.0001 

Ancho de la cavidad ovárica 

(mm) 
1.34 (0.04) 1.23 (0.04) 3.43 [18] 0.0014 

Área de la cavidad ovárica 

(mm2) 
2.92 (0.14) 2.19 (0.09) 7.25 [18] <0.0001 

Longitud del gineceo (mm) 20.34 (0.49) 19.95 (0.55) 1.30 [11] 0.1090 

Número de lóbulos del estigma 4.09 (0.10) 4.32 (0.13) -2.87 [11] 0.0076 

Longitud de los lóbulos del 
estigma (mm) 

5.64 (0.20) 5.76 (0.23) -0.58 [11] 0.716 
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Continuación cuadro 7. 

Caracter floral 
Orientación floral t(1) [g.l.] 

P 
Sur Norte  

Estructuras de atracción 

Diámetro máximo de la corola 

(mm) 

29.09 (0.72) 28.73 (0.65) 1.53 [11] 0.0770 

Número de pétalos/flor 13.16 (0.28) 13.32 (0.29) -0.94 [11] 0.8170 

Número de sépalos/flor 3.27 (0.05) 3.23 (0.05) 1.36 [11] 0.1000 

Longitud de los pétalos (mm) 15.35 (0.38) 15.01 (0.42) 1.63 [11] 0.0640 

Ancho de los pétalos (mm) 5.92 (0.29) 5.45 (0.13) 1.87 [11] 0.0430 

Área de los pétalos (mm2) 71.73 (4.44) 64.68 ± 2.90 2.51 [11] 0.0140 

 

6.2.2. Ciclo floral 

Las flores de M. geometrizans tuvieron antesis diurna y su ciclo floral se completó en un 

promedio de 7.41 ± 0:07 y 7:87 ± 0.07 h para flores sur y norte, respectivamente. la 

orientación floral tuvo un efecto significativo en el tiempo de inicio y fin de la función 

masculina y el fin de la antesis floral (también corresponde al fin de la función femenina) 

(Cuadro 8). Las flores del sector sur cerraron significativamente más temprano que las 

flores del sector norte, así mismo, la liberación de los granos de polen (i.e. inicio de la 

función masculina) inició y finalizó significativamente más temprano que en las del sector 

norte. La hora promedio en que inició y finalizó la dehiscencia de las anteras en flores del 

sector sur fue a las 05:28 ± 00:19 h y 08:44 ± 00:08 h, respectivamente; mientras que en 

las flores del sector norte fue a las 05:50 ± 00:15 h y 09:07 ± 00:13, respectivamente 

(Cuadro 8). No se encontraron diferencias estadísticamente significativas en el inicio de la 

antesis floral y de la función femenina, así como en la hora del día de la apertura máxima 

de la corola y la receptividad estigmática máxima (Cuadro 8).  
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Cuadro 8. Valores promedio (e.e.) de la hora del día en que ocurren los diferentes 

eventos del ciclo floral registrados en flores de M. geometrizans con orientaciones 

contrastantes, en el sitio barranca del conejo en Zapotitlán Salinas Puebla. Resultados de 

las pruebas pareadas de Moore para datos circulares (R’). En todos los casos, n = 10. 

Diferencias significativas entre orientaciones se indican en negritas. 

Evento del ciclo floral 
Orientación 

R´ P 
Sur Norte 

Inicio antesis floral 4:41 a.m. (8 min) 4:38 a.m.  (6 min) 0.84 0.1000 

Inicio función masculina 
5:28 a.m. (19 min) 5:50 a.m.  (15 min) 

1.07

5 
<0.05 

Inicio función femenina 7:11 a.m. (25 min) 7:02 a.m.  (19 min) 0.29 0.5000 

Fin antesis floral (fin de 

función femenina) 
12:05 p.m. (11 min) 12:29 (12 min) 1.37 0.0010 

Fin función masculina 8:44 a.m. (8 min) 9:07 a.m.  (13 min) 1.00 <0.05 

Apertura máxima de la 

corola 
8:18 a.m. (15 min) 8:45 a.m.  (17 min) 0.95 0.1000 

Receptividad estigmática 

máxima  
9:27 a.m. (32 min) 9:32 a.m.  (30 min) 0.11 0.5000 

 

La duración promedio de la antesis floral (t(1), 9= -4.85, P < 0.0001) y de la función 

femenina (t(1),9 = -2.21, P = 0.0150) fue significativamente mayor en las flores del norte 

(7.87 ± 0.07 h, and 5.42 ± 0.12 h respectivamente) en comparación con las flores del sur. 

La duración promedio de la función masculina no fue significativamente diferente entre 

flores con orientación contrastante (sur: 3.22 ± 0.12 h; norte: 3.217 ± 0.09 h). Finalmente, 

se encontró un efecto significativo de la orientación (F1, 315 = 5.43, P = 0.0203) y del 

tiempo (F17, 315 = 83.3, P < 0.0001), pero no de la interacción orientación × tiempo (F17, 315= 

1.15, P = 0.3023; Fig.10) en la variación del diámetro de la corola durante el periodo de 

antesis. Las flores del norte tuvieron un diámetro de la corola 6.5% más grande que las 

flores orientadas hacia el sur (22.40 ± 0.41 mm; 21.04 ± 0.41 mm, respectivamente; 

Fig.10).  
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Figura 10. Variación en el diámetro de la corola durante todo el periodo de antesis de M. 

geometrizans en flores con distinta orientación, en el sitio barranca del conejo en 

Zapotitlán Salinas Puebla.  

 

6.2.3. Visitantes florales 

Durante el periodo de observación de visitantes florales de M. geometrizans, se colectó un 

total de 30 morfoespecies, pertenecientes a 7 órdenes de artrópodos: Coleoptera, 

Hymenoptera, Diptera, Lepidoptera, Thysanoptera, Neuroptera y Araneae, además de 

haber observado aves del Orden Apodiformes. De estas morfoespecies, 25 se observaron 

en las flores del sector norte; mientras que en las flores del sector sur se observaron 23 

morfoespecies de los mismos órdenes excepto Thysanoptera (Cuadro 9). 

La abundancia total de visitantes florales colectados sobre las flores de M. 

geometrizans fue de 969 individuos. De estos, 488 fueron registrados en el sector sur, y 

los restantes 481 en el sector norte (Cuadro 9). Los órdenes de visitantes más 

abundantes en las flores del sector norte fueron Hymenoptera con 392 individuos (81.5%), 

Coleoptera con 42 individuos (8.73%), Diptera con 27 individuos (5.61%) y Apodiformes 

con 10 individuos (2%). Por su parte, los órdenes Araneae, Lepidoptera, Neuroptera y 

Thysanoptera fueron los menos abundantes con 4 (0.8%), 3 (0.6%), 1 (0.2%) y 2 (0.42%) 

individuos, respectivamente (Cuadro 9). En el sector sur, los órdenes más abundantes 

fueron Hymenoptera con 352 individuos (72.1%), Coleoptera con 87 individuos (17.83%), 

Diptera con 26 (5.33 %) y Lepidoptera con 12 (2.4%), mientras que Araneae, Neuroptera y 

Apodiformes fueron poco abundantes (1.2, 1 y 0.8%, respectivamente; Cuadro 9). 
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Las flores orientadas hacia el sur tuvieron una riqueza y abundancia promedio de 

especies de visitantes florales de 2.13 ± 0.07 y 4.73 ± 0.35, respectivamente; mientras 

que las flores del norte tuvieron una riqueza promedio de especies de 2.04 ± 0.10 y una 

abundancia promedio de visitantes florales de 4.60 ± 0.42. No se encontraron diferencias 

estadísticamente significativas en la riqueza (t(1),19 = 0.74, P = 0.2341) y abundancia (t(1), 19 

= 0.31; P = 0.3799) promedio de especies entre orientaciones contrastantes. De manera 

similar, el índice de diversidad de Shannon-Wiener de la comunidad de visitantes florales 

no difirió significativamente entre orientaciones (t(1), 961.67 = 0.142; P = 0.2341). Se obtuvo 

un índice de diversidad de 1.31 y 1.3 para las flores del sector sur y norte, 

respectivamente. La comunidad de visitadores florales de M. geometrizans con 

orientaciones contrastantes tiene una similitud del 75%. De las 30 morfoespecies, 18 

fueron registradas en ambas orientaciones; mientras que 5 y 7 morfoespecies se 

encontraron únicamente en las flores orientadas hacia el sur y norte, respectivamente 

(Cuadro 9). 

Las abejas (Apidae, Halictidae y Andrenidae), escarabajos y moscas fueron los 

tres grupos de visitadores florales con la abundancia relativa más alta en ambas 

orientaciones (sur: 72.1, 17.83 y 5. 33%, norte: 81.5, 8.73 y 5.61%, respectivamente). Un 

total de cuatro morfoespecies de abejas fueron colectadas en las flores de ambas 

orientaciones. La abundancia total de las abejas en las flores del sur y norte fue de 330 y 

348, respectivamente. La riqueza promedio de especies de abejas fue similar en las flores 

con orientaciones contrastantes (1.2 ± 0.091; t(1),19 = 0.001, P = 0.5000). Asimismo, la 

orientación de las flores no tuvo un efecto significativo en la abundancia promedio de 

abejas (sur: 16.4 ± 4.15; norte: 17.4 ± 3.81; t(1),19 = -0.17, P = 0.4334) y el índice de 

diversidad de Shannon (sur: 0.13; norte: 0.11; t(1), 675.1 = 0.43, P = 0.3336). El índice de 

similitud para la comunidad de abejas fue del 100%.Se colectó un total de tres y cuatro 

morfoespecies de dípteros en flores orientadas al sur y al norte, respectivamente. La 

abundancia total de moscas en flores orientadas hacia el sur y el norte fue de 26 y 27, 

respectivamente. La riqueza promedio de especies (sur: 0.8 ± 0.22, norte: 0.75 ± 0.2; t(1), 19 

= 0.08, P = 0.4685) y abundancia promedio (sur: 1.3 ± 0.46, norte: 1.35 ± 0.49; t(1), 19 = -

0.19, P = 0.4256) de las moscas no fueron significativamente diferentes entre 

orientaciones. Asimismo, el índice de diversidad de Shannon-Wiener de las comunidades 

de moscas en las flores orientadas al sur (0.654) y al norte (0.893) no fue 

significativamente diferente (t(1), 52.28 = -1,09, P = 0.1403). Las comunidades de dípteros 

que visitaron flores con orientaciones contrastantes tuvieron una similitud del 85.7%. 
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Cuadro 9. Abundancia de distintos grupos de visitadores florales observados sobre las 

flores de M. geometrizans con orientación contrastante, en el sitio barranca del conejo en 

Zapotitlán Salinas Puebla. Sp (descriptor), n.d. = no determinado. 

Orden: Familia Especies  
Orientación floral 

Sur Norte 

Apodiformes 
Trochilidae Morfoespecie 1 4 10 

Araneae 
Linyphiidae Morfoespecie 1 1 1 

 
Morfoespecie 2 2 0 

 
Morfoespecie 3 0 2 

Oxyopidae Morfoespecie 1 2 1 
Thomisidae Morfoespecie 1 1 0 

Coleoptera 
Melyridae Morfoespecie 1 83 41 

 
Morfoespecie 2 4 0 

 
Morfoespecie 3 0 1 

Diptera 
Syrphidae Eristalis tenax (Vergara-Briceño) 19 18 
n.d. Morfoespecie 2 6 5 

 
Morfoespecie 3 1 3 

 
Morfoespecie 4 0 1 

Hymenoptera 
Andrenidae Perdita sp. 1 (Vergara-Briceño) 1 3 
Apidae Apis mellifera (Vergara-Briceño) 321 341 
Chrysididae Morfoespecie 1 1 0 

Formicidae 
Crematogaster obscura (Castaño 
Meneses) 

6 16 

 
Camponotus sp. (Castaño Meneses) 3 7 

 
Pseudomyrmex major (Castaño Meneses) 0 3 

 
Camponotus atriceps (Castaño Meneses) 2 4 

Halictidae Augochlora sp. 1 (Vergara-Briceño) 1 2 

 
Augochlora sp. 2 (Vergara-Briceño) 7 2 

Vespidae Morfoespecie 1 5 13 

 
Morfoespecie 2 5 0 

n.d.  Morfoespecie 1 0 1 
Lepidoptera 

Hesperiidae Atrytonopsis edwarsi (A. Ibarra) 11 1 
Lycaenidae Leptotes cassius (A. Ibarra) 1 2 

Neuroptera 

Coniopterygidae 
Semidalis arnaudi (Márquez-López y 
Cancino-López) 

1 1 

Thysanoptera 
Thripidae Morfoespecie 1 0 1 

 
Morfoespecie 2 0 1 

Total 488 481 
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Las comunidades de escarabajos en flores con orientación contrastante estuvieron 

compuestas por un total de dos morfoespecies en cada orientación, y una abundancia 

total de 87 y 42 escarabajos en flores orientadas al sur y al norte, respectivamente. Tanto 

la riqueza promedio (t(1), 19 = 2.29, P = 0.0168) como la abundancia promedio (t(1), 19 = 2.62, 

P = 0.0084) de escarabajos fueron significativamente mayores en las flores orientadas 

hacia el sur (0.8 ± 0.12 morfoespecies; 4.35 ± 1.34 individuos) que en las orientadas al 

norte (0.5 ± 0.11 morfoespecies; 2.1 ± 0.77 individuos). En contraste, no se encontraron 

diferencias significativas en el índice de diversidad de Shannon-Wiener entre flores con 

orientación contrastante (sur: 0.18, norte: 0.1; t(1), 91.19 = 0.71, P = 0.2397). El índice de 

similitud de las comunidades de escarabajos que visitan flores con orientación 

contrastante fue del 50%. 

La actividad de forrajeo de los grupos de visitantes florales más abundantes fue 

similar en flores con orientación contrastante. La actividad de forrajeo de las abejas inició 

a las 07:00 h, con un pico de actividad a las 09:30 h y finalizó a las 12:30 y 14:30 h en las 

flores orientadas al sur y al norte, respectivamente (Fig. 11). Las actividades de forrajeo 

de los dípteros comenzaron antes que las de las abejas; estos insectos se registraron de 

06:30 a 12:30 y de 06:00 a 14:30 h en flores orientadas al sur y norte, respectivamente 

(Fig. 11). Finalmente, la actividad de forrajeo de los escarabajos en flores con orientación 

sur y norte fue de 09:00 a 12:30 y de 09:30 a 15:00 h, respectivamente (Fig. 11). Se 

encontró un efecto significativo del tiempo, pero no de la orientación ni de la interacción 

tiempo × orientación sobre la abundancia de abejas (tiempo: F21, 817 = 12.55, P <0.0001, 

orientación: F1, 817 = 0.01, P = 0.9298, tiempo × orientación: F21, 817 = 0.54, P = 0.9534) y 

moscas (tiempo: F21, 817 = 2.72, P < 0.0001, orientación: F1, 817 = 0.73, P = 0.3943, tiempo × 

orientación: F21, 817 = 0.66, P = 0.8701). En contraste, la abundancia de escarabajos se vio 

afectada significativamente por el tiempo (F21, 817 = 7.71, P < 0.0001), la orientación (F1, 817 

= 5.99, P = 0.0146) y la interacción tiempo × orientación (F21, 817 = 1.67, P = 0.0297). La 

abundancia de los escarabajos fue significativamente mayor en las flores orientadas al sur 

(87 individuos) en comparación con las orientadas al norte (42 individuos). Además, en las 

flores orientadas hacia el sur, las actividades de forrajeo de los escarabajos comenzaron y 

terminaron antes que en las flores orientadas al norte (Fig.11). 
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Figura 11. Abundancia de abejas, moscas y escarabajos observada durante todo el 

periodo de antesis floral de M. geometrizans en el sitio barranca del conejo en Zapotitlán 

Salinas Puebla. Las líneas verticales indican la hora del día en el que se registraron los 

diferentes eventos del ciclo floral: IAF= inicio de la antesis floral, IFM = inicio de la función 

masculina, IFF = inicio de la función femenina, FFM = fin de la función masculina, FFF = 

fin de la función femenina, FAF = fin de la antesis floral.  

 

6.2.4. Sistema reproductivo y autocompatibilidad, limitación por polen y autofecundación 

mediada por vectores 

La orientación de las flores no tuvo un efecto significativo en la relación P: O (t(1), 19 = 1.2, 

P = 0.1224). Las flores orientadas al sur y al norte tuvieron una relación P: O de 723.65 ± 

41.74 y 689.26 ± 40.01, respectivamente. De acuerdo con la clasificación de Cruden 

(1977), el sistema reproductivo de la especie se encuentra entre el autogámico facultativo 

y el xenogámico facultativo. La proporción de semillas formadas y el número de semillas 

por fruto fueron muy variables entre los tratamientos de polinización (Cuadro 10). Las 

flores de ambas orientaciones tuvieron la mayor producción de semillas por fruto y 

proporción de semillas formadas bajo los tratamientos de polinización natural (PN) y 

polinización cruzada (PC) (Cuadro 10). La producción de semillas y seed-set fueron 

significativamente diferentes en ambas orientaciones al comparar la polinización cruzada 

y los tratamientos de autopolinización manual (Cuadro 10), lo que indica que las flores de 
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ambas orientaciones tienen un sistema reproductivo mixto, aunque las flores orientadas al 

norte tienen una tendencia más fuerte hacia la xenogamia. Además, esta comparación 

indica que, aunque podría ocurrir la autopolinización, se prefiere fuertemente la 

polinización cruzada (Cuadro 10). Se obtuvo una mayor producción de semillas y 

proporción de semillas formadas en el tratamiento de polinización natural en comparación 

con el de polinización cruzada, lo que indica que las flores de ambas orientaciones no 

experimentan limitación de polen (Cuadro 10). Por último, la autofecundación no parece 

estar mediada por vectores ya que no se encontraron diferencias significativas en la 

producción de semillas y la proporción de semillas formadas entre los tratamientos de 

autopolinización espontánea y manual para ambas orientaciones (Cuadro 10). 

 

6.2.5. Éxito reproductivo 

El número promedio de semillas y la proporción de semillas formadas (± e.e.) para los 

individuos de M. geometrizans fue de 28.8 ± 4.063 y 0.413 ± 0.059, respectivamente. En 

las flores orientadas al sur y al norte, la producción promedio de semillas por fruto fue de 

29.03 ± 4.5 y 28.6 ± 6.95, respectivamente. Las flores orientadas hacia el sur tuvieron un 

promedio de la proporción de semillas formadas de 0.39 ± 0.06, mientras que en las 

orientadas al norte fue de 0.43 ± 0.1. Ni el número de semillas por fruto (t(1), 14 = 0.771, P = 

0.2267), ni la proporción de semillas formadas (t(1), 14 = -0.03, P = 0.4882) fueron 

significativamente diferentes entre orientaciones. 
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Cuadro 10. Número promedio [e.e.] de semillas por fruto y proporción de semillas formadas (seed-set) [e.e.] estimados a partir de 

flores de M. geometrizans del sitio barranca del conejo en Zapotitlán Salinas Puebla, sobre las que se aplicaron diferentes 

tratamientos de polinización. Se muestran los resultados de las pruebas de t(1)-pareadas entre tratamientos de polinización para 

determinar el sistema de apareamiento, la limitación del polen y el sistema de autocompatibilidad en flores con orientación 

contrastante. PC = polinización cruzada, AE = autopolinización espontánea, PN = polinización natural, AM = autopolinización 

manual. En todos los casos, grados de libertad = 14. Las diferencias significativas entre los tratamientos de polinización se indican 

en negritas. 

Aspecto reproductivo 

(comparaciones entre tratamientos) 

Número de semillas por fruto Seed-set 

Tratamiento ( [e.e.]) t(1) (P) Tratamiento ( [e.e.]) t(1) (P) 

Flores orientadas al sur 

Sistema reproductivo y autocompatibilidad 

(PC vs. AM) 

PC (19.37 [4.45]) 

AM (1.53 [1.4]) 
4.764 (0.0002) 

PC (0.25 [0.059]) 

AM (0.019 [0.018]) 
4.328 (0.0003) 

Limitación por polen (PN vs. PC) 
PN (29.03 [4.48]) 

PC (19.37 [(4.45]) 
1.797 (0.0469) 

PN (0.39 [0.06]) 

PC (0.25 [0.06]) 

10.738  

(< 0.0001) 

Autopolinización mediada por vectores (AE vs. 

AM) 

AE (2.3 [8.9]) 

AM (1.53 [1.4]) 
0.066 (0.5262) 

AE (0.03 [0.03]) 

AM (0.019 [0.018]) 
0.2671 (0.6033) 

Flores orientadas al norte 

Sistema reproductivo y autocompatibilidad 

(PC vs. AM) 

PC (22.47 [7.94]) 

AM (4.03 [3.53]) 
2.933 (0.0054) 

PC (0.29 [0.08]) 

AM (0.06 [0.05]) 
2.390 (0.0157) 

Limitación por polen (PN vs. PC) 
PN (28.57 [6.95]) 
PC (22.47 [7.94]) 

0.919 (0.1868) 
PN (0.43 [0.12]) 
PC (0.29 [0.08]) 

1.303 (0.1067) 

Autopolinización mediada por vectores (AE vs. 
AM) 

AE (0.06 [0.06]) 
AM (4.03 [3.53]) 

-1.23 (0.1188) 
AE (0.0008 [0.0008]) 

AM (0.06 [0.05]) 
-1.16 (0.1327) 
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6.3. Disyuntivas entre estructuras reproductivas y de atracción 

De manera general, el meta-análisis de las correlaciones entre caracteres de distinta 

función sexual indicó que el tamaño del efecto medio en 10 de 12 comparaciones 

realizadas fue similar entre orientaciones (Fig. 12). El 90 y 80% de las correlaciones 

fueron positivas en el sector sur y norte respectivamente. Mientras que, el 10 y 20% 

fueron correlaciones negativas en el sector sur y norte respectivamente. Así mismo, se 

detectó que, en flores de ambas orientaciones el 30% de correlaciones fueron muy 

débiles. El meta-análisis mostró diferencias en el tamaño del efecto medio en el número 

de anteras vs. diámetro de los óvulos y el diámetro del polen vs. diámetro de óvulos, entre 

orientaciones contrastantes. Mientras el tamaño del efecto medio del número de anteras 

vs. diámetro de los óvulos es positivo y significativo en las flores del sector norte, en el 

sector sur la correlación es nula. Por su parte, el tamaño del efecto del diámetro del polen 

vs. diámetro de óvulos es positivo y significativo en flores de ambas orientaciones, pero 

con intensidad moderada y débil en las flores del sector sur y norte, respectivamente (Fig. 

12). No se encontró un efecto medio negativo y significativo entre caracteres de las 

funciones sexuales en flores de ambas orientaciones.  

En cuanto a las comparaciones de caracteres de atracción y caracteres de 

reproducción (masculinos y femeninos), el metaanálisis indicó que 10 de las 11 

correlaciones de caracteres son similares entre orientaciones (Fig. 13). En el sector sur, el 

28% son comparaciones positivas y significativas (apertura floral vs. número de óvulos                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                            

por flor; longitud floral vs. número de óvulos por flor y área de los pétalos vs. número de 

óvulos por flor) y el 9% son comparaciones negativas y significativas (longitud floral vs. 

diámetro de óvulos por flor) (Fig.13). En el sector norte, el 70% son comparaciones 

positivas y significativas (apertura floral vs. número de anteras; apertura floral vs. número 

de óvulos por flor; longitud floral vs. número de óvulos por flor; longitud floral vs. diámetro 

de óvulos por flor; área de los pétalos vs. área de la antera; área de los pétalos vs. 

número de óvulos por flor; área de los pétalos vs. diámetro de óvulos; área de los pétalos 

vs. área de la cavidad ovárica) (Fig. 13). El 36.3% de dichas comparaciones se 

identificaron de manera exclusiva en las ramas con orientación norte (apertura floral vs. 

número de anteras, el área de pétalos vs. área de cavidad ovárica/diámetro de óvulos por 

flor/área de la antera) (Fig. 13). 

El tamaño del efecto medio de la correlación entre longitud floral vs. diámetro de 

óvulos por flor es significativo y de intensidad débil en ambas orientaciones, pero difieren 

en la dirección de la correlación, indicando dirección positiva y negativa en flores norte y 
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sur, respectivamente(Fig. 13). Por su parte, el tamaño del efecto medio de la correlación 

entre el área de los pétalos vs. diámetro de los óvulos por flor, difiere entre orientaciones, 

en la dirección, intensidad y significancia. En las flores del sector sur, el tamaño del efecto 

medio es nulo. Por el contrario, en las flores del sector norte, el tamaño del efecto medio 

es positivo, débil y significativo. El tamaño del efecto medio de las correlaciones entre 

apertura floral vs. número de anteras y área de los pétalos vs. área de la antera, muestran 

una tendencia diferente entre flores con distinta orientación. En flores del sector norte, 

ambas interacciones son positivas, significativas, con intensidad débil. Por el contrario, en 

las flores con orientación sur, las correlaciones no son significativas, muestran dirección 

positiva y negativa, respectivamente e intensidad débil (Fig. 13). 

Por último, el metaanálisis de correlaciones entre caracteres de la misma función 

reveló que 9 de 10 comparaciones son similares entre orientaciones. Se detectó un 30% y 

20% de correlaciones nulas entre caracteres de la función masculina en el sector sur y 

norte, respectivamente, y un 10% entre caracteres de la función femenina en ambas 

orientaciones (Fig. 14). El tamaño del efecto de la interacción entre longitud floral vs. 

apertura floral es positivo y significativo en flores de orientaciones contrastantes, pero con 

distinta  intensidad, siendo débil en flores sur y moderada en flores norte (Fig. 14). No 

obstante que el tamaño del efecto medio de la apertura floral vs. área de los pétalos y 

diámetro de los óvulos vs. área de la cavidad ovárica es positivo y significativo en flores 

de ambas orientaciones, el tamaño del efecto medio es mayor en flores de ramas con 

orientación norte (Fig. 14). No se encontraron correlaciones negativas y significativas 

entre caracteres de la función masculina, femenina y de atracción en flores de ramas de 

ambas orientaciones. 
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Figura 12. Tamaño del efecto entre los caracteres florales asociados con las funciones sexuales en botones y flores de M. 

geometrizans con orientaciones contrastantes, del sitio barranca del conejo en Zapotitlán Salinas Puebla. Cada coeficiente se 

muestra como un punto con su intervalo de confianza del 95%. El tamaño promedio del efecto (r [CI]) se indica en la columna de la 

derecha. Valores de significancia de P < 0.05 * y P < 0.0001**. 
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Figura 13. Tamaño del efecto entre los caracteres de atracción y caracteres reproductivos en botones y flores de M. geometrizans 

con orientaciones contrastantes del sitio barranca del conejo en Zapotitlán Salinas Puebla. Cada coeficiente se muestra como un 

punto con su intervalo de confianza del 95%. El tamaño promedio del efecto (r [CI]) se indica en la columna de la derecha. Valores 

de significancia de P < 0.05 * y P < 0.0001* 
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Figura 14. Tamaño del efecto dentro de los caracteres de cada función sexual y de atracción en botones y flores de M. geometrizans 

con orientaciones contrastantes del sitio barranca del conejo en Zapotitlán Salinas Puebla. Cada coeficiente se muestra como un 

punto con su intervalo de confianza del 95%. El tamaño promedio del efecto (r [CI]) se indica en la columna de la derecha. Valores 

de significancia de P < 0.05 * y P < 0.0001**. 
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6.4. Efecto de la calidad parental (materno y paterno) sobre el éxito reproductivo 

Se encontró un efecto significativo de la calidad de los óvulos (efecto materno) sobre el 

número de semillas por fruto y la proporción de semillas germinadas de M. geometrizans 

(Cuadro 11). Las flores de las ramas del sector sur polinizadas con polen proveniente de 

flores de las ramas del sector norte (FS/PN) tuvieron una producción promedio de 

semillas por fruto y proporción promedio de semillas formadas significativamente mayor 

en comparación con lo obtenido en flores norte polinizadas con polen norte (FN/PN) 

(Cuadro 11). Los frutos provenientes del tratamiento de polinización FS/PN presentaron 

un incremento del 25% en la producción de semillas y 22% en la proporción de semillas 

formadas en comparación con el tratamiento de polinización FN/PN (Cuadro 11). También 

se detectaron diferencias marginalmente significativas en la masa promedio de las 

semillas entre los tratamientos de flores sur polinizadas con polen sur (FS/PS) y flores 

norte polinizadas con polen sur (FN/PS) (Cuadro 11). Las semillas de los frutos 

producidos en flores sur polinizadas con polen sur tuvieron una masa promedio 

marginalmente significativo, en comparación con las semillas producidas por flores norte 

polinizadas con polen sur (Cuadro 11). Por último, no se encontró un efecto significativo 

de la calidad de los óvulos de flores sur y norte al ser polinizadas con polen norte (FS/PN 

y FN/PN, respectivamente) y polinizadas con polen sur (FS/PS y FN/PS), en la masa 

promedio y longitud de la semilla, así como en el número y proporción de semillas 

formadas por fruto, respectivamente. 

 No se encontró un efecto paterno significativo en el éxito reproductivo (número, 

longitud y masa promedio de semillas) y proporción de semillas formadas, evaluado con la 

comparación de las flores con orientación sur polinizadas con polen tanto sur (FS/PS) 

como norte (FS/PN) (Cuadro 11). En contraste, las flores de ramas norte polinizadas con 

polen de flores de ramas sur tuvieron un incremento marginalmente significativo del 15 y 

14% en la producción de semillas y proporción de semillas formadas, respectivamente, en 

comparación con las flores de ramas norte polinizadas con polen de ramas del norte 

(Cuadro 11).  
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Cuadro 11. Efecto materno y paterno sobre los valores promedio [e.e.] del número de semillas y masa y longitud de 25 semillas por 

fruto, así como la proporción de semillas formadas (seed set) estimado a partir de flores de M. geometrizans del sitio barranca del 

conejo en Zapotitlán Salinas Puebla. Se muestran los resultados de las pruebas de t(1)-pareadas entre tratamientos. FS/PN = flor sur 

polinizada con polen norte; FS/PS = flor sur polinizada con polen sur; FN/PN = flor norte polinizada con polen norte; FN/PS = flor 

norte polinizada con polen sur. En todos los casos, grados de libertad = 17. Las diferencias significativas y marginalmente 

significativas entre los tratamientos de polinización se indican en negritas. 

Comparaciones 

entre 

tratamientos 

 Número de semillas/fruto              Masa (mg) 
Longitud de la semilla 

(mm) 
Seed-set 

(e.e.) t(1) (P)  (e.e.) t(1) (P)  (e.e.) t(1) (P)  (e.e.) t(1) (P) 

Efecto materno (calidad de los óvulos) 

FS/PN 

vs. 

FN/PN 

55.601 (5.952) 

44.324 (5.029) 

1.836 

(0.041) 

0.0145 (0.0006) 

0.0139 (0.0006) 

0.696 

(0.247) 

1.226 (0.023) 

1.275 (0.042) 

-1.137 

(0.864) 

0.675 (0.066) 

0.550 (0.057) 

1.902 

(0.037) 

FS/PS 

vs. 

FN/PS 

50.517 (5.169) 

52.148 (6.047) 

-0.116 

(0.545) 

0.0148 (0.0011) 

0.0129 (0.0008) 

1.580 

(0.066) 

1.223 (0.05) 

1.213 (0.026) 

0.207 

(0.419) 

0.615 (0.058) 

0.643 (0.064) 

-0.390 

(0.649) 

Efecto paterno (calidad del polen) 

FS/PS 

vs. 

FS/PN 

50.517 (5.169) 

55.601 (5.952) 

-0.573 

(0.713) 

0.0148 (0.0011) 

0.0145 (0.0006) 

0.409 

(0.343) 

1.223 (0.05) 

1.226 (0.023) 

-0.081 

(0.532) 

0.615 [0.058] 

0.675 [0.066] 

0.797 

(0.78) 

FN/PS 

vs. 

FN/PN 

52.148 (6.047) 

44.324 (5.029) 

1.541 

(0.07) 

0.0129 (0.0008) 

0.0139 (0.0006) 

-1.106 

(0.858) 

1.213 (0.026) 

1.275 (0.042) 

-1.729 

(0.94) 

0.643 (0.064) 

0.550 (0.057) 

1.6036 

(0.063) 
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7. DISCUSIÓN  

7.1. Efecto de la orientación floral sobre aspectos de la biología reproductiva  

Los resultados mostraron que algunos aspectos fenológicos (sincronía floral, producción 

de estructuras reproductivas y duración de la fenofase del fruto maduro) y la mayoría de 

los caracteres florales (10 de 19 estructuras reproductivas y 2 de 6 caracteres de 

atracción) tuvieron valores más altos en las estructuras reproductivas orientadas al sur 

que en las orientadas hacia el norte. Además, algunos eventos del ciclo floral (el inicio y el 

final de la función masculina, así como el final de la antesis) ocurrieron primero en las 

flores orientadas al sur. En contraste, la mayoría de los parámetros de la comunidad de 

visitantes florales fueron similares entre orientaciones; excepto por la abundancia de 

escarabajos, que fueron mayores en las flores orientadas hacia el sur. Tanto la relación 

P:O como los tratamientos de polinización mostraron que las flores de M. geometrizans de 

ambas orientaciones tienen un sistema reproductivo mixto. Contrariamente a lo esperado, 

el éxito reproductivo fue similar para las flores de ambas orientaciones. Hasta donde se 

conoce, este es el primer estudio que aborda la importancia de la orientación sobre 

diversos aspectos de la biología reproductiva de un cactus columnar a nivel de flor. 

 La mayoría de las diferencias observadas en los aspectos reproductivos entre 

orientaciones podrían explicarse por la existencia en las diferencias de intercepción de 

RFA y temperatura en ramas con orientación contrastante (Johnson, 1924; Tinoco-

Ojanguren y Molina-Freaner, 2000; Rosas-García, 2010; Córdova-Acosta, 2011; Figueroa-

Castro y Valverde, 2011; Aguilar-García, 2012; Valencia-Mendoza, 2014; Aguilar-

Gastelum y Molina-Freaner, 2015; Ponce-Bautista et al., 2017; Warren et al., 2017; 

Aguilar-García et al., 2018). Particularmente para los aspectos fenológicos, la alta 

intercepción de RFA y temperatura alargan la duración de cada fenofase y favorecen la 

transición entre ellas (Bernier et al., 1981; Bernier, 1988; Newstrom et al., 1994; Talón et 

al., 1999; Borchert et al., 2005; Bustamante y Búrquez, 2008). Además, se ha registrado 

una floración sincrónica, así como un período de floración más temprano, pero más 

prolongado, en las cactáceas Ferocactus wislizeni Britton & Rose y Stenocereus thurberi 

Engelm. Buxb. expuestos a altas temperaturas (Fleming et al., 2001; McIntosh, 2002; 

Bustamante y Búrquez, 2008). En M. geometrizans, se encontró que la producción 

máxima de flores en antesis, la sincronía floral, la duración de la fenofase del fruto maduro 

y la producción de estructuras reproductivas fueron significativamente mayores en las 

ramas orientadas al sur que en las orientadas hacia el norte. Resultados similares se han 
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registrado previamente en M. geometrizans (Rosas-García, 2010; Valencia-Mendoza, 

2014; Ponce-Bautista et al., 2017) así como en otras especies de Cactaceae como 

Carnegiea gigantea Britton & Rose (Johnson, 1924), Pachycereus pringlei (Tinoco-

Ojanguren y Molina-Freaner, 2000), P. weberi (Córdova-Acosta, 2011) y P. pecten-

aboriginum (Aguilar-Gastelum y Molina-Freaner, 2015). 

 Se ha demostrado que el tamaño de la flor (Herrera, 1991 y Ashmand y Hitchens, 

2000) y los caracteres asociados con las funciones sexuales (Charlesworth y 

Charlesworth, 1987; Heil et al., 2002) están determinados por la disponibilidad de 

recursos. Los resultados mostraron que los caracteres asociados con la función masculina 

(número de anteras y granos de polen por botón floral), femenina (número y tamaño de 

óvulos, así como tamaño del ovario y de la cavidad del ovario) y de atracción (tamaño de 

los pétalos) tuvieron valores más altos en las flores orientadas al sur; es decir, aquellas 

con mayor intercepción de RFA y disponibilidad de recursos (Tinoco -Ojanguren y Molina-

Freaner, 2000; Figueroa-Castro y Valverde, 2011; Aguilar-Gastelum y Molina-Freaner, 

2015; Ponce-Bautista et al., 2017). Se ha registrado previamente un patrón similar para 

los caracteres asociados con las funciones masculina (tamaño de la antera y número de 

granos de polen), femenina (número de óvulos y longitud del ovario) y de atracción 

(tamaño de la flor) en M. geometrizans y Pachycereus weberi (Figueroa-Castro y 

Valverde, 2011; Córdova-Acosta, 2011; Aguilar-García, 2012; Valencia-Mendoza, 2014; 

Aguilar-García et al., 2018). Sin embargo, no se encontró un efecto significativo de la 

orientación sobre el número y tamaño de los granos de polen, como lo registraron 

previamente Aguilar-García et al. (2018). Estudios en diferentes especies de plantas han 

registrado la existencia de variación en el tamaño y producción de estructuras 

reproductivas, óvulos, granos de polen y semillas a lo largo del período reproductivo 

(Schemske, 1978; Stanton, 1987; McKone, 1989; Kang y Primack, 1991; Wolfe, 1992; 

Pressman et al., 1998; Snook et al., 2005; Zimmerman et al., 2007). Tales variaciones se 

han explicado por cambios en las condiciones en la temperatura, intensidad de la luz,  

humedad ambiental (Schemske et al., 1978; Pressman et al., 1998; Zimmerman et al., 

2007) y la limitación de recursos (Stanton, 1987; McKone, 1989; Kang y Primack, 1991; 

Wolfe, 1992; Snook et al., 2005) experimentadas por las estructuras reproductivas 

producidas en diferente tiempo durante el período reproductivo. Se sugiere que los 

estudios futuros aborden los efectos de la orientación sobre el número y el tamaño de los 

granos de polen entre temporadas reproductivas. 
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 Asimismo, cuatro de los ocho eventos del ciclo floral evaluados (inicio de la función 

masculina y final de las funciones masculina y femenina, así como fin de la antesis) 

ocurrieron previamente en las flores orientadas al sur que en las orientadas hacia el norte. 

Estas diferencias podrían explicarse por una mayor intercepción de RFA y temperatura 

experimentada por aquellas estructuras reproductoras orientadas hacia el ecuador, como 

se ha registrado para otras cactáceas (Johnson, 1924; Oaxaca-Villa et al., 2006; Ortíz et 

al., 2010; Cano-Rodríguez, 2017). La dehiscencia más temprana de las anteras en las 

flores orientadas al sur podría prevenir la deshidratación y la pérdida de viabilidad de los 

granos de polen expuestos a altas temperaturas (Dafni y Firmage, 2000). Sin embargo, la 

dehiscencia de las anteras antes de la antesis floral (observada en el 32% de las flores 

orientadas al sur) podría favorecer la autogamia (Rodríguez et al., 1990) en una especie 

autocompatible en la que los vectores de polen no son necesarios para la polinización 

autógama, como ocurre con M. geometrizans (este estudio). Por el contrario, la duración 

total de la antesis floral y la función femenina fueron más largas en las flores orientadas al 

norte. Las condiciones microambientales podrían explicar estas diferencias (Kudo, 1995; 

Hedhly et al., 2003; Vesprini y Pacini, 2005; Prokop et al., 2019). La baja intercepción de 

RFA y la temperatura, así como la alta humedad ambiental (Córdova-Acosta, 2011) 

podrían favorecer una antesis floral más larga sin exponer los gametos a altas 

temperaturas que podrían disminuir su viabilidad (Stöser y Anvari, 1982; Hedhly et al., 

2003). Además, el comienzo tardío de la función masculina en las flores con esta 

orientación proporciona recompensas florales para los visitantes florales tardíos. 

 Contrario a las hipótesis planteadas en esta tesis, la comunidad de visitantes 

florales fue similar en flores con orientación contrastante. Las diferencias en el despliegue 

floral (i.e., número y tamaño de las flores) entre orientaciones solo tuvieron un efecto 

significativo en la abundancia y riqueza de los escarabajos. La temperatura diferencial 

entre flores con orientación contrastante podría explicar este patrón, ya que la 

recompensa térmica es común entre los insectos (Sapir et al., 2006; Seymour y Matthews, 

2006; Willmer, 2011). Estos insectos han sido considerados polinizadores ineficaces 

porque mastican partes florales y tienen movimientos de corta distancia, favoreciendo la 

polinización autógama y geitonógama (Prada et al., 1998; Griffin y Eckert, 2003; Maas et 

al., 2007; Jiménez-Martínez et al., 2015). Se registraron actividades de forrajeo de 

escarabajos, moscas y abejas en flores de M. geometrizans durante ambas funciones 

sexuales (Fig. 11). Por lo tanto, las diferencias en su abundancia y el patrón de actividad 

de los visitantes florales a lo largo del ciclo floral podrían determinar su efectividad como 
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polinizadores de M. geometrizans. En consecuencia, es muy probable que las abejas 

sean el principal polinizador de las especies estudiadas; como se ha registrado para otros 

cactus (Cruz y Casas, 2002; Otero-Arniz et al., 2003; Oaxaca-Villa et al., 2006; Rocha et 

al., 2007; Ortíz et al., 2010).  

 La relación P:O, así como los tratamientos de polinización, sugieren que M. 

geometrizans tiene un sistema reproductivo mixto. Asimismo, se ha registrado un sistema 

reproductivo mixto para otras especies de Cactaceae (Jiménez-Sierra et al., 2009; Flores-

Martínez et al., 2013; Cano-Rodríguez, 2017; Aguilar-García et al., 2018). Sin embargo, 

los resultados de los tratamientos de polinización mostraron que las flores orientadas al 

sur tienen una tendencia más fuerte hacia más producción de semillas autógamas (12% 

vs. 0.26% en las flores orientadas al norte). Esta diferencia podría explicarse por el 

aumento del número de botones florales con anteras dehiscentes antes de la antesis floral 

(sur: 32%, norte: 15%), despliegue floral y abundancia de escarabajos en las flores 

orientadas al sur. La dehiscencia de las anteras en los botones florales (Rodríguez et al., 

1990), una fuerte superposición en las funciones sexuales (Sipes y Tepedino, 1995; 

Endress, 2010) y un gran despliegue floral (Lloyd y Schoen, 1992), han sido 

documentadas como fenómenos comunes que promueven la autogamia. 

 Finalmente, el éxito reproductivo no fue significativamente diferente entre flores 

con orientación contrastante. Se han obtenido respuestas similares para P. weberi 

(Figueroa-Castro y Valverde, 2011), así como para otras especies distintas de cactus 

(Totland, 1996; Imamura y Ushimaru, 2007). Tres argumentos, no excluyentes entre sí, 

podrían explicar la falta de diferencias en el número de semillas y la proporción de 

semillas formadas entre flores con orientación contrastante. Primero, si la limitación de 

recursos puede causar el aborto de estructuras reproductivas (Stephenson, 1981; Aker, 

1982) en las flores orientadas al norte, las estructuras restantes experimentarán menos 

competencia por recursos, lo que a su vez favorecerá la producción de semillas 

(Figueroa-Castro y Valverde, 2011) y el éxito reproductivo. En segundo lugar, las flores de 

ambas orientaciones son visitadas por un número similar de insectos y no experimentan 

limitación de polen; sin embargo, los escarabajos florívoros de la familia Melyridae (Mayor, 

2002) fueron significativamente más abundantes en las flores orientadas al sur. Las 

actividades de forrajeo de los escarabajos pueden disminuir el éxito reproductivo de las 

flores orientadas al sur. En tercer lugar, la antesis floral y la función femenina más largas, 

así como el retraso en la función masculina en las flores orientadas al norte, podrían 

favorecer la visita de insectos y la polinización durante un período de tiempo más 
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prolongado, favoreciendo su éxito reproductivo. En consecuencia es necesario que en los 

estudios futuros se explore la importancia relativa de cada uno de estos fenómenos, así 

como analizar la calidad de las semillas producidas. 

7.2. Disyuntivas entre estructuras reproductivas y de atracción 

Las disyuntivas (trade off) entre estructuras reproductivas y caracteres de atracción, se 

han considerado ampliamente como el resultado de la limitación de recursos que 

experimentan las plantas (Polowick y Sawhney, 1985; Aizen y Raffaele, 1998; Diggle, 

2003; Cao et al., 2011). En Myrtillocactus geometrizans no se encontró evidencia de tales 

disyuntivas a pesar de la limitación de recursos que experimentan las ramas orientadas 

hacia el norte (Ponce-Bautista et al., 2017). La razón de dicha ausencia, podría ser que la 

limitación de recursos cause disyuntivas entre estructuras vegetativas (i.e., crecimiento) y 

estructuras de reproducción y/o dispersión (Martorell et al., 2005), así como, entre las 

características de las semillas (i.e., número, tamaño, masa y germinación) (Milberg et al., 

2000; Giorgis et al., 2015). Esto lo podemos observar, con la aportación de Rosas-García 

(2010), quien encontró diferencias en el número promedio de ramas de M. geometrizans 

con distinta orientación. Es decir, debido a la limitación de recursos causada por la menor 

intercepción de RFA, el sector norte del tallo tiene un menor desarrollo de ramas en 

comparación con el sector sur. 

 Por su parte, en las flores sur de las ramas del sector sur se detectó una disyuntiva 

entre la longitud floral y diámetro de óvulos por flor, en comparación con las flores norte 

de las ramas del sector norte, en las cuales esta correlación fue positiva. Esta disyuntiva 

no afecta su éxito reproductivo, ya que las estructuras reproductivas de la función 

femenina (número y diámetro de óvulos y tamaño del ovario) son de mejor calidad en 

flores de las ramas sur (Aguilar-García, et al., 2018; Cuadro 7). Además, se ha reportado 

que las flores de M. geometrizans orientadas al sur son de mayor tamaño (Valencia-

Mendoza, 2014), con pétalos más grandes y corolas marginalmente de mayor tamaño, en 

comparación con las orientadas al norte (Cuadro 7). Estudios similares, indican que las 

especies de flores grandes invierten proporcionalmente menos recursos en óvulos, en 

comparación con las especies de flores pequeñas (Mazer y Hultgard, 1993; Galen, 2000; 

Parachnowitsch y Elle, 2004). La evidencia de una correlación negativa (disyuntiva) en las 

flores del sur, puede obedecer a distintas razones. Primero, las estructuras de atracción 

son más costosas en cuanto a inversión de recursos, que las estructuras de reproducción 

y su asignación de recursos difieren entre funciones en competencia (Ashman y Baker, 

1992; Mazer y Hultgard, 1993; Andersson, 1999; 2000; Cao et al., 2011). Segundo, la 
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disponibilidad de recursos varía entre temporadas reproductivas y durante el periodo 

reproductivo (Wolfe, 1992; Snook et al., 2005; Zimmerman et al., 2007). Por último, M. 

geometrizans tiene una mayor inversión de recursos en la producción de estructuras 

vegetativas del sector sur del tallo (Rosas-García, 2010), lo que puede ocasionar una 

disyuntiva con otras funciones reproductivas o de atracción. 

 Las correlaciones significativas y positivas en flores con orientaciones 

contrastantes (longitud floral vs. apertura floral y diámetro del polen vs. diámetro de los 

óvulos) difieren en intensidad. En las flores orientadas al norte, la intensidad moderada 

entre la longitud y apertura florales, sugiere una mayor inversión de recursos en las 

estructuras de atracción, en comparación con las flores del sur que presentan intensidad 

débil. Esto se puede ver reflejado en la ausencia de diferencias significativas en el 

diámetro máximo de la corola entre flores de distinta orientación (Cuadro 7). Además, en 

las flores del norte, el ciclo floral es más amplio y durante este periodo el diámetro de la 

corola es más grande, en comparación con las flores orientadas hacia el sur (Fig. 10). Las 

flores orientadas al norte puede beneficiar la atracción de visitantes florales, ya que los 

polinizadores visitan flores con corolas más grandes en busca de más recompensas 

florales (i.e., alimento, refugio) (Blarer et al., 2002; Zuliani y Farji-Brener, 2020).  

 Por su parte, en las flores con orientación sur, la correlación entre el diámetro del 

polen y diámetro de los óvulos es positiva con intensidad moderada, lo que coincide con 

la mayor producción de estructuras reproductivas probablemente favorecidas por una 

mayor disponibilidad de recursos (Aguilar-García et al., 2018; Cuadro 7). No obstante que 

la cantidad, distribución y limitación de recursos no se midió directamente en este estudio, 

se tiene el antecedente de que las ramas con orientación sur en cactáceas columnares 

distribuidas en el hemisferio norte, producen más estructuras reproductivas y/o de mayor 

tamaño debido a una mayor disponibilidad de recursos (Tinoco -Ojanguren y Molina-

Freaner, 2000; Córdova-Acosta et al., 2011; Aguilar-García et al., 2012; Valencia-

Mendoza, 2014; Figueroa-Castro y Valverde, 2011; Aguilar-Gastelum y Molina-Freaner, 

2015; Ponce-Bautista et al., 2017).  Por lo tanto, las ramas sur, más vigorosas pueden 

invertir más recursos en todas las facetas de la reproducción, incluyendo el número y 

tamaño de las flores, el número de óvulos y el número de granos de polen (Burd, 1995), 

así como en el desarrollo de estructuras vegetativas (Rosas-García et al., 2010) y la 

distribución de recursos a estas funciones puede asegurar una adecuación óptima 

(Charlesworth y Charlesworth 1981; Charnov 1982; Morgan 1992).  
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 La falta de disyuntivas entre las estructuras de las funciones sexuales masculinas 

(Cruden y Miller-Ward, 1981; Aguilar et al., 2002; López et al., 2006), femeninas (Mazer y 

Hultgard, 1993; Golonka et al., 2005; Greenway y Harder, 2007), de atracción (Mazer y 

Hultgard, 1993; Galen, 2000; Parachnowitsch y Elle, 2004) no es sorprendente. Además, 

las disyuntivas entre la reproducción sexual y el crecimiento vegetativo han recibido poca 

atención (Bowers, 1996; Martorell et al., 2005; Giorgis et al., 2015). A pesar de que, en 

este estudio no se consideró a la función vegetativa (número de ramas, crecimiento 

vegetativo mensual), ni las características de las semillas para determinar la existencia de 

disyuntivas, este es el primer aporte sobre la inversión diferencial de recursos a las 

estructuras de reproducción y de atracción de M. geometrizans. Se sugiere que las flores 

del sector norte, al tener recursos limitados invierten de manera diferencial gran cantidad 

de recursos a las estructuras de atracción, con una inversión mayor a estructuras 

reproductivas femeninas. Mientras que en las flores del sector sur, se sugiere una 

inversión de recursos similar a las estructuras de distinta función sexual, sacrificando la 

inversión a estructuras de atracción.  

 

7.3. Efecto de la calidad parental (materno y paterno) sobre el éxito reproductivo  

El éxito reproductivo de Myrtillocactus geometrizans puede estar determinado por los 

efectos maternos, ya que se mostraron diferencias claras en la producción de semillas y la 

proporción de semillas formadas, en el tratamiento de flores del sector sur polinizadas con 

polen del sector norte. De manera similar, se detectó una tendencia a producir semillas de 

mayor masa, en flores del sector sur, polinizadas con polen del sector sur. Estos 

resultados pueden estar determinados por la calidad de las flores sur, asociada a la mayor 

intercepción de RFA, ganancia de CO2, mayor temperatura y por ende a la mayor 

disponibilidad de recursos, que experimentan las ramas orientadas al sur en comparación 

con las ramas orientadas al norte (Figueroa-Castro y Valverde, 2011; Ponce-Bautista et 

al., 2017). Estudios similares reportan, un incremento en la producción, tamaño y masa de 

las semillas en ambientes maternos con gran cantidad de recursos, mayor intensidad de 

luz y mayor intercepción de RFA, durante la temporada reproductiva, en comparación con 

plantas con menor disponibilidad de recursos y condiciones ambientales menos 

favorables (Cresswell y Grime, 1981; Roach y Wulff, 1987; Cantagallo et al., 1997; Dosio 

et al., 2000; Gutterman, 2000; Galloway, 2001; Addison, 2003; Sopandie et al., 2003; 

Purnomo, 2005; Fanindi et al., 2010; Figueroa-Castro y Valverde, 2011; Longás et al., 

2012). 
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 La cantidad de recursos de la planta madre durante la temporada reproductiva, se 

invierten directamente en el desarrollo del óvulo y al desarrollo y nutrición del embrión 

(tejidos y estructuras accesorias de la semilla) (Roach y Wulff, 1987; Mazer y Gorchov, 

1996; Weiner et al., 1997; Fenner y Thompson, 2005), así como en la producción y 

tamaño de las semillas (Lovett-Doust y Cavers, 1982; Obeso, 2002). Particularmente, en 

Pachycereus weberi se reportó una mayor producción de semillas y de mayor tamaño en 

frutos provenientes de flores con orientación sur, en comparación con las flores orientadas 

al norte del tallo (Figueroa-Castro y Valverde, 2011). Por su parte, en M. geometrizans, se 

considera importante el componente materno, ya que las flores del sector sur al ser de 

mayor calidad (Valencia-Mendoza, 2014; Aguilar-García et al., 2018; ver sección 6.2) 

tuvieron mayor éxito reproductivo sin importar la calidad de los granos de polen (cantidad, 

tamaño, viabilidad y germinación del tubo polínico) con que las flores sean polinizadas 

(norte vs. sur). Sin importar que el efecto paterno es precigótico y su efecto sobre el éxito 

reproductivo de M. geometrizans es marginalmente significativo, una adecuada cantidad y 

calidad de polen afecta indirectamente al futuro embrión (Young y Stanton, 1990; Kearns 

e Inouye, 1993; Lacey, 1996; Aizen y Raffaele, 1998; Ashman et al., 2004; Longás et al., 

2012). 

 A pesar de no encontrar diferencias significativas del efecto paterno sobre el éxito 

reproductivo (número de semillas, masa, longitud y seed set) de M. geometrizans, se 

puede observar una tendencia de mayor producción de semillas en flores norte 

polinizadas con polen sur, en comparación con flores norte polinizadas con polen norte. 

Esta tendencia se podría reforzar aumentando el tamaño de muestra y considerando, la 

calidad de los granos de polen de flores del sector sur (Aguilar-García et al., 2018), las 

temperaturas bajas y menor humedad de las ramas norte (Córdova-Acosta, 2011; 

Figueroa-Castro y Valverde, 2011), la tasa de fertilización y producción de semillas podría 

aumentar (Postweiler et al., 1985; Cerovic´ y Ruzic´, 1992; Carbonell-Bejerano et al., 

2011) y con ello aumentar el éxito reproductivo de las flores norte. Por último, la masa y 

tamaño de las semillas no se ven afectados por las características parentales, sin 

embargo debemos considerar que el éxito reproductivo en plantas con frutos carnosos 

tipo baya (como el de M. geometrizans) se garantiza a través de la producción de un gran 

número de semillas por fruto y no con semillas de tamaño grande (Ramírez y Berry, 

1993). Quizás los efectos parentales y las diferencias en el éxito reproductivo se 

corroboren e intensifiquen con la capacidad germinativa de las semillas y el 

establecimiento de las plántulas. 
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8. CONCLUSIONES 

Los resultados obtenidos en este estudio mostraron fuertes evidencias de los efectos de 

la orientación hacia el Ecuador, en diversos aspectos de la biología reproductiva 

(fenología, morfología, ciclo floral, número y proporción de semillas formadas) de M. 

geometrizans, posiblemente como consecuencia de la mayor intercepción de RFA 

(Figueroa-Castro y Valverde, 2011; Ponce-Bautista et al., 2017; Tinoco-Ojanguren y 

Molina-Freaner, 2000), la ganancia de carbono (Ponce-Bautista et al., 2017) y la cantidad 

de recursos. Dicha variación en los caracteres reproductivos observados dentro del 

mismo individuo, puede tener consecuencias ecológicas y evolutivas (Herrera, 2009), 

como, la regulación de la expresión genética, la dinámica poblacional, así como en la 

interacción con otros organismos (Herrera, 2009). 

 La ausencia de disyuntivas en las yemas florales de las ramas orientadas al norte 

y la presencia en las yemas florales de las ramas orientadas al sur de M. geometrizans, 

sugieren que las flores con distinta orientación pueden invertir sus recursos a las 

estructuras masculinas, femeninas y de atracción de manera diferente y tener distintas 

estrategias para asegurar su éxito reproductivo. A su vez, la cantidad de recursos de las 

ramas con distinta orientación pueden destinarse al crecimiento vegetativo o a las 

estructuras de dispersión. Es decir, las disyuntivas en las ramas orientadas hacia el norte 

podrían detectarse entre caracteres reproductivos y vegetativos, así como entre los 

caracteres de las semillas (Milberg et al., 2000; Martorell et al., 2005; Giorgis et al., 2015). 

 Por último, pese a las diferencias en intercepción de RFA y la variación de la 

biología reproductiva en ramas con distinta orientación, no se encontraron diferencias 

significativas en el éxito reproductivo de flores de M. geometrizans. Sin embargo, se pudo 

detectar que el éxito reproductivo está determinado en gran parte por el efecto materno. 

Las flores de las ramas orientadas al sur polinizadas con polen de distinta orientación 

aportan mayor éxito en cuanto a producción y proporción de semillas formadas. Por 

último, el sistema reproductivo mixto en flores con orientación contrastante, permite el 

aseguramiento reproductivo vía autógama y xenógama y con ello un mayor éxito 

adaptativo. Este es el primer estudio integrativo de los efectos de la orientación sobre 

diversos aspectos de la biología reproductiva de un cactus columnar a nivel de flor. 
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9. PERSPECTIVAS  

Los resultados obtenidos y discutidos en el presente estudio dan un gran acercamiento a 

mostrar que la biología reproductiva de las flores de cactáceas columnares varía en 

diferentes condiciones microambientales dentro de un mismo individuo, por lo cual se 

plantean algunas perspectivas para realizar experimentos futuros que se pueden 

encaminar a obtener resultados que demuestren más a fondo el efecto de la orientación 

floral sobre la biología reproductiva de M. geometrizans y son los siguientes: 

1. A pesar del esfuerzo que se requiere para determinar los visitantes florales, se 

sugiere ampliar el muestreo en más flores o por un periodo más largo, tratando de 

coincidir con el periodo de floración máxima. 

2. Determinar el comportamiento de los visitantes florales y el polinizador más 

efectivo en las flores de ambas orientaciones. 

3. Evaluar las causas y consecuencias de la producción de frutos partenocárpicos en 

ramas con distinta orientación. 

4. Determinar el éxito reproductivo de las flores con distinta orientación mediante la 

evaluación de la capacidad germinativa de las semillas y el establecimiento de las 

plántulas. 
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