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Qué tan importante es el efecto de facilitacién
de nodrizas sobre plantas protegidas? El caso de
Coryphantha pallida

Garrido-Mijangos Sandra! & Zavala-Hurtado ] Alejandro'”

Resumen

Aunque se ha reconocido que Coryphantha pallida requiere de plantas nodriza para su
establecimiento, en el valle semidrido de Zapotitldn, Puebla, se pueden observar individuos
tanto a la intemperie, como bajo la copa de otras plantas perennes. En este trabajo comparamos
patrones de distribucién y tamafio de esta cactdcea a la intemperie y bajo la copa de individuos
de potenciales plantas nodriza de diferentes especies. Asimismo, para el conjunto de las nodrizas
potenciales y de Prosopis laevigata en particular, comparamos el tamafio de plantas adultas
protegidas y a la intemperie y evaluamos la existencia, sentido e intensidad de asociacién de C.
pallida con sus potenciales plantas nodrizas. Encontramos una distribucién agregada debajo de la
copa de arbustos y una distribucién generalmente al azar a la intemperie. Las plantas protegidas se
concentraron preferencialmente en el sector sureste de la proyeccién de la copa. No encontramos
diferencias significativas en el didmetro de los individuos de C. pallida establecidos bajo la copa
de alguna nodriza o de P. laevigata y a la intemperie, aunque la distribucién de frecuencias de
tamanos sf resulté diferente entre las dos condiciones debido a la presencia de juveniles protegidos
bajo la copa y su ausencia a la intemperie. El indice de interaccién resulté ser significativamente
positivo, aunque relativamente bajo, lo que sugiere una posible facilitacién, por parte de la nodriza.
Se sugiere la realizacién de estudios demogréficos y ecofisiolégicos de C. pallida, para evaluar su
desemperio bajo diferentes condiciones ambientales.

Palabras clave: Cactaceae, distribucién espacial, ecosistemas 4ridos, facilitacién, nodricismo.

Abstract

Although it has been acknowledged that Coryphantha pallida requires nurse plants for its
establishment, in the semi-arid valley of Zapotitldn, Puebla, individuals can be observed both
in open spaces, and under the canopy of other perennial plants. In this work we compared size
and distribution patterns of this cactus in open spaces and under the canopy of individuals of
potential nurse plants of different species. Likewise, for the group of potential nurses and Prosopis
laevigata in particular, we compared the size of protected and unprotected adult plants and
evaluated the existence, direction and intensity of association of C. pallida with its potential
nurse plants. We found a clumped distribution under the canopy of shrubs and an overall random
distribution in the open. Protected plants were preferentially concentrated in the southeast sector

! Departamento de Biologfa, CBS, UAM-Iztapalapa, A.P. 55-535. Ciudad de México, México. 09340.
*Autor de correspondencia: jazh@xanum.uam.mx
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of the crown projection. We did not find any significant differences in the diameter of the C.
pallida’s individuals established under the crown of any potential nurse or P. laevigata, and in the
open space; although the size frequency distribution did differ between the two conditions due
to the presence of juvenile plants protected under the canopy and its absence in the open. The
interaction index turned out to be significantly positive, although relatively low, suggesting a
possible facilitation by the nurse plants. Demographic and ecophysiological studies of C. pallida
are suggested to evaluate its performance under different environmental conditions.

Keywords: Arid ecosystems, Cactaceae, facilitation, nurse effect, spatial dispersion.

Introduccion

En ambientes 4ridos se ha documentado
la importancia de plantas nodriza como
facilitadoras del establecimiento de las plan-
tulas que se establecen bajo su copa. Asf, es
comun observar la presencia de plantulas y
juveniles de varias especies debajo de la copa

José Alejandro Zavala Hurtado

de plantas nodriza, presuntamente debido a
que en estos microambientes se presentan
mejores condiciones para la germinacién y
establecimiento de las especies protegidas
que, a edades tempranas, no soportarfan
las condiciones extremas del ambiente en

el que viven (Valiente-Banuet er al. 1991;
Flores & Jurado 2003).

h:.t-.-‘ ‘ -

FOTO 1. Individuo de Coryphanta pallida en floracién en Zapotitlan Salinas,
Puebla, México. El didmetro de este individuo es de 6.3 cm.
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Aunque el fenémeno nodriza ha sido
ampliamente estudiado en diversas formas
de vida de cactdceas (Mandujano et al.
2002), el efecto de facilitacién por parte
de la nodriza no ha sido demostrado en
algunas especies de cactdceas, donde es
comun encontrar individuos sin proteccién
aparente (Mandujano ez al. 2002).

Entre las especies perennifolias que han
sido reportadas como plantas nodrizas
para el Valle de Tehuacdn, México, Bernal-
Ramirez y colaboradores (2019) sugieren
que Prosopis laevigata (Willd.) M. C. Johnst
es una especie importante como planta no-
driza, ya que bajo su dosel, la fertilidad del
suelo y la humedad muestran valores més
altos en comparacién con las reas abiertas,
mientras que la incidencia de radiacién
solar directa y la temperatura son més
bajas (Perroni-Ventura er al. 2006; Ruiz ez
al. 2008; Garcfa-Sanchez et al. 2012; Muro-
Pérez et al. 2014). Estas condiciones micro
ambientales facilitan el establecimiento de
distintas especies de plantas, destacando las
cactdceas (Jurado et al. 2013; Soliveres et al.
2015). Para el Valle de Tehuacan-Cuicatlén,
estudios previos realizados con cactaceas
globosas sugieren que, para el caso de
Coryphanta pallida Britton et Rose habria
una mayor preferencia a establecerse debajo
de la copa de plantas nodriza que en areas
abiertas, siendo Prosopis laevigata y Mimosa
luisana (Brand) los arbustos con un mayor
ntmero de individuos de C. pallida y otras
especies de cactdceas globosas localizadas
bajo su copa (Mandujanoer al. 2002). Otros
estudios (Valiente-Banuet er al. 1991) han
reportado que C. pallida esté asociada a dife-
rentes especies de plantas perennes, siendo
la més significativa Castela tortuosa Liemb.
Esto se deberia a que bajo la copa de una
planta nodriza la especie encontrarfa pro-

teccién contra la radiacién. En este mismo
estudio se reporta que los individuos de C.
pallida presentan un patrén de distribu-
cién agregado respecto a la planta nodriza;
asimismo, la distribucién preferencial de la
especie debajo de la copa se registré hacia los
sectores norte y oeste con respecto al tronco
del arbusto (Valiente-Banuet et al. 1991).
A partir de observaciones de campo de la
primera autora de este trabajo que parecian
indicar una mayor frecuencia de individuos
de C. pallida establecidos a la intemperie
que la reportada en los estudios previos
(Valiente-Banuet et al. 1991; Mandujano
et al. 2002); en este estudio abordamos la
posible influencia de plantas nodriza en el
patrén de distribucién y el desempefio de
esta especie, ademds de evaluar explicita-
mente la existencia de una interaccién de
facilitacién significativa y de su intensidad.

Material y métodos

Area y especie de estudio
Este estudio se realizé en la zona de conserva-
cién del jardin botdnico “Helia Bravo-Hollis”
de Zapotitlan Salinas, en el Valle de Tehuacan,
Puebla (18° 197 N, 97° 27 O), en la Reserva
de la Biosfera Tehuacdn-Cuicatldn. El clima es
célido y el tipo de vegetacién se ha clasificado
como matorral xerdfilo o matorral desértico
(Rzedowski 1978; Zavala-Hurtado 1982). La
temporada de lluvias va de junio a septiembre,
presentdndose una canfcula a mitad del perfodo;
la precipitacién promedio anual es de 380400
mm (Zavala-Hurtadoet al. 1996). Para esta zona,
se ha reportado que dos de las especies mejor
representadas en el estrato arbéreo son Parkin-
sonia praecox (Ruiz et Pav.) Hawkinsy y Prosopis
laevigata (Bernal-Ramirez et al. 2019).

Este estudio se realizé en el mes de febrero de
2016, correspondiente a la temporada de sequia
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que va de octubre a mayo, en un abanico aluvial
de ca. 1 ha (9390 m?), cerca del rio Zapotitlén.
Esta parcela, dominada por P. laevigata, presentd
una cobertura vegetal del 40% cuando se realizé
el trabajo.

Coryphantha pallida (Foto 1), es un cactus
globoso, solitario o cespitoso. Sus tallos llegan
a medir de 8-15 cm de alto y hasta 21 cm de
ancho (Mandujano ez al. 2002). Se encuentra
en bosques tropicales caducifolios y matorrales
xerdfilos; en elevaciones de 1000 a 2400 m snm
(Arias et al. 1997). Es una especie endémica del
Valle de Tehuacdn-Cuicatldn (Ariaser al. 2012).
Su época de floracién ocurre entre junio y agos-
to y su fructificacién entre junio y septiembre
(Bravo-Hollis & Sanchez-Mejorada 1991).

Registros de campo

En una parcela de forma irregular de ca. 2500
m?, delimitada por escorretias efimeras que ali-
mentan al rio Zapotitldn, se ubicaron 32 plantas
de porte arbustivo consideradas como posibles
plantas nodriza de la especie de interés. No se
consideraron arbustos cuyo vecino m4s cercano
estuviera a menos de 6 m distancia de la orilla

de la proyeccién de su copa ni aquellos que tu-
vieran una altura menor a 50 cm. Considerando
una forma eliptica de las copas de los arbustos,
se estimo la superficie del terreno cubierta por
la copa de cada uno. A partir de coordenadas
polares (dngulo con respecto al norte geografico
y distancia entre individuos), se mapearon los
individuos de C. pallida distribuidos debajo de
la copa de los arbustos y aquellos individuos de
C. pallida distribuidos en 4reas no sombreadas
o sin proteccién aparente dentro de una franja
de 3 m de ancho alrededor de la copa de cada
arbusto. Los 32 arbustos considerados fueron
de las especies P. laevigata, siendo ésta la especie
mejor representada con 17 individuos; P. praecox
con ocho individuos, C. tortuosa con tres indivi-
duos; para el caso de Mimosa luisana Brandegee,
Dalea sp., Calliandropsis nervosus y Vallesia glabra
(Cav.) Link solo se registré un individuo por
especie (Cuadro 1).

A cada individuo registrado de C. pallida sele
midié el didmetro, para posteriormente evaluar
silos individuos localizados debajo de la copa de
un arbusto diferfan en tamafo con los individuos
localizados en dreas no sombreadas.

CUADRO 1. Listado de especies consideradas como posibles nodrizas para Coryphanta pallida. Se reporta el
ntmero de individuos encontrados por especie en el sitio de estudio y el nimero de individuos de C. pallida

establecidos bajo su copa.

No. de C. pallida No. de individuos

Especie No. de individuos bajo su copa b];irg:;;ecd;;a
Prosopis laevigata 17 61 4
Parkinsonia praecox 8 17 2
Castela tortuosa 3 2 1
Mimosa luisana 1 2 2
Dalea carthagenensis 1 6 6
Calliandropsis nervosus 1 0 1
Vallesia glabra 1 4 4

TOTAL 32 88
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FIGURA 1. Patrén de distribucién de Coryphantha pallida para diferentes escalas (distancias) en el drea de estudio
bajo dos condiciones: a) bajo la copa de alguna planta nodriza, b) a la intemperie, fuera de la sombra de la copa
de alguna planta nodriza. La linea negra indica el patrén observado y el drea entre las dos lineas rojas indica el
intervalo de confianza (95%) de un patrén al azar. L(d)-d representa la forma estandarizada de la K(d) de Ripley.

Analisis de datos

El analisis que se describe a continuacién se hizo
ados escalas, la primera considerando a todas las
especies de nodriza registradas en el muestreo y
la segunda tomando en cuenta solo a P. laeviga-
ta, por ser la especie mas abundante en el sitio
de estudio de entre las especies registradas de
nodrizas potenciales.

Se transformaron las coordenadas polares a
cartesianas para obtener un mapa de distribucién
de todos los individuos de C. pallida localizados
en el sitio de estudio. Posteriormente, usando el
estadistico K de Ripley (Diggle 1983), se estimé
el patrén de distribucién de los individuos de

C. pallida en dos condiciones: en individuos
establecidos debajo de la copa de alguna nodriza
y en individuos establecidos a la intemperie. El
estadistico K(d) representa el conteo promedio
de individuos como funcién de la distancia entre
todos los individuos (Hammer ez al. 2001).

Se dividi6 la sombra de la copa de los indi-
viduos de las 32 plantas nodrizas seleccionadas,
proyectada sobre el suelo perpendicularmente, en
cuatro sectores de 90° cada uno (N, S, Ey O). Me-
diante el uso de estadistica circular se evalud silos
individuos de C. pallida encontrados bajo la copa
mostraban una preferencia hacia cierto sector del
area cubierta por la misma. Para esta evaluacién
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FIGURA 2. Histograma circular que muestra un patrén de distribucion preferencial de los individuos de Coryphan-
ta pallida bajo la copa de plantas nodrizas hacia el sector sureste con respecto al tallo principal del arbusto (se
muestra el vector medio y su correspondiente varianza circular, en rojo).

se utilizé la prueba de uniformidad de Rayleigh
(Fisher 1999), que prueba la hipétesis nula de que
la orientacién de los individuos es uniforme y no
existe una orientacién preferencial.

Se midié el tamafio de los individuos de C.
pallida distribuidos bajo la copa y a la intempe-
rie, comparéndolos con una prueba de t-student
para evaluar si existia una diferencia significativa
entre los dos grupos. Para las comparaciones de
tamafos entre individuos bajo y fuera de las
copas, 1o se incluyd a plantas menores a 4 cm,
buscando minimizar efectos de la edad, conside-
rando que nuestras observaciones incidentales de
campo sugieren que individuos de este tamafio
ya son reproductivos, como se ha reportado para
Coryphanta werdermannii en Coahuila (Portilla-
Alonso & Martorell 2011) y para C. robbinsorum
en Arizona (Schmalzel & Oracle 1995). Asimis-
mo, se compard Ja estructura de tamafos con

una prueba de x2 (Gotelli & Ellison 2004).

Finalmente, para evaluar el tipo e intensidad
de la interaccién entre los individuos de C. palli-
da ylas 32 plantas nodriza asociadas a ella, se usé
el indice de interaccién relativa (RII) propuesto
por Armas ez al. (2004):

RII = (PN-PO) /(PN +PO)

donde PN es el nimero de individuos debajo
de la nodriza y PO el nimero de individuos a
la intemperie en la superficie muestreada. La
medida de interaccién puede tomar valores desde
-1 (competencia alta), 0 (no hay interaccién) a 1
(facilitacién alta). Para evaluar la significancia de
los valores obtenidos se realiz6 una prueba de z
(Sprinthall 2011) comparando el RII observado
con el promedio de 99 simulaciones con asigna-
cién aleatoria de la ubicacién (bajo la copa o a
la intemperie) de los individuos de C. pallida.
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Todos los andlisis estadisticos se realizaron
en el programa PAST 4.03 (Hammer ez al. 2001).

Resultados

De los 156 individuos de C. pallida mapea-
dos, 88 de ellos se encontraron establecidos
debajo de la copa de alglin arbusto y 56
fueron encontrados a la intemperie en
la superficie muestreada (ca. 2500 m?).
Prosopis laevigata fue el arbusto con mayor
presencia en el sitio de estudio, siendo ésta
la especie con mayor ndmero de individuos
de C. pallida establecidos bajo su sombra,
seguida de Parkinsonia praecox (Cuadro 1).

Analisis del patrén de distribucion

Se encontré un patrén de distribucién
agregado en la zona de estudio para los
individuos de C. pallida que se encontraban
debajo de la copa de alguna presunta planta
nodriza, (Fig. 1a), mientras que los indivi-
duos localizados a la intemperie muestran
un patrén de distribucién agregado a escalas
menores a 1 my una tendencia a una distri-
bucidn al azar a escalas mayores, con picos
de baja intensidad de agregacién (Fig. 1b).

Distribucion bajo la copa de la nodriza

A nivel general, se encontré una mayor
abundancia relativa de individuos de C.
pallida en el sector sureste de la sombra
de las nodrizas (media=134.46° = 26.16°;
Rayleigh R=0.32, p<0.001)(Fig. 2).

Tamano

No se encontraron diferencias significativas
en el didmetro promedio entre individuos
de C. pallida establecidos bajo la copa de
cualquier especie de potenciales nodrizas
(7.21 = 0.22) o de P. laevigata (7.12 + 0.28)
y aquellos establecidos a la intemperie

(7.37 = 0.30) (p=0.64 y p=0.71, respec-
tivamente). Por otra parte, al comparar la
distribucién de frecuencias de tamafios de
todos los individuos establecidos debajo
de la copa de cualquier especie de arbusto
(Fig. 3a) o de P. laevigata (Fig. 3b), con la
distribucién de tamafos de plantas esta-
blecidas a la intemperie, se encontraron
diferencias significativas en ambos casos
(x?=18.204; p=0.01 y x2= 16.45; p=0.03,
respectivamente).

El anélisis del indice de interaccién
relativa (RII) para ambos escenarios arrojé
un valor positivo, significativamente dife-
rente del azar, aunque relativamente bajo
(Rllgenerai= 0.20, 2=2.68, p=0.007; RIIp pze-
vigata=0.18,2=2.01, p=0.044), lo que indica
una asociacién positiva y, posiblemente,
una facilitacién por parte de la nodriza.

Discusion

Aunque estudios previos ya habfan repor-
tado una preferencia de C. pallida a estable-
cerse debajo de la copa de arboles y arbustos
més que en dreas abiertas (Valiente-Banuet
et al. 1991; Mandujano ez al. 2002), en este
trabajo documentamos diferencias en el
patrén de distribucién de individuos esta-
blecidos bajo la copa de plantas nodrizay a
la intemperie. Ademds, brindamos eviden-
cia de patrones de agregacién de individuos
bajo la copa de la planta nodriza y sobre la
intensidad de la asociacién de esta cactécea
con sus plantas nodriza. En este estudio
reportamos que C. pallida esta asociada en
mayor medida a P. laevigata, pero también
a otras especies de arbustos caducifolios
como P. praecox, M. luisana, C. tortuosa y
D. carthagenensis.

Diversos estudios (Montafo-Ariaset al.
2006; Gonzalez-Ruiz er al. 2008; Bernal-
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FIGURA 3. Estructura de tamafios de la poblacién de Coryphanta pallida en la zona de estudio. a) Plantas locali-
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grises). (b) Plantas localizadas debajo de la copa de Prosopis laevigata (barras negras) y a la intemperie (barras grises).



44 CACTACEAS ystculentas mexicanas

Ramirez er al. 2019) muestran que bajo
el dosel de P. laevigata factores como la
fertilidad del suelo y la humedad muestran
valores més altos en comparacién con las
areas abiertas, mientras que la incidencia
de radiacién solar directa y la temperatura
son mds bajas, como han reportado otros
autores (Perroni-Venturaet al. 2006; Ruiz et
al. 2008; Garcfa-Sanchez et al. 2012; Muro-
Pérez et al. 2014). Esto estarfa relacionado
con la evidencia de que P. laevigata es una de
las nodrizas con mayor nimero de especies
e individuos de cactéceas asociados (Man-
dujano er al. 2002) y la alta diversidad de
especies protegidas bajo su copa en el valle
de Zapotitlan (Bernal-Ramirez et al. 2019).

El indice de interaccién relativa (IIR)
no se habfa reportado antes para C. pallida
y sus nodrizas; el valor a nivel general y a
nivel especifico para P. laevigata fue signi-
ficativamente positivo, pero relativamente
bajo (ca. 0.2, en una escala de 0 a 1), por lo
que nuestra evidencia indica que aunque
hay una preferencia por establecerse bajo
nodrizas, también es posible establecerse a
la intemperie, es decir, el requerimiento de
una nodriza no es tan estricto. As{, aunque
nuestros resultados concuerdan con lo re-
portado por Mandujano et al. (2002) para el
valle de Tehuacan-Cuicatldn, en cuanto ala
preferencia de los individuos de C. pallida de
establecerse debajo de la copa de una planta
nodriza, la intensidad de la asociacién fue
menor en este estudio; ya que encontramos
1.57 veces mas plantas bajo la copa que a
la intemperie y en el estudio referido la
relacién fue de 4:1.

Al evaluar la distribucién debajo de la
copa de las plantas nodrizas, los individuos
de C. pallida mostraron una orientacién
preferencial hacia el sector sureste. Esto
contrasta con lo reportado por Valiente-

Banuet et al. (1991), quienes encontraron
que la ubicacién de los individuos de C.
pallida con respecto al tronco del arbusto no-
driza mostré una distribucién preferencial
hacia el sector norte y oeste. La orientacién
preferencial encontrada en este estudio
implica una presencia de individuos en el
sector que recibirfa una mayor radiacién
solar directa en el verano. Aunque este
patrén de distribucién bajo la copa pudiera
estar relacionado con la evidencia de que el
tamafio promedio de los individuos especie
no es significativamente diferente al estable-
cerse bajo la copa de alguna planta nodriza
0 a la intemperie, también puede deberse a
varios posibles factores como interacciones
competitivas con otras especies protegidas,
patrones conductuales de dispersores, etc.
Asi, sugerimos que serfa conveniente la reali-
zacién de estudios detallados sobre patrones
de distribucién de poblaciones de especies
protegidas considerando la heterogeneidad
ambiental bajo la copa de plantas nodrizas.

En este estudio comparamos el tama-
flo (didmetro) de los individuos adultos
(didmetro > 4 cm) bajo la copa y a la
intemperie como una aproximacién a su
desempefio, en términos de supervivencia
y crecimiento (Suzén-Aspiri & Sosa 2000).
La ausencia de individuos juveniles de C.
pallida a la intemperie pudiera sugerir que
habrfa una mayor mortalidad en indivi-
duos de la especie establecidos en espacios
abiertos que en aquellos que se encuentran
debajo de la copa de alguna planta nodriza
como P. laevigata, esto posiblemente por
una mayor exposicién a la depredacién. Sin
embargo, aquellos individuos que sobrevi-
ven fuera de la copa sin alguna proteccién
aparente presentan un desarrollo similar
al de aquellos protegidos bajo la copa de
alguna nodriza. Esta posibilidad podria
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abordarse mediante estudios demograficos
y eco-fisiolégicos bajo diferentes condi-
ciones, lo que ademds permitirfa brindar
elementos para evaluar el desempefio de
la especie ante escenarios de manejo y
cambio climético que actualmente experi-
mentamos. A este respecto, Téllez-Valdés
y Dévila Aranda (2003) reportaron los
resultados de una proyeccién sobre los
cambios en la distribucién de poblaciones
de diferentes especies de cactéceas ante
posibles escenarios de cambio climético en
el Valle de Tehuacan. Para el caso especifico
de C. pallida, actualmente sus poblaciones
se extienden ampliamente dentro y fuera
de los limites de la reserva de la bidsfera
Tehuacdn-Cuicatldn y de acuerdo con ese
ese estudio, la distribucién de esta especie
después de un escenario de cambio climé-
tico (+2 °Cy -10 mm de precipitacién) se
contraerfa considerablemente, pero man-
tendrian una presencia importante en las
localidades que actualmente ocupa.
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Desarrollo del grano de polen y analisis palinolégico
en un hibrido interespecifico del género Cephalocereus
y sus especies parentales

Merino Gabriel' & Marquez-Guzmén Judith2*

Resumen

Una poblacién hibrida entre Cephalocereus columna-trajani (Karw. ex Pfeiff.) K. Schum y Cephalo-
cereus teterzo (F.A.C. Weber ex J.M. Coult.) cohabita con sus especies parentales en la Reserva de
la Bidsfera de Tehuacdn-Cuicatldn en el sureste de México. De este hibrido se ignoran aspectos
basicos de su dindmica reproductiva generando incertidumbre acerca de su papel bioldgico en el
ecosistema. En el presente estudio se realiza un anélisis comparativo del desarrollo, viabilidad y
morfologia de los granos de polen en las especies parentales y en el hibrido. Comparativamente,
C. columna-trajani y el hibrido presentan granos de polen maduros similares en forma y tamarfio,
en comparacién con los de C. tetetzo. El anélisis microscépico demostré que el desarrollo de los
granos de polen en los tres taxones sigue el patrén descrito para la familia Cactaceae y para la
tribu Pachycereeae. Finalmente, los granos de polen de los tres taxones presentaron una viabilidad
superior al 90%. Se concluye que la microsporogénesis y la microgametogénesis son procesos
semejantes en el hibrido y en sus especies parentales, y que no existe evidencia de esterilidad,
condicién frecuentemente asociada a especies hibridas.

Palabras clave: Aislamiento reproductivo, cactus columnar, hibridacién, microgametogénesis,
microsporogénesis, palinologfa.

Abstract

A hybrid population between Cephalocereus columna-trajani (Karw. ex Pfeiff.) K. Schum and
Cephalocereus tetetzo (F.A.C. Weberex ].M. Coult.) coexist with his parentals species in the Tehuacan-
Cuicatldn biosphere reserve in southeastern Mexico. Basic aspects of the hybrid’s reproductive
dynamics are ignored generating uncertainty about its biological role in the ecosystem. In the
present study, a comparative analysis of development, viability and morphology of the pollen
grain is carried out, including the hybrid taxon and his parents. According to the palynological
analysis, C. columna-trajani and the hybrid taxon have similar mature pollen grains in shape and
size compared to those of C. retetzo. The microscopic analysis shows that the development of the
pollen grains in the parental species and in the hybrid taxon follows the pattern described for the
tribe Pachycereeae and for the Cactaceae family. Finally, the pollen grain viability was greater
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than 90% for the three taxa. It is concluded that microsporogenesis and microgametogenesis are

similar processes in the hybrid taxon and its parents, and that there is no evidence of sterility, a
condition frequently associated with hybrid species.
Key words: Columnar cacti, hybridization, microgametogenesis, microsporogenesis, palynology,

reproductive isolation

Introduccion

La familia Cactaceae, diversificada am-
pliamente en América, se ha establecido
principalmente en regiones aridas y semié-
ridas (Becerra 2000). Un ejemplo notable
es la Reserva de la Bidsfera de Tehuacan-
Cuicatldn en México (Puebla y Oaxaca) con
un amplio territorio de matorral xeréfilo
(82.9% del valle) y con altos niveles de en-
demismo (—~30%) (Villasefor et al. 1990).
Esta regién es reconocida por mantener
grandes bosques de cactédceas columnares
con densidades de hasta 1800 individuos
por hectarea (Valiente-Banuet et a/. 2000).

Un género caracteristico del valle de
Tehuacén-Cuicatlén es Cephalocereus (Arias
et al. 1997) que, considerando la evidencia
filogenética mas reciente (Tapiaer al. 2017),
cuenta con cinco especies ampliamente dis-
tribuidas en el valle (Cephalocereus fulviceps,
Cephalocereus columna-trajans, Cephalocereus
macrocephalus, Cephalocereus mezcalaensis
y Cephalocereus teterzo). Vite et al. (1996)
identificaron un hibrido entre C. teterzo y C.
columna-trajani (Foto 1), cuyas poblaciones
se traslapan en la zona circundante al Jardin
Boténico “Helia Bravo-Hollis” en la regién
de Zapotitldn Salinas, Puebla. Estas especies
forman comunidades simpaétricas en el valle
de Tehuacan-Cuicatldn y debido a que en
ambas especies la antesis es nocturna con
polinizacién por murciélagos y a que sus
épocas de floracién (marzo-junio y mayo-
julio) se traslapan (Arias et al. 1997) es que

existe la posibilidad de que ocurran eventos
de hibridacién (Vite et al. 1996).

La familia Cactaceae ha demostrado
tener gran predisposicién para la hibrida-
cién intergenérica e interespecifica, lo que
permite suponer un escaso desarrollo de ba-
rreras reproductivas (Cruz 2002; Machado
2008). Dentro la familia Cactaceae algunos
hibridos intergenéricos e interespecificos
(Cruz 2002) son resultado de hibridacién
entre especies de la tribu Pachycereeae don-
de se encuentran los géneros de cactéceas
columnares (Bravo-Hollis 1978).

Muchos hibridos naturales conocidos
exhiben una reduccién en viabilidad y/o
en fertilidad (Templeton 1981), ya sea por
interacciones negativas entre los genomas
parentales (Sweigart er al. 2006; Feng et al.
2020) o entre el genoma y el citoplasma de
una y otra especie (Luo ez al. 2018; Simon
et al. 2016). Este fenémeno puede tener un
efecto negativo sobre la capacidad de repro-
duccién del hibrido, afectando el desarrollo
de sus estructuras reproductoras o impi-
diendo la correcta formacién y maduracién
de sus gametos (Kaul 1988). Por otro lado,
estudios morfoldgicos y a nivel molecular
han demostrado que la hibridacién juega
un papel significativo en la evolucién de
algunos grupos de plantas mediante la
creacién de novedades evolutivas (Riseberg
& Ellstrand 1993; Burke & Arnold 2001).

Viteet al. (1996) proponen la hipotética
esterilidad del hibrido entre C. reterzzo y C.
columna-trajani. Puesto que el hibrido desa-
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rrolla frutos normales y semillas viables (M
Rojas-Aréchiga, obs. pers.), si se presentara
esterilidad serfa de tipo selectiva, es decir,
aquella esterilidad en que se afecta el de-
sarrollo de los granos de polen mientras
el desarrollo del gameto femenino ocurre
de manera normal (Shivanna 2003). Ante
esta incertidumbre es necesario evaluar los
procesos de microsporogénesis y microga-
metogéneis en el taxén hibrido con el obje-
tivo de descartar anomalfas durante dichos
procesos, asi como evaluar la viabilidad de
los granos de polen.

Si bien existen trabajos sobre el desa-
rrollo de las anteras y granos de polen en la
familia Cactaceae (Johri et al. 1992; Stritt-
matteret al. 2002; Garcia et al. 2009; Gotelli
et al. 2009; de Almeida et al. 2010), los enfo-
cados a miembros de la tribu Pachycereeae
se reducen a dos géneros: Pachycereus y Myr-
tillocactus (NGfiez-Mariel er al. 2001, 2005).
Por otra parte, estudios palinolégicos sobre
especies de la tribu Pachycereeae han sido
también poco documentados (De la Cruz
etal. 2013; Miesen et al. 2015). Hasta donde
sabemos, no se han realizado estudios como
los que presenta este trabajo en hibridos
naturales de la familia Cactaceae.

En el presente estudio se evalda el desa-
rrollo y la viabilidad de los granos de polen en
el hibrido entre C. teterzo y C. columna-trajani
y se compara con ambas especies parentales
con el propésito de conocer si los granos de
polen se desarrollan de manera similar.

Material y métodos

Zona de estudio

La zona de estudio se localiza en el Valle de Te-
huacén-Cuicatlén, ubicado en el estado de Puebla
a 1500 m snm y en una posicién N 18°20” 00.4”
y O 97° 27’ 36" muy cerca del Jardin Botanico

“Helia Bravo-Hollis”. En esta zona se traslapan
las distribuciones de C. teterzo y C. columna-trajani
a ambos lados de la carretera. El clima del lugar
es arido, semicalido, con una precipitacién anual
de 380 mm y un promedio de temperatura anual
de 21.2° C (Arias et al. 2001).

Colecta de material biolégico

Entre julio de 2007 y mayo de 2008 se reali-
zaron cuatro visitas a la zona de estudio para
obtencién de muestras florales. Diez individuos
por taxén fueron seleccionados para el estudio.
De cada individuo se colectaron muestras de
polen fresco y flores en distintas etapas de de-
sarrollo, desde botones florales (BF) hasta flores
en antesis (FA). Para C. retetzo se colectaron
38 flores (BF = 34, FA = 4), para C. columna-
trajani 41 flores (BF = 30, FA = 11) y para el
taxén hibrido 40 flores (BF = 27, FA = 13). Los
botones florales fueron fijados de inmediato
en FAA (formol-4cido acético-alcohol), previa
diseccién. A las flores en antesis les fue retirada
la mayor cantidad de granos de polen golpeando
las anteras contra una hoja de papel. Una vez
hecho esto, las flores fueron fijadas en FAA y
los granos de polen empaquetados en sobres
de papel.

Microtecnia

De los botones florales fijados en FAA se ob-
tuvieron secciones de tamafio pequefio que
contenfan a las anteras. El total de secciones
de cada botén se subdividié en dos conjuntos.
Para cada conjunto se utilizé un diferente
tipo de inclusién, con el objetivo de probar
diferentes niveles de definicién celular (cortes
finos y ultra-finos). El primer conjunto tuvo
como destino la inclusién en “Paraplast”, un
compuesto de parafinas puras y polimeros
plasticos que ofrece una buena inclusién de los
tejidos. Los cortes se obtuvieron utilizando el
microtomo de rotacién con un grosor de 8 um.
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Cada corte fue tefiido utilizando el proceso de
tincién safranina-verde répido, el cual tifie de
rojo la cromatina, nucléolos, paredes lignificadas
y taninos condensados, y de verde las paredes no
lignificadas y el citoplasma (Lépez et al. 2005).
El segundo conjunto se incluyé en el medio lla-
mado LR-White, una resina sintética hidrofilica
con una infiltracién muy rdpida (Lépez et al.
2005). Los cortes, de entre 1-2 um se obtuvieron
mediante el ultramicrotomo, utilizando navajas
de vidrio, y se tifieron con azul de toluidina.
Los cortes obtenidos mediante ambas técnicas
se observaron y analizaron en el microscopio
foténico y de fluorescencia (APOTOME).

Viabilidad de polen

Se aplicé la prueba de viabilidad de Alexander a
los granos de polen en tres temporadas conse-
cutivas de floracién. Para esto se aisl6 el polen
maduro (tres flores por taxén) proveniente de
flores en antesis y se expuso directamente a la
accién del reactivo de Alexander, que es un colo-
rante que tifle el citoplasma de las células vivas.
El verde de malaquita del reactivo de Alexander
tifie las paredes de color verde, mientras que la
fucsina dcida, cuando el polen es viable, tifie de
rosa intenso al citoplasma (Lépez et al. 2005).
Las observaciones se realizaron al microscopio
éptico a un aumento de 40X considerdndose 10
campos por preparacién. Con los datos obteni-
dos se estimé el porcentaje de granos de polen
viables para cada taxén.

Acetdlisis

Los granos de polen de cada taxén (tres flores por
taxén) fueron sometidos a la técnica de acetdlisis,
en la cual se elimina el protoplasto, la intina, y
las substancias de recubrimiento, sobreviviendo
Unicamente la pared de exina. Posteriormente se
utilizé glicerol para montar las preparaciones. A
partir de este material se realizé un estudio pa-
linolégico para evaluar la estructura, tamafio y

forma del grano de polen, asf como la estructura
y la ornamentacién de la pared de exina. Para
ello se utilizaron 25 granos de polen por taxén
y se realizé un anélisis comparativo entre los
tres taxones, incluyendo un andlisis de varianza
(ANOVA + prueba de Tukey) para comparar
el tamafo del grano de polen. Para realizar el
anélisis de varianza se consideraron como tnicas
variables de respuesta la longitud del eje polar y
del eje ecuatorial del grano de polen.

Microscopio Electrénico de Barrido (MEB)
Para obtener imégenes claras de la ornamenta-
cién de la pared de exina, una muestra de granos
de polen se procesé para hacer observaciones en
el MEB. Los granos de polen se colocaron en un
cilindro de aluminio cubierto con cinta adhesiva
negra y se cubrieron con oro para su posterior
observacion.

La caracterizacién de los granos de polen en
cuanto a su forma, tamafioy drea polar se realizé
a partir de lo establecido por Kremp (1965 en
Pérez-Pacheco 2007). La polaridad, el contorno,
la estructura de la exina, el tipo de asociacién y
el tipo de aberturas fue caracterizado a partir de
Shivanna (2003).

Resultados

Desarrollo del grano de polen

Las etapas més tempranas de la microspo-
rogénesis se ilustran para los tres taxones
en la Figura 1. La pared de la antera estd
claramente formada por dos capas mo-
noestratificadas. La primera, subyacente
a la protodermis, dar4 origen al endotecio.
La segunda capa, adyacente al léculo, se
diferenciard en el tapete y la capa media
(Figs. 1a y 1d). Una divisién periclinal de
la segunda capa monoestratificada dara
origen a esta capa intermedia y al tapete
(Fig. 1d). En el l6culo se encuentran las
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FIGURA 1. Etapas tempranas del desarrollo del grano de polen en Cephalocereus tetetzo (izq.), en el taxén hibrido
(centro) y en Cephalocereus columna-trajani (der.). a-c. Corte transversal de antera tetrasporangiada; d-f. Esporan-
gio de antera joven; g-i. Pared con cuatro estratos, tapete multinucleado; j-1. Células madre de las microsporas
rodeadas de calosa. (ce) Células esporégenas. (Cm) Capa media. (CMmi) Células madre de las microsporas. (En)
Endotecio. (Ep) Epidermis. (Es) Esporangio. (PCa) Pared de calosa. (T) Tapete. (Tc) Tejido conectivo. (Tm) Tapete
multinucleado. Circulo Rojo: divisién periclinal (origen de la capa media). Barra escala: 15um.
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FIGURA 2. Etapas tardias del desarrollo del grano de polen en Cephalocereus teterzo (izq.), en el taxén hibrido
(centro) y en Cephalocereus columna-trajani. (der.). a-c. Tétradas de microspora; d-f. Microsporas (granos de po-
len jévenes); g-i. Grano de polen bicelular; j-1. Grano de polen tricelular. Recuadro de k, antera en dehiscencia.
(Cm) Capa media (Co) Colpo. (CU) Cuerpos de Ubish. (En) Endotecio. (Es) Estomio. (Mi) Microspora. (nCe)
Ntcleo de la célula espermatica. (nCg) Nicleo de la célula generatriz. (nCv) Ntcleo de la célula vegetativa. (Te)
Tetraspora. (PCa) Pared de calosa. (PEx) Pared de exina. (V) Vacuola. Barra escala: 15um
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células espordgenas, que se diferenciardn
en las células madre de las microsporas, con
ntcleos y nucleélos muy conspicuos (Fig.
1d). La antera en esta etapa toma su forma
bilobulada y corresponde a una antera te-
trasporangiada como en la mayorfa de las
angiospermas (Figs. la-1c).

Més tarde en el desarrollo, la pared de
la antera (por debajo de la epidermis) esta
constituida por tres capas celulares: el en-
dotecio adyacente a la epidermis, el tapete
adyacente al lé6culo y, en medio de ambas,
la capa media (Figs. le-1f). El tapete sigue
creciendo y acumulando sustancias en el
citoplasma que se observa denso (Figs. 1g-
11). En el hibrido se observa més claramente
el incremento de la actividad del tapete,
con algunas de sus células multinucleadas
presentando hasta més de cuatro ntcleos
(Fig. 1h). Las células espordgenas sufren
mitosis repetidamente y se diferencian
en las células madre de las microsporas
con nucleos muy conspicuos y con gran
condensacién de la cromatina. Las células
madre de las microsporas o microsporocitos
(diploides) se rodean de una pared de calosa
y se preparan para la divisién meidtica
(Figs. 1j-11). La capa media, en esta etapa, se
encuentra completamente degeneraday se
observa como una linea muy delgada entre
el endotecio y el tapete, al mismo tiempo
las células madres de las microsporas entran
€n meiosis.

La divisién meidtica produce tétradas
de microsporas haploides, rodeadas de
calosa (Figs. 2a-2c). El tapete empieza a
degenerar y sintetiza estructuras conocidas
como cuerpos de Ubish u orbiculos -muy
conspicuos en C. columna-trajani- que son
particulas que contienen precursores de
esporopolenina y que son liberados hacia
el l6culo de la antera (Fig. 2¢). Las micros-

poras (granos de polen jévenes) se liberan
de la tétrada al léculo en formas irregulares,
engrosando su exina y formando su intina
(Figs. 2d-2f). En C. teterzo y el hibrido las tres
aberturas de los granos de polen se hacen
evidentes en esta etapa (Figs. 2d y 2e).

Posteriormente, el grano de polen joven
uninucleado presenta cariocinesis sin cito-
cinesis, formando dos células (Figs. 2g-21).
La célula més grande (vegetativa) con un
ndcleo y nucléolo muy conspicuos contiene
en su interior a la célula generatriz, més
pequefa con un nicleo menos notorio.
En este punto las tres aberturas del grano
de polen se hacen evidentes para todos los
taxones, asi como el engrosamiento de la
pared de exina. Se hacen también evidentes
los engrosamientos en barra del endotecio,
Unica capa de la pared de la antera que
persiste por debajo de la epidermis.

Antes de la dehiscencia de la antera, la
célula generatriz se divide para formar dos
células espermaticas (gametos masculinos)
de tal forma que ahora el grano de polen es
tricelular y asf se libera de la antera (Figs.
2j-21). El nicleo de la célula vegetativa que
formara el tubo polinico es mucho maés
grande que los ntcleos de las células esper-
maticas que se transportaran en su interior.
Este evento se presenta en botones florales
muy préximos a la antesis. La degradacién
del septo que separa a los esporangios y la
apertura del estomio (Fig. 2k) derivan en
la dehiscencia de la antera liberando los
granos de polen.

Micromorfologia polinica

En los tres taxones los granos de polen se
liberan en forma de ménadas, isopolares y
radiosimétricas. Los tres taxones también
comparten el tipo de contorno, el tipo de
aberturasy la estructura de la exina (Fig. 3).
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El contorno polar (CP) es circular, mientras
el contorno meridional (CM) es de tipo elip-
tico. La abertura es tricolpada (Figs. 3a-3c)
con un tipo de colpo meridional largo (Figs.
3g-3i). El grosor de la exina varfa de 2.49 a
3.33 um. La relacién sexina:nexina es de 3:1
a 2:1. La estructura de la exina es tectada,
miroequinada y perforada. Las perforacio-
nes miden menos de 1 um de didmetro y
se encuentran bien distribuidas a lo largo y
ancho del grano de polen (Figs. 3j-31).

En cuanto a la forma, los granos de
polen de C. columna-trajani tienen dos for-
mas caracteristicas: subprolato (96%), de
60 (64.4) 68 um x 74 (79.8) 84 um con un
indice de 1.24 = 0.01 y prolato esferoidal
(4%), de 62 um x 70 um con un indice de
1.13. Por otro lado, los granos de polen de C.
tetetzo tienen tres formas: subprolato (56%),
de 40 (42.7) 46 um x 50 (55.6) 58 um con
un indice de 1.30 = 0.007, prolato (40%),
de 38 (40.6) 46 um x 52 (58.6) 66 wm con un
indice de 1.44 = 0.017 y prolato esferoidal
(4%), de 48 pm x 48 um con un indice de
1. Por dltimo, los granos de polen del taxén
hibrido tienen tres formas particulares:
subprolato (80%), de 60 (62.7) 66 um x 72
(79) 86 um con un indice de 1.26 = 0.01,
prolato esferoidal (12%), de 66 (67.3) 68 um
x 72 (73.3) 74 um con un indice de 1.09 =
0.02 y prolato (8%), de 60 (61) 62 pum x 84
(84) 84 um con un indice de 1.38 + 0.02.
El area del apocolpio en C. columna-trajani
es mediana (100%), con un indice de 0.293
+ 0.006, mientras en C. tetetzo es mediana
(100%), con un indice de 0.329 = 0.007.
El taxén hibrido tiene un é&rea polar que
varfa de pequefa (4%), con un indice de
0.233, a mediana (96%), con un indice de
0.310 = 0.006.

En lo referente al tamafio del grano de
polen C. columna-trajani tiene un eje polar

de 70 (79.4) 84 um, y un eje ecuatorial de
60 (64.3) 68 um. C. retezo tiene un eje polar
de 48 (56.5) 66 um, y un eje ecuatorial de 38
(42.1) 48 um. Por Gltimo el taxén hibrido
tiene un eje polar de 72 (78.7) 86 pum, y un
eje ecuatorial de 58 (63.1) 68 um.

De acuerdo al anélisis de varianza (ANO-
VA) existen diferencias significativas en el
tamafo del eje polar (F = 0.649, p < 0.05)
y del eje ecuatorial (F = 0.323,p < 0.05). La
prueba de Tukey demostré que los granos
de polen de C. teterzo son significativamente
més pequefios que los de C. columna-trajani
y el hibrido, tanto para el eje ecuatorial
como para el eje polar.

Prueba de Viabilidad

La prueba de Alexander estimé un porcenta-
je de granos de polen viables del 98.36% para
C. columna-trajani, 97.71% para C. teterzo y
92.59% para el hibrido.

Discusion

Aunque la hibridacién natural parece ser
un fendémeno relevante en la evolucién
y diversificacién de algunos grupos de
cactaceas (Machado 2008), se ha sugerido
que no necesariamente lo es para la tribu
Pachycereeae, cuyos taxones reflejan un
origen alopétrico (Gibson & Horak 1978).
En concordancia con esto, Vite et al. (1996)
proponen como hipétesis la esterilidad
del hibrido entre C. columna-trajani y C.
teterzo (tribu Pachycereeae) y lo sugieren
como ejemplo de hibridacién accidental
sin consecuencias evolutivas. Los autores
sugieren la esterilidad del hibrido sobre la
base de que, tras eventos continuos de en-
trecruzamiento e introgresién del hibrido
con las especies parentales “se esperarfa un
continuo de variacién fenotipica entre una
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FIGURA 3. Morfologfa del grano de polen en tres taxones del género Cephalocereus: Cephalocereus columna-trajani
(Der.); taxén hibrido (centro); Cephalocereus tetetzo (1zq), a-c.- Vista polar con tres colpos (acetdlisis). d-f.- Microes-
tructura del grano de polen en vista polar con tres colpos (MEB). g-i. Grano de polen en vista ecuatorial (MEB).
j-L.- Ornamentacién de la exina (MEB). Barra escala a, by c¢: 15um. Barra escala d-i: 10 um. Barra escala j-1: 1 um.
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especie y la otra”. La aparente ausencia de
ese patrén de variacién parece soportar la
hipétesis de esterilidad, sin embargo, los
resultados presentados aqui y la forma-
cién de frutos y semillas viables (datos no
publicados) aportan evidencia contraria a
esa hipétesis.

Microsporogénesis y microgametogénesis
En las plantas la esterilidad masculina
estd asociada a la actividad de los genes
ms (esterilidad genética) o a la actividad
combinada de genes nucleares (fr) y cito-
pladsmicos (c) (esterilidad citopldsmica),
frecuentemente con consecuencias nega-
tivas sobre el desarrollo y maduracién de
los granos de polen y sobre su viabilidad
y capacidad de fertilizacién (Kaul 1988;
Chaudhury 1993). Sila hibridacién natural
provoca efectos negativos por la actividad
de los genes ms, fr y ¢, como se ha obser-
vado en algunas familias de angiospermas
(Kaul 1988; Sweigart er al. 2006; Luo et al.
2013; Simon et al. 2016; Feng et al. 2020),
se espera que se presenten anomalias en
alguna etapa en la formacién y madura-
cién de los granos de polen del hibrido C.
columna-trajani X C. tetetzo.

En la etapa pre-meidtica de plantas
estériles se previene el inicio de la meiosis
impidiendo la diferenciacién de las células
espordgenas o provocando la degeneracién
de las células madre de las microsporas
(CMMs) (Kaul 1988). En el hibrido C.
columna-trajani X C. teterzo la diferenciacién
de las diferentes capas de la pared de la
antera y de las células esporégenas ocurre
de forma normal presentdndose todos los
tejidos que participan en la produccién de
los granos de polen: epidermis, endotecio,
capa media, tapete y tejido esporégeno
(Figs. 1d-1F).

Més adelante, en la etapa de meiosis, la
esterilidad masculina se refleja en la forma-
cién de tétradas aberrantes (Chaudhury ez
al. 1992), produccién de microsporas anor-
males, ausencia de citocinesis (Albertsen
& Phillips 1981) o aborto de microsporas
dentro de las tétradas (por la inhibicién
de la expresién de calasa) (Frankel er al.
1969; Izhar & Frankel 1971; Kaul 1988;
Aarts et al. 1993). En el hibrido C. columna-
trajani X C. tetetzo las tétradas se desarrollan
normalmente, mostrando una pared de
calosa completa y sin anormalidades (Figs.
2a-2c), mientras las microsporas se liberan
sin contratiempos al léculo de la antera.
Aunque las microsporas presentan formas
irregulares al ser liberadas (Figs. 2d-2f),
esto es un fenémeno normal de acuerdo
con Greyson (1994) ya que la etapa poste-
rior vendrd acompafiada de cambios en la
forma, tamafio, citoplasma y pared de las
microsporas, derivando en granos de polen
que se observan turgentes. No se observaron
anormalidades en la pared de la microspora,
ni en su citoplasma, ni en los organelos
inmersos en él. En esta etapa la capa media
se desintegré antes que cualquier otro tejido
(Fig. 2c), lo cual concuerda con lo descrito
particularmente en anteras con una sola
capa media en las familias Cactaceae, Dip-
sacaceae y Valerianaceae (Batygina 2002).

La esterilidad masculina, en la etapa
post-meidtica, se manifiesta a través de la
degradacién o deformacién de las micros-
poras (Van der Veen & Wirtz 1968; Regan
& Moffatt 1990), engrosamiento o adelga-
zamiento anormal de las paredes celulares
o degradacién del nicleo y citoplasma en
las microsporas (Albertsen & Phillips 1981).
En el hibrido C. columna-trajani x C. tetetzo
la formacién y maduracién de los granos
de polen ocurre sin aparentes anomalias.
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Los granos de polen se observan normales y
turgentes hasta la dehiscencia de la antera y
las divisiones mitéticas ocurren de manera
normal y en correcta secuencia. En esta eta-
pa destaca la presencia de gran cantidad de
vacuolas dentro de las microsporas liberadas
(Fig. 21), las cuales participan en el almacena-
je de almidén (Pacini 2000), en concordancia
con lo descrito por Gotelli et al. (2009) en su
trabajo dedicado al desarrollo de polen en
especies del género Prerocactus. Los granos de
polen son liberados al ambiente en estado
tricelular (Figs. 2j-2k) debido a una segunda
divisién mitética de la célula generatriz, lo
cual clasifica al hibrido y sus especies paren-
tales entre el 30% de las angiospermas en las
cuales se liberan asf y no en estado bicelular
(Greyson 1994)

Uno de los tejidos mas importantes
durante la formacién de los granos de polen
es el tapete (Marquez et al. 2013). La este-
rilidad frecuentemente suele acompafarse
(en cualquiera de las etapas) de anomalias
enla funcién y forma del tapete (Chapman
1987; Kaul 1988). La ausencia o atrofia del
tapete (Kaul 1988), su degradacién prema-
tura o su incorrecta funcién glandular (ej.
incapacidad de sintetizar cuerpos de Ubish
o calasa) provocan malformacién y degra-
dacién de las microsporas (Novak 1971 en
Kaul 1988) o interrupcién de la maduracién
de los granos de polen (Izhar & Frankel
1971). Ninguno de estos eventos se presenta
durante la microsporogénesis y microga-
metogénesis del hibrido C. columna-trajani
x C. teterzo. Durante las primeras etapas el
tapete crece, incrementando su actividad
y acumulando sustancias de reserva (Figs.
1g-1i), para después, en la etapa de tétradas,
comenzar a degenerar.

Més all4 de la etapa post-meidtica la
esterilidad masculina puede estar asociada

a fendmenos que impiden la liberacién de
los granos de polen al ambiente, afectando
su capacidad de fertilizar. Es comuin en
estos casos que la dehiscencia de la antera
no ocurra, ya sea por deformaciones del
filamento (Johns & Palmer 1982; Kaul
1988) o por comportamiento anormal de
las células del estomio (Roath & Hockett
1971). En el hibrido C. columna-trajani X
C. teterzo la dehiscencia de la antera ocurre
en la regién del estomio sin anormalidades
visibles (Fig. 2k). La liberacién de los granos
de polen, sin embargo, no asegura su viabi-
lidad ni su capacidad de fertilizacién pues
se puede presentar frecuentemente algin
tipo de incompatibilidad (Coe er al. 1981;
Taylor & Jorgensen, 1992; van der Meer et
al. 1992; Preuss et al. 1993; Marquez et al.
2013). En cuanto a la viabilidad del hibrido
C. columna-trajani X C. tetetzo, a pesar de ser
menor en porcentaje que la de sus especies
parentales es notoriamente alta (92%), en
comparacién con otros taxones de la familia
Cactaceae (Majeed et al. 2020).

El hecho de que no se hayan publica-
do casos de esterilidad masculina en la
familia Cactaceae puede reflejar una baja
frecuencia de este fenémeno en la familia,
pero también una falta de atencidn a este
grupo de plantas. En este sentido, si la hi-
bridacién natural es frecuente y relevante
en la familia Cactaceae (Machado 2008), y
la esterilidad masculina (particularmente la
esterilidad citopldsmica) se ve tan favoreci-
da por eventos de hibridacién (75% de los
taxones estériles masculinos citopldsmicos
son hibridos) (Kaul 1988), resulta extrafa
la ausencia de hibridos masculinos en cac-
tdceas. Hasta ahora los tGnicos ejemplos
de esterilidad masculina en miembros de
la familia Cactaceae son aquellos asocia-
dos a la evolucién de flores dioicas dentro
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del grupo (Parfitt 1985; Strittmatter et al.
2006; Flores-Renterfa et al. 2013; Sénchez
& Véazquez-Santana 2018).

Micromorfologia polinica
Morfolégicamente, las caracteristicas del
grano de polen concuerdan con lo publicado
para otros taxones de la tribu Pachycereeae,
presentando granos de polen isopolares,
tricolpados, esferoidales y con una estruc-
tura de la exina tectada, microequinada y
perforada (Kurtz 1963; Aguilar-Garcia 2012;
De la cruz 2013; Miesen et al. 2015). Lejos
de presentarse estados intermedios en las
caracterfsticas polinicas del hibrido, el ta-
mafoy forma del grano de polen presentan
un estado parental (semejante a C. columna-
trajanf), mientras el drea polar presenta un
cardcter novedoso (4rea polar pequefia). En
hibridos la novedad suele asociarse a fené-
menos como el efecto combinado de alelos
parentales (Rieseberg 1995), la aparicién de
nuevos mecanismos de regulacién génica
(Gottlieb & Ford 1988) o la disminucién en
la estabilidad de los procesos de desarrollo
(Levin 1970). Por otro lado, la expresién
intermedia o parental parece depender
segtn Rieseberg (1995) de lo restrictivo del
control genético para cada caracteristica
(maés estricto en la expresion parental).
Precisamente una caracteristica paren-
tal, el tamafio del grano de polen, ofrece
resultados contrastantes entre los taxones
estudiados, lo cual puede tener implicacio-
nes sobre la capacidad de fecundacién de los
granos de polen en eventos de hibridacién.
C. columna-trajani'y el taxén hibrido presen-
tan granos de polen relativamente grandes
y de mayor tamafo que en otros miembros
de la misma tribu (exceptuando Pachycereus
weber) (Kurtz 1963; Aguilar-Garcfa 2012;
Dela cruz 2013; Miesen et al. 2015). Por otro

lado, C. teterzo presenta granos de polen sig-
nificativamente més pequefos. En algunas
especies, el tamafo del grano de polen se ha
asociado positivamente con la longitud del
pistilo (Sarkissian & Harder 2001; McCa-
llum & Chang 2016) y con la cantidad de
reservas de energia dentro del grano (Baker
& Baker 1979) con posibles implicaciones en
la germinacién y la velocidad de crecimiento
de los tubos polinicos. Asi, granos de polen
grandes (asociados a pistilos grandes) tienen
mayor reserva de energfa que, tedricamen-
te, pueden utilizar para generar un tubo
polinico més largo con una mayor tasa de
crecimiento, y consecuentemente tener
mayor capacidad de fecundacién. Bajo este
escenario, especies con granos de polen muy
diferentes en tamafio podrian tener menor
compatibilidad interespecifica, como se ha
encontrado en al menos un estudio previo
(Pandey 1971).

En conclusién, se afirma categéricamen-
te que no existe evidencia de esterilidad
en los granos de polen del hibrido entre C.
tetetzo y C. columna-trajani con base en el
desarrollo del grano de polen y el anélisis pa-
linolégico que llevamos a cabo. El desarrollo
de la antera y de los granos de polen en las
especies parentales y el hibrido concuerda
con el descrito para la familia Cactaceae
(Walker & Doyle 1975; Johri et al. 1992) v
la tribu Pachycereeae (Nufiez-Mariel 2005).
Un gran porcentaje del polen es viable, tal
que potencialmente pueden germinar en
el estigma. A futuro, es necesario entender
otros aspectos de la dindmica reproductiva
de este “nuevo” taxén. Particularmente
deben comprenderse los sistemas de aparea-
miento del hibrido y sus especies parentales.
Si bien ambos gametos parecen desarrollar-
se de forma correcta, otros mecanismos de
aislamiento, como la incompatibilidad qui-
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mica en la interaccién polen-estigma (Coe
et al. 1981; Taylor & Jorgensen 1992; van
der Meer er al. 1992; Preuss et al. 1993) o la
baja adecuacién de generaciones posteriores
(Kubo & Yoshimura 1999), podrfan limitar
el establecimiento y mantenimiento de las
poblaciones hibridas. El seguimiento de
estas poblaciones hibridas ofrece un escena-
rio ideal para estudiar aspectos evolutivos
esenciales. El desempefio de las poblaciones
hibridas en frecuente interaccién y/o com-
petencia con sus especies parentales y con
otras especies puede ofrecer evidencia de la
importancia e influencia de estas novedades
evolutivas en el establecimiento de linajes
dentro de la familia Cactaceae.
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Opuntia atropes Rose

e ¢ L L,

Es una especie endémica de México (Bravo-Hollis 1978. Las Cactdceas de México. Vol. I), conocida coloquialmente
como “nopal blanco” (Colungaer al. 1986, Agrociencia, 65:7-44; Reyes-Agtieroez al. 2009, SAGARPA-CONACYT) que
habita en el bosque tropical caducifolio, bosque de pino-encino, matorral xeréfilo y bosque espinoso. Se distribuye
en los estados de Morelos, México, Michoacan y Guerrero (Rose 1908. Smithsonian Miscellaneous Collections 50:
518; Bravo-Hollis 1978). Es una planta con crecimiento arbustivo, de 1 a 3 m de altura con articulos oblongos
hasta obovados, de 20 a 30 cm de longitud, color verde obscuro, con pubescencia suave, mientras que los j6ve-
nes pueden ser algo brillantes (Rose 1908; Bravo-Hollis 1978). Sus aréolas son redondas a obovadas, gléquidas
aciculares, de 2-7 mm, amarillas, surgen en la parte superior de la aréola. Espinas blancas o amarillentas, de 3 a
6 cm de longitud, anguladas y generalmente erectas. Las flores son hermafroditas, de 4 a 6 cm de largo, y entre
5y 8 cm de didmetro, amarillas con manchas rosas a rojas en el borde de los segmentos (Rose 1908; Bravo-Hollis
1978), con antesis diurna entre las 10:00 y 16:00 hrs y longevidad floral de un dia. El color floral normalmente
varfa de amarillo brillante a naranja o rosa conforme aumenta la edad de la flor. En el bosque tropical caducifolio
de Morelos, el periodo de floracién ocurre durante los meses de marzo y abril, siendo su fructificacién de mayo
a julio. Se ha encontrado que requieren polinizacién cruzada para reproducirse sexualmente, y es polinizada
principalmente por abejas (entre ellas abejas nativas de las familias Halictidae y Megachilidae); sin embargo,
también la visitan otros animales como aves y escarabajos. Esta especie se usa como cerca viva, y sus cladodios
inmaduros se consumen. Ademds, se ha encontrado que esta planta se encuentra en un proceso evolutivo de
domesticacién, puesto que las plantas cultivadas tienen cladodios més grandes, més areolas y menos espinas
que las plantas silvestres (Lépez-Gutiérrez et al. 2015. Rev Mex Biodiv 86: 1072-1077).
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