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VIVIPARIDAD, GERMINACION Y SUPERVIVENCIA EN Stenocereus thurberi
(CACTACEAE)

Santos Bersain Pérez-Gonzalez, MC.
Colegio de Postgraduados, 2013

El objetivo de esta investigacién fue determinar la incidencia de viviparidad en
Stenocereus thurberi y sus implicaciones en la germinacion y supervivencia. S.
thurberi presenta plantulas viviparas de 1.75 £ 0.056 mm de longitud, carentes de
radicula y tejido fotosintético. En condiciones controladas, la supervivencia promedio
de las plantulas viviparas fue de 86.33%. La proporcion de plantas con viviparidad,
con dos semillas por 10 frutos (SGPF = 0.2) es de 36.1% y 13.7% de frutos con
semillas viviparas. Mayor incidencia de viviparidad se presenta antes del periodo de
lluvias de verano y ocurre en frutos pre y dehiscentes. La germinacién de semillas de
progenitores viviparos (PGV) y no viviparas (PGNV) muestra variacion, tanto en
semillas de 0.7 meses como en semillas que permanecieron almacenadas 6.5
meses. Las semillas de PGV germinaron primero y mostraron mayor porcentaje de
germinacion al final del periodo de observacion, en comparacién con las semillas
PGNV. La supervivencia de plantulas viviparas fueron indiferentes para su
establecimiento al micrositio, mientras que las plantulas de semillas con
antecedentes de viviparidad lo hicieron sobreviviendo bajo el dosel de Fouquiera
macdogallii y Stenocereus thurberi. Viviparidad, germinacién y supervivencia de
plantulas en ambiente natural, confieren ventajas adaptativas en el establecimiento
de Stenocereus thurberi en el desierto costero de Sinaloa.

Palabras clave: Stenocereus thurberi, semillas de progenitores viviparos, plantulas

viviparas, plantulas con antecedente de viviparidad, Sinaloa.



VIVIPARY, GERMINATION AND SURVIVAL IN Stenocereus thurberi
(CACTACEAE)

Santos Bersain Pérez-Gonzalez, MC.
Colegio de Postgraduados, 2013

Abstract
The objective of this research was to determine the incidence of vivipary in
Stenocereus thurberi, its implications on the germination and survival. S. thurberi
presents viviparous seedlings 1.75 + 0.056 mm length and devoid of photosynthetic
tissue and radicle. Under controlled conditions, the average survival of viviparous
seedlings was 86.33%. The proportion of plants with vivipary seeds, with two to 10
fruits/seeds (SGPF = 0.2) was 36.1% and 13.7% of fruits with viviparous seeds.
Increased incidence of vivipary occurs before summer rainy season in pre and
dehiscent fruits. Seed germination from viviparous progenitors (PGV) and no-
viviparous (PGNV) showed variation stored 0.7 months and 6.5 months. PGV seeds
germinated first and showed greater percentage germination at the end of the
observation period, compared with seeds PGNV. Survival of viviparous seedlings was
indifferent to their establishment to the microsite, while seedlings with a history of
viviparous seeds did survive under the canopy of Fouquieria macdogallii and
Stenocereus thurberi. Vivipary, germination and seedling survival in a natural
environment, confer adaptive advantages in establishing Stenocereus thurberi in the

coastal desert of Sinaloa.

Key words: Stenocereus thurberi, seeds from viviparous parent, viviparous

seedlings, seedling with a history of vivipary, Sinaloa.
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1 INTRODUCCION

Actualmente, en angiospermas existen 195 especies publicadas como Vviviparas,
mientras que en la familia Cactaceae se han registrado 60 especies (4.2%) de un
total de 1,430 especies, incluyendo a Stenocereus thurberi. La viviparidad es una
rareza de reproduccion en angiospermas, donde la progenie es producida via sexual.
Las semillas se rodean de alto contenido de humedad del fruto para germinar precoz
y crecer ininterrumpidamente, alimentdndose del tejido materno antes de la

liberacion y dispersion.

La tesis se desarrollé en seis capitulos, incluida la introduccion. El segundo capitulo
aborda antecedentes de viviparidad en el reino vegetal, en la familia Cactaceae y la
importancia que tiene el viviparismo en especies silvestres como Stenocereus

thurberi.

En el capitulo tres, se aborda la metodologia implementada para realizar el estudio
sobre evaluacion de la viviparidad, germinacién y supervivencia, asi como su

procedimiento de analisis estadistico.

Los resultados de viviparidad, germinacién y supervivencia se encuentran en el
capitulo cuatro, ahi se informa la importancia del viviparismo en semillas, y las
ventajas en la germinacion y supervivencia de plantulas de S. thurberi en condicién

natural.

En el capitulo cinco se discuten los resultados obtenidos de la viviparidad en
Stenocereus y se compara con resultados de otros autores, incluidos otras especies

y familias botanicas.



En el capitulo seis se presentan las conclusiones obtenidas del estudio sobre
viviparidad en S. thurberi y la importancia que tiene ese proceso biolégico en las

dunas costeras de Sinaloa.

En el capitulo siete se despliega la lista de la literatura citada que sustenta el te xto de

esta tesis.



2. REVISION DE LITERATURA

2.1. Morfologia vy fisiologia de semillas viviparas y recalcitrantes

Las semillas de las plantas viviparas germinan dentro del fruto antes de la abscision
de la planta madre. Por lo tanto, el embrion se alimenta del tejido materno y crece
hasta un tamafio dado (de hasta 70 cm en Rhizophora mucronata Lam.) antes de la

liberacion y dispersién de las semillas (EImgvist y Cox, 1996).

El embrién viviparo en algunas especies de plantas puede crecer lo suficiente para
romper la pared del fruto y dispersarse (Farnsworth, 2000). En otras, el embrién no
crece lo suficiente para romper el pericarpio y se libera después de la dehiscencia
natural o cuando la pared del fruto es perforada por animales, lo que se conoce
como criptoviviparidad (Elmqvist y Cox, 1996); una subcategoria de la viviparidad

gue se ha documentado en cactaceas (Cota-Sanchez et al., 2007).

Los frutos de algunas cactaceas son bayas dehiscentes o indehiscentes en la
madurez, la mayoria son carnosos pero algunos frutos son secos al madurar (Bravo-

Hollis y SdAnchez-Mejorada, 1978).

Entre las cactaceas que presentan viviparidad, algunas tienen frutos dehiscentes.
Por ejemplo, Ferocactus herrerrae G. Ortega tiene dehiscencia basal, a partir del
poro formado en la base del fruto al desprenderse del tallo. Cephalocereus
totolapensis (Bravo & MacDoug.) Buxb., tiene frutos globosos y semillas brillantes de
2 mm de largo que son expuestas al abrirse (Bravo-Hollis y Sanchez-Mejorada
1978). Los frutos de Pachycereus pecten-aboriginum (Engelm.) Britton & Rose son

globosos y tienen dehiscencia apical, ademas presenta mesocarpo seco Yy pulpa



jugosa (Bravo-Hollis y Sanchez-Mejorada, 1978; Arias y Terrazas, 2008).
Stenocereus alamosensis (J.M. Coult) A.C. Gibson y K.E. Horak, y Stenocereus
thurberi (Engelm.) Baxbaum tienen frutos globosos dehiscentes (Bravo-Hollis y
Sanchez-Mejorada, 1978), pulpa abundante rica en azucares y semillas de color
negro brillante. Los frutos de Pachycereus grandis Rose son grandes, globosos y
secos (Bravo-Hollis y Sanchez-Mejorada, 1978). Echinocactus platyacanthus Link &
Otto, tiene frutos secos, poca pulpa y semillas. Todas estas especies tienen
antecedentes de viviparidad (Cota-Sanchez et al., 2007; Rojas-Aréchiga vy
Mandujano-Sanchez, 2009; Aragon-Gastélum, 2011; Cota-Sanchez et al., 2011). La
dehiscencia es una condicion fisiologica Util para la dispersion de las semillas que

podria favorecer el establecimiento de la progenie vivipara de Cactaceae.

La mayoria de las semillas se clasifican en ortodoxas (semillas que sobreviven a los
periodos de desecacion y congelacion durante su conservacion ex situ), intermedias
(aquellas semillas que toleran o sobreviven al secado y al almacenaje a bajas
temperaturas >0°C) y recalcitrantes (no toleran la desecacién). Estas categorias
difieren en varios aspectos morfo-fisiologicos y ecoldgicos. Las semillas viviparas y
recalcitrantes se distinguen por su alto contenido de humedad durante todo el
desarrollo (Farnsworth, 2000). En contraste con las semillas ortodoxas, que pueden
tolerar bajo contenido (1 - 5%) de humedad en sus tejidos después de la dispersion
sin presentar dafios. Las semillas recalcitrantes no pasan por la etapa del secado de
maduracion, conservan niveles de humedad de 30-70% y son altamente susceptibles
al dafio por desecacion; consecuentemente, no se pueden almacenar bajo las

condiciones que usualmente requieren las semillas ortodoxas (Magnitskiy y Plaza,



2007). La principal caracteristica fisiolégica de las semillas ortodoxas es su gran
tolerancia a la deshidratacién, generalmente acompafiada de quiescencia. Esta
caracteristica confiere ventajas en la dispersion a grandes distancias, alta capacidad
de supervivencia y gran resistencia a baja humedad relativa. La ventaja mas
importante de las semillas recalcitrantes es la germinacién rapida (Franchi et al.,

2011), una caracteristica compartida con las viviparas.

El comportamiento ortodoxo y recalcitrante de las semillas esta relacionado,
frecuentemente, con el ambiente mas que con los grupos taxondémicos. La
proporcion de especies con semillas sensibles a la desecacion declina en habitats
secos Y, posiblemente, también en ambientes frios. La sensibilidad a desecacién es
mas comun en zonas humedas con vegetacion relativamente perenne, pero es

infrecuente, aunque no ausente, en habitat secos y altamente estacionales (Tweddle

etal., 2003).

Las semillas viviparas germinan cuando estan dentro del fruto aun adherido a la
planta madre, inducidas por sefiales hormonales. Igual que las semillas
recalcitrantes, las viviparas se relacionan usualmente con alta humedad en el

ambiente (Farnsworth, 2000).

Las semillas de cactos varian en formas, tamafos y colores (Rojas-Aréchiga y
Vazquez-Yanes, 2000). Las semillas de Rhipsalis tienen forma de mejillon y ovales
en las subespecies del Viejo Mundo y angosto-ovales en las subespecies del Nuevo
Mundo. La superficie externa de la semilla es brillante, lisa y sin estructuras

secundarias (Cota-Sanchez y Bomfim-Patricio, 2010). Por lo general, las semillas de



las cactaceas son muy pequefias (promedio de 1-2 mm de longitud), con frecuencia
tienen testa delgada y muestran una impresionante semejanza con las semillas de
especies pertenecientes a la subfamilia Salsoloideae en Amaranthaceae (Parsons,

2012).

La morfologia de semillas se ha estudiado en ciertos grupos de cactaceas para
valorar su importancia taxonémica a nivel de especies (Arias y Terrazas, 2004;
Arroyo-Cosultchi et al., 2006). El género Stenocereus, representado por 24 especies,
puede separarse en dos grupos con base en la variacién morfolégica de las semillas,
particularmente el lustre, el grabado de la testa, la quilla, el tamafio de células y la
estructura periclinal de la pared (Arroyo-Cosultchi et al., 2006). Todas las especies
tienen semillas asimétricas, negras, hilium expandido y forma celular isodiamétrica.
Stenocereus alamosensis, S. kerberi (K. Schum.) A.C. Gibson & K.E. Horak y S.
beneckei (Ehrenb.) Buxb., son las Unicas especies que tienen semillas planas sin
micro relieve. S. aragonii (F.A.C. Weber) Buxb. y S. eichlamii (Britton & Rose) Buxb.,
tienen semillas grandes y brillantes carentes de micro relieve. Las semillas de S.

thurberi se distinguen por tener lustre semi-opaco.

Inga jinicuil Schitdl. & Cham. ex. G. Don, una leguminosa vivipara y recalcitrante con
90% de germinacion en 150 frutos, tiene semillas de 4 + 0.009 cm de largo y1.91 +
0.09 de ancho (promedio + desviacion estandar) (Vargas-Simon et al., 2004). En la
misma especie, la longitud de las raices de las semillas viviparas varia de 1 a 4 cm,
lo cual es una condicién que incide directamente en el crecimiento y supervivencia

posterior al trasplante (Vargas-Simon et al., 2009).



La familia Cactaceae presenta semillas viviparas y ortodoxas; no se han registrado
casos de recalcitrancia. Sin embargo, la presencia de viviparidad podria estar
correlacionada con una mayor sensibilidad a desecacién que la mostrada por las

semillas ortodoxas.

La variacion morfolégica intraespecifica de las semillas, asociada con polimorfismo y
formacion de razas ecoldgicas o ecotipos locales, esta poco estudiada y es un tema
que requiere mayor atencion en plantas viviparas. En algunas especies, las semillas
de plantas viviparas muestran diferencias de tamafio y otros caracteres morfolégicos/
fisiologicos, pero no se han validado a través de experimentos y pruebas
estadisticas. Ademas, el tamafio y vigor de la progenie vivipara varia dentro de un
mismo individuo y de una especie a otra, mientras que solo se tiene conocimiento de
un estudio (Cota-Sanchez et al., 2007), en el cual se ha valorado la capacidad de

supervivencia en diferentes sustratos

Por otra parte, existe amplia evidencia de que la viviparidad esta controlada por bajos
niveles de acido abscisico (ABA), lo cual se ha demostrado en mangles (Farnsworth
y Farrant, 1998), Arabidopsis L. (Raghavan, 2002) e Iris hexagona Walter (Wang et
al., 2001), entre otras especies. Ademas, en los linajes de mangles viviparos existe
produccion diferencial de ABA en tejidos maternos y embrionarios (Farnsworth,
2004). Por lo tanto, seria interesante estudiar la relacion entre los niveles de ABAy la
viviparidad evaluando la produccién de esta hormona en el tejido materno y
embrionario de los frutos viviparos y no viviparos y explorar las bases genéticas, en

particular, los genes que controlan la viviparidad en cactaceas.



2.2. Distribucién taxon6micay ecolégica de la viviparidad

Existen 78 familias en angiospermas que incluyen 143 géneros y 195 especies con
viviparidad (Farnsworth, 2000). Esta cifra no incluye a la familia Cactaceae, en la

cual se han registrado 60 especies viviparas.

La viviparidad se ha documentado en medios alpinos, articos, tropicales secos y
himedos (Lee y Harper, 1980; Elmqvist y Cox, 1996; Farnsworth y Farrant, 1998;
Cota-Sanchez, 2004), pero los bosques tropicales humedos y las zonas costeras
sustentan una mayor proporcibn de taxones viviparos Yy recalcitrantes, en
comparacién con los otros ambientes (Vazquez-Yanes y Orozco-Segovia, 1984;
Vazquez-Yanes et al., 1999; Farnsworth, 2000; Tweddle et al., 2003; Pritchard et al.,

2004; Sautu et al., 2007).

Las cactaceas son una de las familias mas diversas de angiospermas en los
neotrépicos (Anderson, 2001), en las cuales se reconocen cerca de 1,600 especies.
El nimero de cactos varia entre autores debido al dinamismo que hay en la
delimitacion taxondémica y la reubicacion entre categorias especfficas y
subespecfficas. En The New Cactus Lexicon de Hunt et al. (2006), se reconocen un
total cercano a las 1,430 especies. Cerca de 570 especies se consideran endémicas

a México (Becerra, 2000).

Actualmente se han referido 60 especies de cactaceas con viviparidad (Cuadro 2),
pertenecientes a las tribus de la subfamilia Cactoideae (Cacteae, Hylocereeae,
Rhipsalideae, Tricocereeae y Pachycereeae) (Rebaza, 2010; Cota Sanchez et al.,

2011; Fuentes-Mayo, 2012; Guimarades-Marchi, 2012), con diferentes formas de



crecimiento, como son cactos globosos, columnares y epifitos. Esta cifra sitlia a la
familia en el cuarto lugar con presencia de viviparidad después de Avicenniaceae,
Cymodoceaceae y Rhizophoraceae (Cota Sanchez et al.,, 2011. Cuadro 1), pero
entre familias botanicas que comparten viviparidad tiene el primer lugar por su mayor

namero de especies con viviparidad en el reino vegetal.

Cuadro 1. Familias botanicas y proporcion de viviparidad (Cota-Sanchez et al.,
2011; datos actualizados por SBP a julio 2013).

Familia No. de especies Viviparidad (%)
viviparos/No. de
especies

Avicenniaceae 8/11 72.7
Cymodoceaceae 4/16 25
Rhizophoraceae 18/87 20.7
Cactaceae 60/1430 4.2
Liliaceae 5/225 2.2
Cornaceae 2/110 1.8
Poaceae 23/9700 0.24
Myrsinaceae 4/1435 0.28
Arecaeae 2/2780 0.07
Fabaceae 4/18000 0.02

La presencia de viviparidad en cactaceas de diferentes habitat ofrece un amplio
campo de investigacion y actualmente se realizan estudios en poblaciones naturales
para documentar la ocurrencia geografica, taxonémica y ecolégica de ésta condicion
en la familia. En relacién con el habitat, una cuestion importante es determinar si la
viviparidad en poblaciones naturales de cactos esta relacionada con alta
concentracion de salinidad o inundacién y cuéles serian las ventajas ecolégicas y
evolutivas de la viviparidad. Debido a que la incorporacion de cactos ocurre en micro-
sitios protegidos de la radiacion solar, en los estadios iniciales de desarrollo, es

importante elucidar cual es la relacidén entre la dispersion y el establecimiento de la



progenie vivipara en areas con y sin efecto de plantas nodriza, asi como estimar los
indices de mortalidad y supervivencia de progenie vivipara en diferentes condiciones
de micro-habitat. Sin duda, todos estos aspectos tan importantes para la demografia
de cactos son fundamentales para la conservacion de aquellas especies que son

vulnerables o se encuentran amenazadas por actividades humanas.

Entre los factores ecoldgicos correlacionados con la viviparidad y el comportamiento
recalcitrante de las semillas se han mencionado a la salinidad (Josshi, 1933;
Farnsworth y Farrant, 1998), el agua (inundacién temporal) (Vazquez-Yanes y
Orozco-Segovia, 1984; Vazquez-Yanes et al., 1999) y la temperatura (Cota-Sanchez,

2004; Cota-Sanchez et al., 2007).

La viviparidad en plantas de importancia agricola se ha relacionado con factores
climéticos, principalmente la temperatura y la precipitaciéon (Barnard y Smith, 2009);
la viviparidad puede ser inducida también por la deficiencia de nutrimentos como el
nitrdgeno y el potasio (Dos Santos y Yamaguchi, 1979; Morris y Paulsen, 1985;
Marrush et al., 1998), la acidez del suelo (Farwell et al., 1991) e incluso por la
infeccion de hongos fitopatégenos (Limberk y Ulrychova, 1972; Dubey et al., 2011).
La germinaciéon precoz en el maiz, se ha vinculado a genotipos de ciclo largo que
producen embriones inmaduros, y a factores nutricionales asociados con un
desbalance de Fe y Mn asimilables, niveles reducidos de Mo en el grano o aplicacion

tardia de N (Farwell et al., 1991).

En cactaceas hay trabajos (Reyes-Olivas et al., 2010; Reyes-Olivas et al., 2012) que

relacionan la germinacion vivipara con salinidad-humedad del suelo. No obstante



gue las plantas de S. alamosensis en dunas costeras tienen mayor incidencia de
viviparidad (47% de las plantas y 6.3% de los frutos), también hay eventos de
viviparidad en suelos con Na* intercambiable <15% y conductividad eléctrica < 4 dS
m?, los cuéles se consideran normales en salinidad y sodicidad. Por lo tanto, es
probable que la viviparidad en cactaceas esté influida por otros factores extrinsecos
e intrinsecos de la planta, tales como el estado de madurez del fruto y el desarrollo
de la semilla, aspectos genéticos, ecologicos y edaficos, que podrian solos o0 en

conjunto controlar la viviparidad.

Cuadro 2. Listado de especies de cactos viviparos

1.- Cephalocereus totolapensis® (Bravo & T. MacDoug.) Buxb.

2.- Cleistocactus smaragdiflorus® (F.A.C. Weber) Britton & Rose

3.- Coryphantha radians? (DC) Britton & Rose

4.- Coryphantha vivipara!! (Nutt.) Britton & Rose

5.- Disocactus martianus® (Zucc. Ex Pfeiff.) Barthlott

6.- Discocactus sehntneri'® Britton & Rose

7.- Echinocactus platyacanthus® Link & Otto

8.- Epiphyllum x Fern' la Borde

9.- Epiphyllum hookeri subsp. guatemalense* (Britton & Rose) Ralf Bauer
10.- Epiphyllum phyllanthus**° (L.) Haw.

11.- Eriosyce aspillagae® (Sohrens) Katt.

12.- Ferocactus herrerae® J. G. Ortega

13.- Ferocactus peninsulae* (A.A.Weber) Britton & Rose

14.- Haageocereus acranthus subsp. backebergii®

15.- Haageocereus pseudomelanostele subsp. carminiflorus® Ostolaza
16.- Haageocereus pseudomelanostele subsp. aureispinus® (Rauh & Backeb.)
Ostalaza

17.- Haageocereus x Haagespostoa climaxantha®

18.- Harrisia martinii* (Labour.) Britton

19.- Leptocereus scopulophilus® Areces

20.- Leptocereus arboreus” Britton & Rose

21.- Leuchtenbergia principis* Hook.

22.- Lophocereus schottii? (Engelm.) Britton & Rose

23.- Mammillaria bocasana subsp. eschauzieri'? (J.M. Coult.) Fitz Maurice &
B. Fitz Maurice

24.- Mammillaria crinita subsp. crinita®?.

25.- Mammillaria crinita subsp. wildii*? (A. Dietr.) D. R. Hunt
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26.- Mammillaria mathildae'? Kraehenb. & Krainz

27.- Mammillaria nana’? Backeb.

28.- Melocactus concinnus® Buining & Brederoo

29.- Melocactus curvispinus® Pfeiff

30.- Melocactus ernestii* Vaupel

31.- Melocactus paucispinus* Heimen & R.J. Paul

32.- Melocactus peruvianus® Vaupel

33.- Pachycereus grandis® Rose

34.- Pachycereus pecten-aboriginum* (Engelm. ex S. Watson) Britton & Rose
35.- Pfeiffera ianthothele! (Monv.) F.A.C. Weber

36.- Rhipsalis baccifera subsp. baccifera* (J. S. Mueller) Stearn

37.- Rhipsalis baccifera subsp. horrida® (Baker) Barthlott

38.- Rhipsalis floccosa subsp. pittieri* (Britton & Rose) Barthlott and N.P.
Taylor.

39.- Rhipsalis monacantha?® Griseb.

40.- Rhipsalis boliviana®* (Britton) Lauterb.

41.- Rhipsalis floccose subsp. pulvinigera® (G.Lindb.) Barthlott & N.P. Taylor
42 - Rhipsalis micrantha f. micrantha® (Bartlott) Barthlott & N. P. Taylor
43.- Rhipsalis pilocarpa® Loefgr.

44 - Stenocereus alamosensis? (J.M.Coult.) A.C. Gibson & K.E.Horak
45 - Stenocereus thurberi? (Engelm.) Buxbaum

46.- Stenocactus anfractuosus’ (Mart.) A. Berger ex A. W. Hill

47 .- Weberocereus panamensis” Britton & Rose

! Cota-Sanchez, 2004

2 Cota-Sanchez etal., 2007

% Cota-Sanchez y Abreu, 2007

“ Cota-Sanchez et al., 2011(no incluyé nombre de siete especies en su lista
pero estan por publicarse)

> Rojas-Aréchiga y Mandujano-Sanchez, 2009

® Rebaza, 2010

" Fuentes-Mayo, 2012

8 Lira, 2006

® Lombardi, 1993

19 Conde, 1975

1 Mitich, 1964

12\Woodward, 2006

13Guimarades-Marchi, 2012.

La distribucién de cactaceas viviparas en el Continente Americano va de Canada

(especies con viviparidad protegidas en invernadero) (Cota-Sanchez, 2004), México
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(en ambiente natural) (Cota-Sanchez et al., 2007), hasta Peru en Jardin Botanico

(Rebaza, 2010) y Brasil en poblaciones naturales (Guimaraes-Marchi, 2012).

Los cactos viviparos de México se encuentran distribuidos en diversos ambientes: en
matorral xeréfilo, matorral espinoso, selva baja caducifolia, dunas costeras y bosque
mesofilo de montafia (Cota-Sanchez et al., 2007; Rojas-Aréchiga y Mandujano-

Sanchez, 2009; Aragén-Gastélum, 2011).

En el registro actual de cactaceas con viviparidad, Stenocactus anfractuosus (Mart.)
A. Berger ex A.W. Hill es endémica a México y se distribuye en el Distrito Federal y
otros estados del centro del pais, y se cita viviparidad en Tepeji del Rio, Hidalgo
(Fuentes-Mayo, 2012), Cephalocereus totolapensis (Bravo & T. MacDoug.) Buxb.
(endémica de Oaxaca, México) y Pachycereus grandis (se encontré viviparidad en
Puebla), son dos cactos silvestres (Rojas-Aréchiga y Mandujano-Sanchez, 2009),
pero este Ultimo también esta distribuido en el Estado de México, Michoacan,
Morelos y Oaxaca (Guzman et al.,, 2007). Echinocactus platyacanthus mostrd
viviparidad en San Luis Potosi, en los municipios de Vanegas y Guadalcazar. Los
diferentes lugares tienen en comun los climas secos (BS) y semi-secos (BSj),
precipitacién anual de 300 a 400 mm y temperatura media anual entre 12 y 18° C y
estan ocupados por vegetacion xeroéfila (Aragon-Gastélum, 2011). E. platyacanthus
también esta distribuido en Coahuila, Guanajuato, Hidalgo, Nuevo Ledn, Oaxaca,
Puebla, Querétaro, Tamaulipas y Zacatecas. Sin embargo, no se tienen informes de

viviparidad y cuales son las condiciones que podrian favorecerla en estos estados.



En Sinaloa se ha registrado viviparidad en cinco especies de cactaceas: Stenocereus
thurberi, Stenocereus alamosensis, Pachycereus pecten-aboriginum, Pachycereus
schottii  (Engelm.) D.R. Hunt y Ferocactus herrerae (Cota-Sanchez et al., 2007;
Pérez-Gonzalez, 2009; Cota-Sanchez et al., 2011). El comportamiento viviparo en un
numero variable de frutos y semillas de estas especies se presenta en diferentes
ambientes del area de distribucién, que incluyen dunas de humedales costeros,
matorrales espinosos, bosque espinoso y selva baja caducifolia. Aun no esta claro
qué factores ecolégicos controlan la viviparidad en estas cacticeas; los datos
disponibles sugieren que pueden variar de una especie a otra. Ferocactus herrerae y
Stenocereus alamosensis muestran mayor viviparidad en sitios con alta
concentracion de sales, en jardines con irrigacion de agua de mar (Reyes-Olivas et
al.,, 2012) y en dunas costeras (Pérez-Gonzalez, 2009). Sin embargo, S. thurberi
tiene mayor incidencia de viviparidad (90.5%) en matorrales espinosos, no
relacionados con estrés salino, en los cuales S. alamosensis tiene menor incidencia
(5%). Por lo tanto, no hay condicién Unica asociada con viviparidad. Cierta evidencia
sefiala que las semillas de frutos afectados con viviparidad tienen capacidad de
germinar mejor (47%) con humedad limitada que las semillas ortodoxas (12%)
(Aragon-Gastélum, 2011), lo cual apoyaria la hipétesis de Cota-Sanchez et al. (2011)
en cuanto a que esta caracteristica es una adaptacion reproductiva al estrés y

condiciones fluctuantes del medio.



2.3 Germinacion, supervivencia y nodricismo en cactaceas

Las etapas tempranas del ciclo de vida de las plantas son las mas vulnerables en
ecosistemas secos (Rojas-Sandoval y Melendez-Ackerman, 2012), que es el

ambiente tipico de crecimiento de muchas cactaceas.

La germinacion, el establecimiento de plantulas y la supervivencia de plantas
jovenes, son las etapas mas criticas del ciclo de vida de las plantas en general y de

las cactaceas en particular.

La germinacion es un proceso complejo que determina el potencial de la planta para
la reproduccién y sustentacion de la poblacion (Fenner y Thompson, 2005).
Comprende una serie de eventos, como la imbibicion de agua por el embrion, el
rapido incremento de la actividad respiratoria, la movilizacion de las reservas vy la
iniciacion del crecimiento del embrién. Generalmente la radicula es la que se
extiende y penetra la estructura que rodea la semilla, la testa (Bewley, 1997; Fenner
y Thompson, 2005), dando como resultado una germinacion visible. Esta secuencia
de eventos es tipica en las semillas ortodoxas, ya que pasan por un periodo de

inactividad metabdlica durante la dispersion y almacenamiento.

El transito de la maduracion a la germinacion es continuo en las semillas
recalcitrantes y viviparas. La continuidad de estos procesos esta mas acentuada en
las semillas viviparas, ya que estas germinan en el fruto unidas a la planta madre
(antes de dispersarse), como es usual en algunos mangles. Segun Batygina (2005)
la capacidad de las plantas para reproducirse por viviparidad generativa (es decir, via

sexual) es una capacidad de reserva del sistema reproductivo. Con cambios en las



condiciones ambientales, una parte de las semillas puede producir plantulas viables

mientras permanece sobre la planta madre.

El proceso de germinacion requiere de varios factores tales como: humedad, luz,

oxigeno y temperaturas favorables (Rojas-Aréchiga y Vazquez-Yanes, 2000).

Sanchez-Soto et al. (2010) observaron que la germinacion de Stenocereus thurberi
es mayor bajo luz constante y sombreo temporal (>85%) que en oscuridad (<5%),
corroborando que la semilla es fotoblastica positiva, como lo habia informado
previamente McDonough (1964) en la misma especie. Las temperaturas
experimentales, que simularon las condiciones del verano en ambientes pedregosos
del desierto costero de Sinaloa (30-38°C), promovieron la germinacion a 88.5%, igual
gue el porcentaje registrado a temperaturas constantes de 30°C simulando
condiciones bajo el dosel de arbustos. En los experimentos de McDonough (1964) se
encontraron porcentajes de germinacion semejantes con fotoperiodos de ocho horas
luz y temperaturas de 25 a 35°C. Sin embargo, la germinacion disminuyo
drasticamente hasta menos de 10% con temperaturas de 40°C. Por lo tanto, el
sombreo temporal, las temperaturas moderadas, y la disminucién del estrés hidrico
en ambientes cerca de piedras y debajo del dosel vegetal pueden incrementar la
germinacion y la probabilidad de establecimiento de S. thurberi en estos micro-sitios

protegidos de la radiacion solar.

Nolasco et al. (1997) demostraron que la germinacién de S. thurberi se incrementa a
80% en alta humedad y niveles bajos de radiacion solar en comparaciéon con

exposicion directa a radiacion solar y baja humedad y que estas condiciones



proporcionan condiciones mas frescas y buena disponibilidad de humedad. Las
plantulas también fueron mas verdes y turgentes bajo estas condiciones. El
incremento de la radiacion solar reduce la germinacion y disminuye el tamafio de
plantula y contenido de agua. Los resultados de Nolasco et al. (1997) avalan la
importancia de los sistemas naturales de sombreado en zonas aridas en proveer una
mejor condicion para la germinacion de semillas y establecimiento de plantulas de

Stenocereus thurberi en el desierto de Baja California.

La velocidad de germinacion, expresada por el tiempo de inicio de germinacion, el
tiempo medio de germinaciébn u otra expresion semejante, puede ser una
caracteristica importante de las semillas para asegurar la supervivencia en
ambientes secos con lluvias impredecibles. En el Desierto Sonorense, las semillas de
cactos estan sujetas a largos periodos de sequia y estan tipicamente bajo hidratacion
discontinua de lluvias ligeras y esporadicas. Las semillas pueden tolerar largos
periodos de deshidratacion después de uno o varios eventos de hidratacién y luego

germinar de acuerdo con la experiencia previa de hidratacion.

Las semillas de Stenocereus thurberi hidratadas por 72 a 80 horas, seguidas por
periodos de deshidratacion de cuatro, 14, 70, 120 o 181 dias, germinan dos a tres
dias antes y son 1.4-2.0 veces mas rapidas en alcanzar el 50% de la germinacién
(TMG), que las semillas sometidas a hidratacién continua. Cuando un ciclo de
hidratacion de 24 horas y deshidratacion de cuatro dias es repetido una o dos veces,
el efecto es acumulativo: el TMG es igual al de 48 y 72 horas de hidratacion
respectivamente, lo cual revela la capacidad de las semillas para conservar cambios

fisiologicos que reducen el tiempo de germinacién en eventos de hidratacion



posteriores. Por lo tanto, las semillas tratadas con ciclos hidratacion/deshidratacion
subsecuentemente germinan dos a tres dias mas temprano que las semillas sin
tratar, independientemente de la duracion del periodo de deshidratacion. Esto
conduce a una mayor acumulacién de biomasa y, por lo tanto, a una mayor

supervivencia de las plantulas (Dubrovsky, 1996).

El tamafio de las semillas es un factor importante para la germinacion y
supervivencia de plantulas. Tal es el caso del cacto Astrophytum myriostigma Lem
cuyas semillas pequefas (2.925 + 0.033 mm, promedio * error estandar) de cuatro
afios de edad germinan mejor (76.6%) y mas rapido (3.8 semillas por dia) que las de
tamafios mas grandes (3.105 + 0.032 mm, 37.7% y 1.7 semillas por dia). Lo anterior
podria estar relacionado con la capacidad para absorber agua mas rapido que las
semillas mas grandes, o bien, podria ser una estrategia para permanecer en el

reservorio de semillas del suelo por varios afios (Sanchez-Salas et al., 2006).

Un trabajo realizado por Bowers y Pierson, (2001) muestra que las semillas mas
grandes poseen ventajas en la supervivencia de las plantulas, como sucede en dos
especies simpatricas del Desierto Sonorense, Carnegiea gigantea (Engelm.) Britt. &
Rose y Ferocactus wislizeni (Engelm.) Britt. & Rose. Estas especies tienen semillas
pequeias, pero las de Ferocactus son dos veces mas grandes Yy tres veces mas
pesadas que las de Carnegiea. Las plantulas de Ferocactus tienen un volumen
cuatro veces mayor que el de Carnegiea. A pesar de que la supervivencia fue baja
para las dos especies, Ferocactus mostrO una supervivencia seis veces mayor (6
plantulas, 8.1%) que la de Carnegiea (1 plantula, 1.4%). Los volumenes mas grandes

de las semillas de Ferocactus confieren mayor tolerancia a la sequia,
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consecuentemente Ferocactus puede establecerse en espacios abiertos mientras

gue Carnegiea gigantea lo hace bajo el dosel de nodrizas.

Los estudios de supervivencia en cactos incluyen a varias especies y muestran
variacion en la respuesta a condiciones del habitat. La supervivencia de las plantulas
depende fuertemente de los micro-sitios (espacio abierto y dosel de arbustos) y de la
estacion del afio. Las condiciones invernales afectan severamente a Cephalocereus
chrysacanthus y Stenocereus stellatus en invernadero tipo casa-sombra y causan la
mortalidad total de Cephalocereus hoppenstedtii en ambas condiciones de luz.
Wilcoxia viperina registra mayor supervivencia (65%) que las otras tres especies

(18.33%) (Alvarez-Aguirre y Montafia, 1997).

Por otra parte, también se han realizado experimentos de supervivencia en habitat
rocosos y en claros, como la supervivencia de plantulas de Turbinicarpus
pseudomacrochele y Strombocactus disciformis en grietas de rocas; la primera
sobrevivio 150 dias y la segunda 20 dias; ambas especies comparten habitat

desprovisto de vegetacion y en grieta de rocas (Alvarez et al., 2004).

Carrillo-Garcia et al. (2000), sugieren que los efectos del sombreado y la nutricion
interactian para determinar la supervivencia en la etapa temprana del crecimiento
del “cardon” Pachycereus pringlei (S. Watson) Britton & Rose en diferentes tipos de

suelos.

Las plantulas de Melocactus peruvianus Vaupel y Haageocereus pseudomelanostele
ssp. aureispinus (Rauh & Backerberg) sometidas a diferente exposicion solar,

tuvieron mejor supervivencia durante 105 dias (90 y 96%) en sombra mientras que a



exposicion directa (33 y 50%). Los resultados obtenidos refuerzan la idea de la
accion benéfica de las nodrizas, donde estas son los propios cactos en el valle del rio

Chillén (Castro-Cepero et al., 2006).

La supervivencia de plantulas viviparas de Epiphyllum phyllanthus (L.) Haw. fue
evaluada en campo y laboratorio. La primera semana es critica para el
establecimiento de plantulas; ocurrié alta mortalidad en los tres tratamientos usados:
69% sobre la superficie de la planta huésped, 58.6% sobre la tierra, y 44.8% bajo
condiciones controladas (Cota-Sanchez y Abreu, 2007); después de cuatro meses y
medio, la supervivencia fue de 3.6% a 17.2% en los tres tratamientos. La
germinacion no es un factor limitativo en la perpetuacion de especies viviparas, pero

silo es para el establecimiento de plantulas.

Las etapas tempranas del desarrollo pueden ser los mas vulnerables en el ciclo de
vida de las plantas, especialmente en ecosistemas aridos. Las plantulas de Harrisia
portoricensis Britton tuvieron entre 15% y 20% (3 y 4 plantulas) de supervivencia
después de un afio y alcanzaron un crecimiento de 3.88 + 0.13 mm de didmetro y
una altura de 8.47 £ 0.13 mm (promedio * error estandar) cuando fueron
trasplantados cerca del dosel de arbustos nativos, que cerca del dosel de especies
de pastos exoticos (2.4 mm de diametro), donde los valores promedios de la
temperatura y la radiacion solar fueron mucho mas altos que los obtenidos bajo los

arbustos nativos (Rojas-Sandoval y Meléndez-Ackerman, 2012).

La supervivencia de plantulas de Mammillaria huitzilopochtli D.R. Hunt bajo dosel de

nodrizas en campo, después de ocho meses tuvo un promedio de 13.7% (Flores-



Martinez et al., 2008), mientras que bajo dosel en condiciones controladas en un

Jardin Botanico, después de tres meses, las plantulas sobrevivieron 40%.

La supervivencia de las plantulas de Pterocereus gaumeri (Britton & Rose) Th.
MacDoug. & Miranda (34% en el primer afio) bajo nodriza fue significativamente
mayor que en los claros y se presenté una gran depredacién de plantulas (Méndez et

al., 20086).

La supervivencia de Neobuxbaumia mezcalaensis (Bravo) Backed fue
significativamente mas alta (51.4%) comparada con Neobuxbaumia macrocephala
(F.A.C. Weber ex K. Schum.) E.Y. Dawson (22.7%) después de nueve meses.
Ambas especies presentan una ligera a mas alta supervivencia bajo nodrizas

(Miquelajauregui y Valverde, 2010) que en micrositio expuesto.

La supervivencia de las plantulas de Trichocereus atacamensis (Phil.) W.T. Marshall
provenientes de semillas pequefias a los 16 meses, fue del 80% y de las semillas
grandes 92%. El tamafio de las semillas influye en la germinacion y en la

supervivencia de las plantulas de T. atacamensis (Diaz y de Viana, 2011).

Flores et al. (2004) hicieron un trabajo sobre la exposicion solar y la depredacién de
seis especies de tres formas de crecimiento. Encontraron que las columnares
suculentas (Neobuxbaumia tetetzo (F.A.C. Weber) Backed. var. tetetzo vy
Pachycereus hollianus (F.A.C. Weber) F. Buxb. tuvieron un periodo de supervivencia
de 138 dias sin depredadores y bajo arbusto. La depredacion no afecta el tiempo de

supervivencia en arbustos. Los resultados se limitan a etapa de plantulas. En los
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desiertos, cada uno de las formas de vida, adoptan diferentes adaptaciones para la

supervivencia y el crecimiento.

Las cactaceas son un componente de la vegetacion predominante en zonas aridas y
semiaridas de nuestro pais, donde son comunes las interacciones entre cactos y
otras especies que actlan como nodrizas. La interaccion planta-planta se conoce
como nodricismo bioldgico, es el mas comudn y se presenta cuando hay interacciones
positivas (facilitacion) o negativas (competencia) (Parker, 1988a; Nolasco et al.,
1997). En su mayoria, las interacciones positivas se manifiestan en especies
altamente especificas en sus requerimientos de habitat y plantas benefactores
(Callaway y Pugnaire, 2007) en donde ocurre un balance de las condiciones
abidticas. Las interacciones negativas o competencia ocurren cuando las plantas
tienen la misma forma de crecimiento, limitando los recursos a uno de ellos. También
puede ocurrir cuando un individuo produce sustancias quimicas que afecta
negativamente a su vecino, ya sea por interferencia o alelopatia (Lambers et al.,

2008).

El nodricismo vegetal consiste en la incorporacion y establecimiento de nuevos
individuos bajo el dosel de plantas perennes en una comunidad. Este fenGmeno es
comun en ecosistemas secos como el Desierto de Chihuahua, el Desierto de Sonora,
y otras regiones aridas del pais, donde las cactaceas han colonizado y evolucionado
exitosamente en diversas formas y tamafios. La proteccion de nodrizas a cactos
jovenes de tallos aplanados, globosos, columnares y cilindricos es recurrente en
medios severos (Yeaton et al., 1983; Cody 1993; Mandujano et al., 2002; Zufiiga et

al., 2005; Lopez et al., 2009). Sin embargo, las plantulas protegidas se resguardan
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bajo el dosel de nodrizas para evadir la radiacion solar (Valiente-Banuet y Escurra,
1991; Arriaga et al., 1993), las temperaturas extremas del aire y del suelo (Arriaga et
al., 1993; Reyes-Olivas, 2002), aprovechan mas la humedad del suelo (Valiente-
Banuet y Escurra, 1991), obtienen refugio contra depredadores (Valiente-Banuet y
Escurra, 1991) y algunos autores han documentado que plantas nodriza ayudan a
proteger a las plantulas de las heladas (Nobel, 1980; Parker, 1987a); en S. thurberi la
proteccion es crucial durante la germinacion y el establecimiento en su ambiente

natural (Sanchez-Soto et al., 2010).

S. thurberi crece asociado con arboles del bosque tropical caducifolio en Baja
California Sur, donde las temperaturas diurnas maximas a pleno sol estan a 24°C por
encima de las registradas a la sombra de sus nodrizas (Arriaga et al., 1993). En este
mismo lugar se observan plantulas de S. thurberi y Pachycereus pecten-aboriginum,
principalmente bajo el dosel de Prosopis julifiora (Swartz) DC., pero también bajo
Jatropha cinerea (Ortega) Muell. Arg., Cassia emarginata (L.) Juss. y Tecoma stans
(L.) Kunth, como se ha observado en otras cactaceas (Nolasco et al., 1997); en Baja
California, S. thurberi tiene como nodriza a Haematoxylon brasiletto, Jatropha
vernicosa Brandegee y Tecoma stans (Arriaga et al., 1993) en diversas etapas de
desarrollo, desde plantulas a juveniles o adultos. En Arizona, las nodrizas de S.
thurberi incluyen a Cercidium microphyllum (Torr.) Rose & Johnston y Olneya tesota,

entre otras (Parker, 1987a).
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Las plantulas protegidas por las plantas nodriza se ven beneficiadas por el
enriqguecimiento nutricional del suelo, tal como sucede en las islas de fertilidad,
basado en la incorporacion de nitrégeno y materia organica (Garcia-Moya y McKell
1970; Muro-Pérez et al.,, 2012). Asimismo, las plantulas protegidas mejoran su
desarrollo cuando existe humedad disponible bajo el dosel de la nodriza. La
humedad puede hacerse disponible a las plantulas por dos vias: 1) como humedad
retenida en el suelo (agua util o disponible, diferencial entre capacidad de campo y
punto de marchitez permanente) y 2) en humedad biolégica, donde las raices de la
planta nodriza funciona como freatofita, elevan el agua de capas profundas humedas
y la liberan en capas superficiales secas, haciéndola disponible por exudacion para
las plantas de raices mas someras (Richards y Caldwell, 1987; Caldwell y Richards,

1989; Caldwell et al., 1998; Prieto et al., 2011).

El nodricismo se puede ejercer entre individuos de la misma especie (nodrizaje
coespecifico) o entre individuos de diferentes especies (nodrizaje heteroespecffico).
Cota-Sanchez y Abreu (2007) mencionan que la criptoviviparidad representa una
forma de cuidado materno seguido por nodricismo coespecifico. De acuerdo con
Hunter y Aarssen (1988), las plantas coexisten en relaciones benéficas coespecificas
o heteroespecificas para ayudarse una a otra en el establecimiento y la colonizacion,
y para facilitar el acceso a factores extrinsecos importantes, como luz, nutrimentos,
sostén fisico, etc. Existen varios ejemplos de cuidado materno en la progenie de
plantas segun Waser y Real (1979), Hunter y Aarssen (1988), Weid y Galen (1998).

Se han documentado ambos tipos de nodricismo en cactaceas, el coespecifico



(Nobel, 1980) y el heteroespecifico (Franco y Nobel, 1989; Valiente-Banuet y

Ezcurra, 1991; Suzan etal., 1994; Mandujano et al., 2002).

Las plantulas de cactaceas también se protegen bajo objetos como las rocas o entre
irregularidades de la superficie del terreno para poder sobrevivir; éstos proporcionan
sombra, conservan humedad, canalizan agua a las raices y sirven de refugio a las
plantulas (Reyes Olivas, 2001; Reyes-Olivas, 2002; Godinez-Alvarez et al., 2003;
Munguia-Rosas y Sosa, 2008). En algunos cactos globosos y columnarios, las
piedras e irregularidades del suelo retienen semillas, facilitan la germinacion y el
establecimiento en ausencia de nodriza (Godinez-Alvarez et al., 2003), también se
ha demostrado que es mas eficaz la proteccidén de las plantulas entre piedras que
bajo arbustos nodriza (Reyes-Olivas, 2002; Peters et al., 2008). El costo de
asociacion de las plantas con rocas es menor debido a que no hay competencia por
nutrimentos y por luz (Peters et al., 2008; Drezner, 2010). Las piedras bloguean la
radiacion directa, limitan el calentamiento excesivo del suelo. Por ejemplo en el
desierto costero de Sinaloa, las piedras son el refugio de entre 66 y 84% de los
individuos de Echinocereus sciurus var. floresii, Mammillaria dioica, Mammillaria
mazatlanensis y Stenocereus thurberi (Reyes-Olivas, 2002) y en Arizona el 85% de
S. thurberi menores de un m de altura, se encontraron creciendo en asociacion con

objetos nodrizas (Parker, 1987a).

La incorporacion y supervivencia de cactos de los desiertos de Norteamérica son
facilitados bajo el dosel de nodrizas. En el Desierto Sonorense, Pachycereus pringlei
esta asociado con Olneya tesota y Prosopis glandulosa. Los resultados obtenidos de

un estudio de ocho afios indican que las plantulas de P. pringlei bajo Prosopis
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glandulosa fueron méas grandes y tuvieron alta supervivencia que los encontrados

bajo O. tesota (Suzan-Azpiri y Sosa, 2006).

2.4 Biologia de Stenocereus thurberi, un cacto viviparo del noroeste de México

Muchas especies de Cactaceae se utilizan o tienen aprovechamiento potencial como
alimento, forraje, material de construccién, setos vivos, medicinal, ornato, cosmeético
y colorantes. Su valor alimenticio y propiedades medicinales le han valido el

reconocimiento como alimento del futuro (Shetty et al., 2011).

Stenocereus thurberi, conocida comunmente como “pitaya” o “pitaya dulce”, es un
cacto columnar del Desierto Sonorense y areas adyacentes del noroeste de México
que tiene frutos ricos en azlcares y minerales; son atractivos y deliciosos al paladar,

de ahi su potencial de cultivo en regiones secas (Pimienta-Barrios y Nobel, 1994).

El grupo étnico Seri, una poblacién nativa del estado de Sonora, ha utilizado a S.
thurberi y otros cactos columnarios en su alimentacién, construccién de viviendas,
medicina y rituales religiosos, convirtiéendolos en parte importante de su cultura. Los
frutos de estas especies son alimento favorito para elaborar vinos y los frutos se
consumen frescos o deshidratados (Felger y Moser, 1974) y sus semillas contienen

aceite y proteinas (Ortega-Nieblas et al., 2001).

Un subgrupo de habitantes del Desierto de Sonora, conocidos como Sand Papagos
antes de cambiar su nombre a Tohono O’'odham (“gente del desierto”), tenian una
variedad de alimentos rica por su composicion nutritiva. En su dieta incluian a
Prosopis velutina Woot.,, Orabanche sp., Amaranthus hybridus L., Carnegiea

gigantea (Engelm.) Britton & Rose y Stenocereus thurberi, suplementadas con
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mariscos de agua dulce y salada, ademas de carne de animales silvestres (lagartijas,
conejos y venados, entre otros). Actualmente las poblaciones O’odham viven en
reservas de Estados Unidos y los nifios tienen alta incidencia de diabetes debido a la
adopcion de alimentos comerciales modernos, mientras que su dieta ancestral
contenia una diversidad de compuestos bioactivos antioxidantes que les protegian de

la enfermedad (Schauss, 2010).

A pesar de ser una especie aprovechada en Sinaloa, principalmente mediante
recolecta en poblaciones silvestres, Stenocereus thurberi tiene buena aceptacion en
mercados locales y representa un ingreso adicional para las personas del medio

rural.

Se han publicado resultados de investigacion y de revision sobre S. thurberi que
incluyen aspectos de biologia reproductiva (Parker, 1987b; Valiente-Banuet, 2002;
Bustamante y Burquez, 2008; Bustamante et al., 2010), germinacion (D ubrovsky,
1996; Nolasco et al., 1997; Rojas-Aréchiga y Vazquez-Yanes, 2000; Sanchez-Soto et
al.,, 2005; Sanchez-Soto et al.,, 2010); patrones demograficos y correlaciones
ecolégicas (Parker, 1987a; 1988a; 1991; 1993); tasas de crecimiento (Parker,
1988h); nodricismo biolégico y proteccién fisico de piedras, dos aspectos esenciales
para su establecimiento (Arriaga et al., 1993; Reyes-Olivas et al., 2002). También se
ha estudiado el valor nutritivo de frutos y semillas (Ortega-Nieblas et al., 2001).
Recientemente se descubrié que tiene germinacion vivipara en poblaciones naturales

del norte de Sinaloa, México (Cota-Sanchez et al., 2007).



S. thurberi alcanza alturas de tres a siete metros, sin tronco bien definido o con un
tronco corto. Sus tallos miden 15-20 cm de didmetro, son ascendentes, ligeramente
curvos, con 12 a 19 costillas de 1 a 2 cm de alto. Las flores son infundibuliformes, de
6 a 7.5 cm de largo, los segmentos exteriores del perianto son rojizos y los interiores
son de color purpura claro, ampliamente extendidos y recurvados hacia afuera. El
fruto es globoso-ovoide de 4.0-7.5 cm de diametro, espinoso y después desnudo, de
color verde olivo hasta rojizo, dehiscente en la madurez por una abertura irregular,
con pulpa roja de sabor dulce (Bravo-Hollis y Sanchez-Mejorada, 1978). Las semillas
de S. thurberi son anchamente ovoides, de 1.8-2.0 mm de largo, negras Yy brillantes
(Bravo-Hollis y Sanchez-Mejorada, 1978). En contraste, un analisis fenético de las 24
especies de Stenocereus, separd a S. thurberi por el lustre semi-mate de la testa de

las semillas (Arroyo-Cosultchi et al., 2006).

2.5. OBJETIVOS E HIPOTESIS DE INVESTIGACION

Objetivo general

El objetivo de esta investigacion es determinar la incidencia de viviparidad en

Stenocereus thurberi y sus implicaciones en la germinacion y supervivencia.

Objetivos especificos

1. Explorar la incidencia de viviparidad en poblaciones de S. thurberi provenientes de

diferentes ambientes.

2. Evaluar la germinacién de las semillas de plantas viviparas
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3. Evaluar la capacidad de supervivencia de plantulas derivadas de semillas

germinadas en el laboratorio, procedentes de frutos viviparos y ortodoxos.

4. Evaluar la capacidad de supervivencia de la progenie vivipara en experimentos de

laboratorio y campo.

HIPOTESIS

1) La incidencia de viviparidad en las poblaciones de S. thurberi esta relacionada
con algun factor ambiental que varia de una zona ecol6gica a otra.

2) Las semillas con antecedentes de viviparidad tienen mayor velocidad de
germinacion recién cosechadas y pierden viabilidad después de seis meses de
almacenamiento.

3) Las plantulas derivadas de semillas que germinaron dentro de los frutos, igual
gue aquellas con antecedente de viviparidad germinadas en el laboratorio, tienen

mayor capacidad para sobrevivir y establecerse en campo.



3. MATERIALES Y METODOS

3.1. Area de estudio

El trabajo de campo se llevé a cabo en el norte de Sinaloa, en tres localidades con
diferentes condiciones ecoldgicas, dentro del area de distribucion de Stenocereus
thurberi: 1) inmediaciones del Ejido Plan de Guadalupe, municipio de Ahome
(25°41'06" N, 109°50'19" O), a nueve km del puerto de Topolobampo, con altitud de 5
m; 2) Tosalibampo, municipio de Ahome (25°59'24.84" N, 109°7'0.25" O), con altitud
de 10 m; y 3) San Felipe, municipio de Choix (26°31'30.14" N, 108°27'16.13" O), con

180-220 m sobre el nivel del mar.

Topolobampo es la estacién climatica mas cercana (9 km) al area de estudio en el
Ejido Plan de Guadalupe, municipio de Ahome; tiene un clima muy seco (BW), con
precipitacibn media anual de 330 mm, temperatura maxima extrema de 43.5°C

(agosto a octubre) y temperatura minima extrema de 5°C (enero) (SMN, 2012).

El clima de San Miguel Zapotitlan, la estacion mas cercana a 7 km de Tosalibampo,
es de tipo seco BS, con precipitacién media anual de 450 mm y temperatura media
anual de 25.6°C; la temperatura maxima extrema es de 45.6°C (registrada en

septiembre) y la minima es de 0°C (registrada en marzo) (SMN, 2012).

El Mahone, la estacion mas cercana a 14 km del sitio de San Felipe, tiene un clima
Aw tropical de lluvias en verano, precipitaciéon media anual de 632 mm y temperatura
media anual de 25.1°C. La temperatura maxima registrada es de 46.5°C en

septiembre-octubre y la minima extrema es de -0.5°C en enero (SMN, 2012).
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El relieve de estas localidades varia de terrenos planos con escasa pendiente en la

zona costera, a terrenos de ladera con pendientes inclinadas en San Felipe.

Los suelos de dunas costeras en el ejido Plan de Guadalupe son arenosos,
inundables en sus partes mas bajas. La vegetacion es un matorral sarcocaule

abierto, con Fouquieria macdougalii Nash y Maytenus phyllanthoides Benth.

Los suelos en Tosalibampo son someros gravosos/pedregosos de pendiente suave.
Predomina un matorral espinoso con Haematoxylum brasiletto Karsten., Olneya
tesota A. Gray, Havardia sonorae (S. Watson) Britton & Rose, Mimosa laxiflora

Benth. y Prosopis yaquiana R.A. Palacios, entre otros.

Los suelos de San Felipe son de textura gruesa y permeable, gravosos, con
profundidad de 40 cm. Las pendientes varian entre leves y escarpadas, y la
vegetacion predominante es bosque espinoso en las areas bajas y bosque tropical

caducifolio en las laderas.

3.2. Métodos de campo y laboratorio

Incidencia de viviparidad

La cuantificacion de viviparidad en S. thurberi se hizo en junio del 2010, en las tres
zonas consideradas para el estudio. En cada zona se seleccionaron y etiquetaron
entre 25 y 28 individuos reproductivos, sumando un total de 81 individuos. Debido a
gue la produccion de frutos es variable segln la edad y condicion de las plantas, este
nimero se consideré razonable previendo garantizar un tamafio de muestra

adecuado para realizar el andlisis estadistico.


http://www.itis.gov/servlet/SingleRpt/RefRpt?search_type=author&search_id=author_id&search_id_value=38503

Por otra parte, para evitar que los frutos maduros fueran consumidos por las aves, se
colocaron 4-5 banderines de papel mylar en cada planta, los cuales funcionaron
adecuadamente como espantapdjaros. Las cintas de papel mylar, agitadas por el
viento, tienen la propiedad de proyectar destellos intermitentes y crear sonidos

perturbadores para las aves (Gorenzel y Salmon, 2008).

Cada individuo fue visitado dos a tres veces por semana del 6 de julio al 24 de
agosto de 2010, un total de nueve a 13 visitas durante la temporada para recolectar
todos los frutos maduros. Durante la cosecha los frutos se colocaron en bolsas de
plastico y etiquetaron con el nUmero de planta, lugar y fecha de colecta, trasladados
al laboratorio e inmediatamente abiertos para extraer la pulpa y buscar semillas
germinadas o plantulas. Los hallazgos de Vviviparidad se documentaron con

fotografias de las plantulas en distintos grados de desarrollo.

Tanto los frutos como las plantas fueron etiquetados como viviparos o no viviparos
en funcion de si tenian o no semillas germinadas. Como parametros de incidencia se
consideraron las proporciones de plantas y de frutos viviparos y el nimero de
plantulas en el interior de los frutos. En el recuento de plantulas viviparas se
consideraron como tales aquellas que habian emergido total o parcialmente de la
testa, mostrando la radicula, la plimula o parte del eje embrionario. Estos conceptos,
un tanto arbitrarios, se ajustaron posteriormente en el analisis para explorar posibles

correlaciones de la viviparidad con el ambiente.



Germinacioén

Para los ensayos de germinacion se seleccionaron semillas de frutos que mostraron
alta y nula incidencia de viviparidad en el periodo de produccion. Consecuentemente,
los experimentos de germinacién se realizaron después de la revision de todos los

frutos de la temporada.

La separacion de las semillas se realizd mediante agitacion en un recipiente con
agua, seguida por filtraciéon con una malla de 0.5 mm y lavado con agua corriente
para eliminar residuos de la pulpa. Después de secarse a temperatura ambiente, las
semillas se guardaron en bolsas de papel estraza y se almacenaron a temperatura

de 25°C hasta el inicio de los ensayos.

Las semillas para los ensayos de germinacion provienen de dos individuos del area
de dunas: 1) una planta que produjo 16.7% de frutos (7) con semillas viviparas (12)
de un total de 42 frutos; y 2) una planta con nula incidencia de viviparidad en sus 44

frutos.

Los experimentos de germinacion se realizaron de acuerdo al ISTA (2003), con
semillas recién cosechadas y ademés con semillas almacenadas durante seis meses
en seco. En ambos casos, los tratamientos (con y sin antecedente de viviparidad o
semillas de progenitor viviparo y semillas de progenitor no viviparo) se evaluaron en
unidades experimentales de 50 semillas, distribuidas en cuatro repeticiones
utilizando una caja plastica transparente de 24 x 16 x 14 cm. Cada caja contenia 500

g de suelo de la localidad de origen de las semillas, tamizado en malla de 1 mm.



Todos los tratamientos recibieron fotoperiodos de 15 h luz/ 9 h oscuridad, con
lamparas fluorescentes de 22 W, humedad a saturacién (~30%) y temperatura
constante de 25°C durante los 21 dias que dur6 el experimento. Estas condiciones
concuerdan con el fotoperiodo de verano en la localidad de colecta y las experiencias
de otros estudios de germinacion en la misma especie (McDonough, 1964; Sanchez-

Soto etal., 2010).

En todos los casos, las condiciones ambientales se registraron a intervalos de una
hora con un data logger HOBO 8K TEMP/RH/LIGHT (Forestry Suppliers Inc.,
Jackson, Mississippi). Los registros de semillas germinadas (con radicula o plumula
visibles) se efectuaron cada ocho horas los primeros tres dias y después cada 24

horas por tres semanas.

Las variables evaluadas corresponden a tres momentos en la respuesta germinativa
de las semillas: 1) tiempo de inicio de la germinacion (TIG), 2) el tiempo medio de
germinacion (Tsp), y 3) el porcentaje final de germinacion (PG). Tanto el TIG como el
Tso son indicadores de la velocidad de germinacién; cuando estos tiempos son
breves puede resultar una ventaja bioldgica, ya que en ambientes secos favorecen el
crecimiento, lo cual aumentaria la probabilidad de supervivencia hasta la préxima

estacion lluviosa (Dubrovsky, 1996; Sanchez-Soto et al., 2005).

Experimentos de supervivencia

Estos experimentos se realizaron con plantulas viviparas extraidas de los frutos y

con plantulas de semillas germinadas en el laboratorio.



Las plantulas extraidas de frutos fueron trasplantadas en charolas plasticas con
suelo de la localidad y colocadas en la germinadora bajo las mismas condiciones de
luz, humedad y temperatura que los ensayos de germinacion. Ambos tipos de
plantulas, germinadas en los frutos y germinadas en el laboratorio, permanecieron
tres semanas en la cAmara de germinacion y dos semanas en aclimatacion sin riego

a temperatura de (~ 30°C). Después del periodo de acondicionamiento fueron

trasladadas al campo, a su ambiente natural.

Se trasplantaron 90 plantulas extraidas de frutos, distribuidas equitativamente en tres
condiciones del matorral espinoso, de acuerdo a la estructura del habitat: 1) espacio
abierto, 2) bajo piedra y 3) bajo el dosel de Olneya tesota, una nodriza potencial de
S. thurberi. Las plantulas se protegieron de los depredadores con jaulas de alambre
de malla de 0.5 cm. Para reducir el dafio de las raices durante el trasplante, las
plantulas se colocaron unidas a los bloques de suelo de las charolas de crecimiento.
En O. tesota, las plantulas se colocaron a una distancia menor de 0.5 radios del
dosel y a una distancia menor a 1 cm en piedras; en ambos casos se orientaron a
45° sobre la circunferencia del micro-sitio, que es el lugar mas protegido de la

radiacién solar (Reyes-Olivas, 2006).

Los registros de supervivencia al estrés por radiacion y sequia se realizaron a
intervalos de una, dos, cuatro, ocho y 12 semanas durante 15 meses. Las plantulas
que permanecieron arraigadas con sus tejidos deshidratados y rigidos al tacto y
aquellas que se perdieron por erosion/sedimentacion del suelo se consideraron

muertas, las que permanecieron arraigadas y flexibles al tacto se consideraron vivas.



En las dunas de Plan de Guadalupe se trasplantaron un total de 300 plantulas de
ambos semillas (con y sin antecedente de viviparidad o plantulas de semillas de
progenitor viviparo y plantulas de semillas de progenitor no viviparo) germinadas en
el laboratorio, distribuidas por partes iguales en tres micro-sitios: 1) espacio abierto,
2) dosel de Stenocereus thurberi y, 3) dosel de Fouquieria macdougalii. Estas
nodrizas potenciales fueron seleccionadas con base en una prospeccion de
individuos juveniles de S. thurberi en el area de estudio. Las plantulas se ubicaron
bajo el dosel a la misma distancia y orientacién que en el matorral espinoso y se
cubrieron con mallas de alambre para evitar su muerte por otros factores. Los
registros de supervivencia se realizaron durante 22 meses a intervalos crecientes de
una, dos, cuatro, ocho y 12 semanas. Se usO el mismo criterio que en el matorral

espinoso para evaluar las plantulas (vivas o muertas) en campo.
3.3. Analisis de datos

La incidencia de viviparidad se sometieron a pruebas de independencia con respecto
a zonas ecoldgicas. La hipotesis nula es que los porcentajes de plantas viviparas no
varian entre las zonas, es decir, que son independientes de la zona ecoldgica. El
enfoque mas comun en este tipo de andlisis es la prueba X* de Pearson, pero su
aplicacion esta restringida por tamarnos de muestra pequefios y valores esperados <
5 (Kirkman, 1996). Por tal razon, las frecuencias de viviparidad en plantas se
analizaron con la prueba exacta de Fisher, estadistico apropiado para muestras

pequefias, mientras que la incidencia en frutos se analizd con X2.



No se encontr6 antecedente sobre un indice de viviparidad en plantas viviparas
facultativas, lo cual es importante para estudiar las correlaciones ambientales. En
este caso se aplicaron las pruebas de independencia en plantas usando dos niveles
de corte arbitrarios para separar las plantas viviparas y no viviparas. El primer nivel
fue, de al menos, una semilla germinada por planta (SG/planta > 1), en el segundo se
consideraron dos 0 mas semillas germinadas por fruto (SG/fruto > 2). El propésito fue

reducir la posible germinacién “accidental” y aumentar la probabilidad de encontrar

una correlaciéon con el habitat.

La produccion y maduracion de frutos de S. thurberi ocurre diariamente en un
periodo de mas de dos meses, lo cual dificulta su recoleccién y propicia
heterogeneidad del nivel de madurez en la cosecha. Para probar si los porcentajes
de viviparidad varian con el grado de madurez, los frutos se agruparon en pre / pos-

dehiscentes y se sometieron a una prueba de independencia con X?.

Todos estos analisis se realizaron con el PROC FREQ del programa estadistico SAS
(SAS Institute, 2002). En el procedimiento FREQ, la opcién FISHER después del
enunciado TABLES, permite trabajar con cuadros de contingencia mayores que 2 x 2
(en nuestro caso es 3 x 2). En tales casos, la prueba de Fisher equivale a la prueba

de Freeman-Halton.

Las variables de germinacion TIG, Tsp y PG se analizaron con el ANOVA no
paramétrico de Kruskal-Wallis y las medianas de las semillas con y sin antecedente

de viviparidad se compararon con la prueba estadistica de WILCOXON para dos



muestras (Stokes et al.,, 2000). Para esta prueba se utiliz6 el procedimiento

estadistico NPAR1IWAY de SAS (SAS Institute, 2002).

Para comparar la supervivencia de las plantulas de ambos grupos con y sin
antecedente de viviparidad en los diferentes micro-sitios se ajustaron curvas de
supervivencia con el método actuarial y se aplicaron pruebas de rango lineal con el
procedimiento LIFETEST de SAS (SAS Institute, 2002). Las curvas difieren de
manera significativa con x* al 5% si la mortalidad en los grupos separados difiere de

la mortalidad conjunta de los grupos.
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4. RESULTADOS

4.1. Morfologiay desarrollo de plantulas viviparas

Durante la disecciéon de los frutos se observaron semillas sin germinar y plantulas
viviparas con un grado minimo de desarrollo. La progenie vivipara, en su mayoria,
son embriones que han emergido parcial o totalmente de la testa pero carecen de
radicula y tejido fotosintético (Figura 1 A-C). Las plantulas y semillas en proceso de
germinacion sumaron un total de 1,720 y de ellas 147 correspondieron a dunas,
1,319 a matorral espinoso y 254 a selva baja. El tamafio de las plantulas y
estructuras que emergian de las semillas fue de 1.75 + 0.056 mm de longitud (media
+ 1 error estandar). Las plantulas viviparas, emergen, en los frutos, de dos formas:

por la testa o por el micropilo.

En una muestra de 100 plantulas, 60% germinaron por la region dorsal o ventral de la
semilla (Figura 2 C), 5% se originaron por la regién apical (Figura 2 B) y 18% ya se
habian desprendido de su testa y no se pudo comprobar la region de emergencia
(Figura 2 A). Las plantulas que germinan por el micrépilo no rompen la testa, emerge
el eje hipocdtilo-radicula, y representan el 17% de la progenie recuperada de los

frutos (Figura 2 D).
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Figura 1. Semillas y plantulas viviparas en frutos de pitaya, Stenocereus thurberi. Las
plantulas viviparas se producen en frutos de pulpa roja y blanca (A y B), muestran
diferentes patrones de emergencia y tamafios del eje embrionario (C). Las plantulas
emergen por latesta o através del micropilo. Escala en milimetros.



Figura 2. Germinacion de la progenie vivipara en frutos de S. thurberi. A) plantula sin
testa, B) rompimiento de la testa por laregion apical de la semilla, C) rompimiento por
la region dorsal o ventral y, D) germinacién por el micrépilo, sin rompimiento de la

testa. Barra de escala: 0.5 mm

Cuando emergen por el micrépilo (Figura 2 D), las plantulas son de tamafio muy
pequefio, de 0.40 mm de longitud. Algunas de estas plantulas no alcanzan a
desarrollarse y mueren, pero otras logran crecer hasta liberarse de la testa. Las hojas
primordiales son las Ultimas estructuras en emerger y muestran asimetria. Las
plantulas que emergen por la region apical no muestran la radicula sino la plumula
(Figura 2 B); la radicula es la ultima estructura en liberarse de la testa. Esto es,

porque la posicion del embrién dentro de la semilla es axial.

La mayoria de las plantulas viviparas de Stenocereus thurberi en condiciones de
laboratorio, iniciaron su desarrollo inmediatamente con el crecimiento de la radicula,
la formacion de pelos radicales y la apertura de los cotiledones el primero y segundo
dia después del trasplante. En el transcurso de la primera semana, los hipocétilos de
color blanco se tornan verde limén y después verde, los cotiledones adquirieron una

tonalidad café rojiza en el 4pice. Los podarios aparecieron a los ocho-13 dias



después del trasplante y el epicétilo a los 17 dias; las espinas de las areolas, blancas

al principio, se tornaron rojizas a los 30 dias.

El seguimiento del desarrollo de plantula consistio de 104 descendientes viviparos.
Altérmino de 53 dias después del trasplante (ddt) se documentaron 93 plantulas bien
desarrolladas (89.4%) (Figura 3 A-D, 3 I-L y 3 M-P) y 11 plantulas (10.6%) con algun
grado de anormalidad. Esta anormalidad consiste en la ausencia de uno o ambos
cotiledones (imagen no mostrada) debido a la manipulacion de plantulas antes del
trasplante, deformacion de cotiledones (Figura 3 G) causado por el tegumento
(Figura 3 J) y la emergencia del cotiledon en vez de la radicula (Figura 3 F). Durante
el desarrollo de los descendientes viviparos el promedio de supervivencia fue de
86.33% en 53 dias. En la figura 3, la plantula F no se alcanza a observar la radicula
como las otras plantulas en la misma columna (B, J y N), pero mas tarde a los 30 ddt
se logro observar (Figura 3 G). Las plantulas tienen alta tasa de crecimiento y su

desarrollo es semejante.



Figura 3. Desarrollo de las plantulas viviparas en el laboratorio a los 0, cinco, 30, 50
dias a excepcién de P con 45 dias del trasplante en caja Petri. A-D) plantula que ya
habia desprendido la testa. E-H) plantula germinada por region apical. I-L) plantula
germinada por el micrépilo. M-P) plantula germinada por la region dorsal, ventral o
lateral. Las fotografias tienen diferentes escalas (barra de escala: 1 mm).



4.2. Incidencia de viviparidad en Stenocereus thurberi

Los siguientes datos se obtuvieron de 81 plantas, de las cuales 25 correspondieron a
dunas, 28 al matorral espinoso y 28 a la selva baja caducifolia. Aun cuando los
banderines de mylar funcionaron bien, no se pudo evitar la pérdida de frutos por
consumo de aves e insectos. Estas pérdidas sumaron quiza un 30% de la produccion
y fueron mas acentuadas en la zona de selva baja, porque hubo menor nimero de
colectas (nueve vs 12-13 en dunas y matorral). Ademas, las plantas en selva baja
poseen mayor altura (seis-10 m) y tienen mayor dificultad de cosecha en
comparacioén con las otras zonas de estudio (tres-seis m). La recolecta sumo un total

de 3,032 frutos, en los cuales quedaron bien representadas las tres zonas.

La produccion de frutos fue variable y algunas plantas no alcanzaron el minimo de 10
frutos por planta, en otras fue mayor de 150. La proporcion de plantas que tuvieron al
menos una semilla germinada (SGP 2> 1), descartando las que produjeron menos de
10 frutos, fue de 90.5% (n = 74). Por zonas, la incidencia fue de 88% en dunas (n =
25), 88.5% en matorral (n = 26) y 95.7% en selva baja caducifolia (n = 23). Estos
porcentajes no difieren de manera significativa de lo estimado con datos agregados,
confirmando que los porcentajes de plantas viviparas son independientes de las

zonas (P =0.69, Prueba Exacta de Fisher).

Considerando tres semillas germinadas por 10 frutos (SGPF > 0.3), las proporciones
de viviparidad bajaron a 8% en dunas, 50% en matorral y 30.4% en selva baja. Bajo
este criterio, el matorral espinoso mostr6 mayor nimero de plantas viviparas (13) en

comparacion con el nimero que cabia esperar bajo la hipotesis de independencia



(7.7). La prueba estadistica indica que los porcentajes observados difieren del 29.7%
estimado de todas las zonas, en particular los de dunas costeras y matorral espinoso

(Cuadro 3).

Cuadro 3. Plantas viviparas ‘) observadas (OBS) y numero que cabria esperar
bajo la hip6tesis de independencia (ESP) en zonas ecoldgicas del norte de

Sinaloa. Las frecuencias de plantas viviparas no tienen relacién significativa con
las zonas ecologicas.

Zona Plantas Plantas Porcentaje

no viviparas viviparas viviparas
OBS ESP OBS ESP

SGP> 1 (P = 0.6893) @

Dunas 3 24 22 22.6 88.0

Matorral 3 2.4 23 23.6 88.5

Selva baja 1 2.2 22 20.8 95.7

Total 7 7.0 67 67.0 90.5

SGPF2= 0.3 (P = 0.0036)

Dunas 23 17.6 2 7.4 8.0

Matorral 13 18.3 13 7.7 50.0

Selva baja 16 16.1 7 6.9 30.4

Total 52 52.0 22 22.0 29.7

@ Las plantas viviparas estan definidas por el numero de semillas germinadas
dentro del fruto. SGP = semillas germinadas por planta; SGPF = semillas
germinadas por planta y por fruto.

@ Los valores P indican el nivel de significancia observado de la Prueba Exacta
de Fisher. La hipotesis es rechazada si P < 0.05).



Después de descartar individuos con baja produccion (< 10 frutos), se estimé que la
incidencia de viviparidad en toda la muestra de frutos es de 13.7% (n = 3,001; Cuadro
4). La proporcion de frutos que mostraron embriones viviparos por zona fue de 10.8% en
dunas (n = 1,042), 19.5% en el matorral espinoso (n = 1,032) y 10.7% en selva baja
caducifolia (n = 927). Estos datos fueron significativos (x> = 43.88, P < 0.0001) con la
prueba de independencia. Por lo tanto, las zonas estan relacionadas con los porcentajes
de frutos que muestran embriones viviparos. En particular, se observa que la zona de
matorral espinoso tiene aproximadamente el doble de viviparidad (19.5%), en

comparacion con las zonas de dunas y de selva baja (10.7%).

Cuadro 4. Numero observado (OBS) de frutos con semillas germinadas y numero
gue cabria esperar (ESP) bajo la hip6tesis de independencia, en zonas ecoldgicas
del norte de Sinaloa. Las frecuencias observadas no son independientes de las
zonas ecol()gicas(z), el matorral espinoso tiene mayor porcentaje de frutos con

semillas germinadas.

Frutos Frutos Porcentaje
Zona con semillas con semillas de frutos‘
o L ) con semillas
no viviparas viviparas viviparas
OBS ESP OBS ESP
Dunas 930 899.0 112 143.0 10.8
Matorral 831 890.3 201 141.7 19.5
Selva baja 828 799.7 99 127.3 10.7
Total 2589 2589.0 412 412.0 13.7

() Los frutos se clasificaron como viviparos con al menos una semilla germinada.

 prueba de 2 (P < 0.0001)



El nimero de semillas germinadas o plantulas dentro de los frutos es bajo; lo mas
frecuente es que los individuos tengan menos de una semilla germinada por cada 10
frutos. Cerca de 50% de las plantas tienen < 1 semilla germinada, 35.1% tienen 1-2
germinadas, 10.8% tienen 2-3 germinadas, 2.7% tienen 3-4 germinadas y 2.7% tienen

mas de cuatro semillas germinadas por fruto (Figura 4).
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Figura 4. Distribucion de frecuencias de plantas con base en el numero de semillas

germinadas por cada 10 frutos.

Produccion de frutos y germinacion vivipara en el periodo de colecta

La Figura 5 muestra variacion en la producciéon de frutos y la produccion de semillas
viviparas a lo largo del periodo de recolecta, del 5 de julio al 27 de agosto del 2010.
Probablemente la maduracion del fruto inicié una semana antes de ese periodo y se
extendio hasta un mes después de la colecta, con una produccion muy baja de frutos
en las fechas de inicio y de término. El periodo de maxima produccion ocurrié entre

el 30 de julio y el 10 de agosto (Figura 5 A).
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Figura 5. Dinamica de produccion de frutos (A) y de produccion de semillas
germinadas dentro de los frutos (B) durante el periodo de colecta, en zonas ecoldgicas
del norte de Sinaloa en el afio 2010.

La produccion de semillas germinadas fue muy baja y mas o menos constante en la
zona de dunas (Figura 5 B), con maximo de tres por 10 frutos el primer dia de colecta
(13 de julio de 2010) y menor en colectas posteriores. En el matorral espinoso la
germinacion vivipara fue mayor y mas variable, con una produccién maxima de 19 a 24
plantulas el 15, 31 de julio y 8 de agosto; en fechas subsecuentes se produjeron de

cuatro a 10 plantulas y en la Gltima colecta el 24 de agosto se registr6 menos de una por



10 frutos. En la selva baja, la produccion mas alta (37.5 plantulas por 10 frutos) se
registré en la primera fecha de colecta el 10 de julio, varié de una a cuatro en fechas

siguientes y disminuyd a menos de una plantula en la colecta final el 19 de agosto.

Los datos climaticos de las estaciones cercanas a las zonas de estudio (Figura 6) nos
muestran que hay diferencias importantes en las temperaturas y algunas coincidencias a

considerar cuando se trata de relacionar el clima con la germinacion vivipara.

Las temperaturas minimas mensuales en la zona de matorral son semejantes a las de
selva baja, en especial durante los meses de fructificacion. En la zona de dunas, las
temperaturas son mas calidas durante todo el afio (Figura 6 A). Por el contrario, las
temperaturas maximas son mas bajas en la zona de dunas (Figura 6 C) y alcanzan su
mayor nivel (39.5°C) en el mes de julio; en este mes el matorral alcanza los 40.3°C y

mantiene temperaturas > 39°C en los meses de junio a septiembre.

De hecho, el matorral se ve expuesto a temperaturas maximas mensuales mayores que
las zonas de dunas y de selva baja durante los meses de julio y agosto, situacién que
coincide con la mayor produccion de viviparidad en el matorral. Otra coincidencia
interesante es la temperatura maxima de junio en la zona de selva baja (41.6°C), la
mayor de todas las temperaturas registradas en cualquier mes de las tres zonas y quiza
un antecedente relacionado con la produccidon maxima de plantulas viviparas el 10 de
julio, como se aprecia en la Figura 5 B. En esa fecha las plantas de la selva baja
superaron en viviparidad a las de dunas y matorral, y la Figura 6 C nos muestra que
estuvieron expuestas a temperaturas mayores durante todos los meses previos a la

maduracion. Después de junio y hasta el final del periodo de fructificacion, las



temperaturas en el matorral de Tosalibampo son mayores que en las otras zonas, esto

también se refleja en las temperaturas medias mensuales (Figura 6 B).
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Figura 6. Normales climaticas de 30 afios (1971-2000) en zonas ecolégicas del norte de
Sinaloa: dunas costeras, matorral espinoso y selva baja caducifolia. En A, B y C se
muestran las temperaturas minimas, medias y maximas mensuales; en D, Ey F se
muestra el numero de dias con lluvia, la precipitacion media mensual (mm) y la
precipitacion maxima mensual (mm).

Los patrones de precipitacion muestran diferencias importantes en las tres zonas. En

primer lugar, mayor nimero de dias con lluvia en la selva baja, seguida por el matorral

espinoso Y las dunas costeras (Figura 6 D). La precipitacion media mensual varia en el

mismo orden (Figura 6 E), mientras que la precipitacion maxima mensual es mas



erratica en dunas debido a las tormentas y ciclones eventuales que azotan la region
costera de Sinaloa (Figura 6 F). Las diferencias en precipitacibn media mensual son
mas acentuadas entre la zona de selva baja y la zona de matorral, que entre esta Ultima
y la zona de dunas. Se puede apreciar claramente que los picos de mayor precipitacion
promedio y de mayor nimero de dias con lluvia coinciden con el descenso relativo de
las temperaturas de verano y también con el descenso estrepitoso de la viviparidad en
la selva baja. Por el contrario, las temperaturas maximas mensuales en el matorral

espinoso son mayores de 40°C aun en la estacién lluviosa.

Dehiscencia de frutos y viviparidad

La madurez de los frutos de Stenocereus thurberi fue heterogénea durante la colecta;
por lo tanto, hay interés en analizar si esta variable tiene algun efecto en los indices de
viviparidad. Con tal propdésito, se agruparon los frutos en dos categorias de acuerdo al
tiempo de cosecha, antes de la dehiscencia (PRED) o después de la dehiscencia
(POSD). El supuesto es que algunos frutos del grupo heterogéneo PRED son inmaduros

y esto podria bajar los niveles de viviparidad.

Para este analisis se conté con una muestra de 3,019 frutos, incluidas aquellas plantas
gue produjeron menos de 10 frutos. De estos, 32.6% (985) se cosecharon abiertos y
67.4% (2,034) se colectaron cerrados. Los porcentajes de frutos que mostraron semillas
viviparas variaron de 5.2% en el grupo POSD a 18% en el grupo heterogéneo PRED, lo

cual fue significativo (y*>=92.09, P < 0.0001) (Cuadro 5).



Cuadro 5. Relaciéon entre el numero de frutos de S. thurberi con germinacion
vivipara y madurez (datos de las tres zonas). Los frutos cosechados antes de la
dehiscencia (PRED) mostraron mayor viviparidad (18%) que los frutos cosechados
después de la dehiscencia (POSD) (5.2%).

PRED POSD
No No
Viviparos viviparos Viviparos  viviparos Total

Observados 367.0 1667.0 51.0 934.0 3019
Esperados 281.6 1752.4 136.4 848.6 3019
x> 25.9 4.2 53.4 8.6 92.1

Pct/ fenotipos 18.0 82.0 5.2 94.8 100.0
Pct/ estados 87.8 64.1 12.2 35.9 100.0

Las frecuencias observadas en campo Yy las esperadas bajo independencia difieren
con x* = 92.1 (P < 0.0001). Los porcentajes (Pct) se refieren a los fenotipos (no
viviparos y viviparos) y a madurez de los frutos.

En las pruebas parciales por zona (no mostradas) se confirmo que los niveles de

viviparidad son consistentemente mayores en los frutos cerrados que en los frutos

abiertos: 13.4 vs 4.7% en las dunas, 24.6 vs 7.1% en el matorral espinoso y 15.2 vs

4.2% en la selva baja caducifolia.

4.3. Germinacion

La germinacion de las semillas de Stenocereus thurberi muestra variacion entre semillas

cony sin antecedentes de viviparidad, la variacion se presenta tanto en las semillas de

tres semanas de cosechadas como en aquéllas que permanecieron almacenadas por

6.5 meses. Las semillas de progenitor viviparo germinaron primero, mostraron mayor

velocidad de germinacion y mayor porcentaje de germinacion que las semillas de

plantas no viviparas (Figura 7 A y B).
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Figura 7. Germinacion de semillas colectadas de Stenocereus thurberi provenientes
de plantas identificadas como productoras de semillas viviparas y de plantas que no
tenian antecedentes de viviparidad: A) después de 0.7 meses de la cosechay, B)
después de 6.5 meses de almacenamiento (media = 1 error estandar).

Al cabo de tres semanas que duré el experimento, la germinacion acumulada (PG)
fue de 97% en las semillas de plantas viviparas y 92% en las semillas de plantas no
viviparas (Figura 7 A). Las semillas frescas de la planta madre que habia presentado
eventos de viviparidad iniciaron la germinacion 30 h después de la siembra (1.25

dds) y alcanzaron el 50% de PG a las 48 h. Las semillas de procedencia materna sin
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antecedente de viviparidad iniciaron a las 50 h (2.08 dds) y alcanzaron 50% de PG a

las 95 h (3.95 dds) (Cuadro 1). Las diferencias fueron significativas al 5% (Z > 1.96)

para las tres variables sefialadas.

Después de seis meses, la capacidad germinativa de semillas de plantas que antes
habian presentado viviparidad disminuyé mostrando TIG de 43 h (1.79 dds), Tso de
62 h (2.58 dds) y PG de 95.5% (Figura 7 B). Sin embargo, las semillas de plantas que
en ninguna ocasion han mostrado viviparidad se deterioraron de forma mas severa,
mostrando TIG de 89 h (3.70 dds), Tsp de 150 h (6.25 dds) y PG final de 20 %

(Cuadro 6 y Figura 7 B).

Cuadro 6. Respuesta germinativa de semillas de S. thurberi, de progenitores que
han mostrado viviparidad y de progenitores sin antecedentes de viviparidad, al

cabo de tres semanas.

Variable M-ed,ia + 1 error estéerar Estadistico Pr> 2]
No viviparas Viviparas Z

TIG 50.8 +0.42 31.0+1.00 2.23 0.0256

2010 Tso 95.3+3.17 48.1 +1.09 2.17 0.0304
PG 92.5+0.96 97.0+£1.00 -1.97 0.0485

TIG 89.0 £3.79 43.3+1.53 2.20 0.0275

2011 Tso 149.7 £10.49 62.1+0.91 2.16 0.0304
PG 20.0 £3.65 955+1.26 -2.18 0.0294

TIG - tiempo de inicio de la germinacion, Ts, - tiempo medio de germinaciéon y PG -
porcentaje final de germinacién. Las respuestas difieren con Z > [1.96], una
aproximacion a la distribucién normal estandar de la Suma de Rangos de

Wilcoxon; los valores de significancia corresponden a una prueba de dos colas.
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4.4, Supervivencia
Supervivencia de plantulas recuperadas de frutos

Mas de mil plantulas recuperadas de frutos fueron trasplantadas en charolas en el
laboratorio y 43% (433 plantulas) sobrevivieron mas de cinco semanas para realizar
los experimentos de supervivencia en campo. Trasplantadas en el matorral espinoso,
las plantulas mostraron baja capacidad de supervivencia en espacios abiertos y
cerca de piedras, donde murieron a los 226 dias del trasplante. En el dosel de

Olneya, 7 % sobrevivieron mas de 300 dias, hasta la nueva estacion lluviosa.

No obstante que las plantulas asociadas con piedras tuvieron mayor mortalidad en
campo (datos no mostrados), las curvas de supervivencia ajustadas por el método
actuarial indican que la tendencia es de mayor supervivencia en piedras (31% a los
270 dias), en comparacion con los otros micro-sitios (8 — 13%) (Figura 8). Esto fue
debido al ajuste de las curvas con datos censurados, es decir, de plantulas que
murieron por pisoteo de ganado y no se tomaron en cuenta. Sin embargo, el analisis
estadistico no reveld diferencia significativa entre las curvas de supervivencia de los

tres micro-sitios, después de los 458 dias que dur6 el ensayo (y* = 0.2068, P=

0.9017, aproximacion de la Prueba de Log-Rank) (Figura 8).

Un nuevo analisis de supervivencia, con datos agrupados de piedras y dosel de O.

tesota versus espacio abierto, tampoco revelé diferencia entre los micro-sitios (3> =

0.045, P = 0.832).
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Figura 8. Supervivencia [S (t): funcion de supervivencia] de plantulas
recuperadas de frutos de S. thurberi (n = 90) en tres micro-sitios del matorral
espinoso, Ejido Tosalibampo, Sinaloa.

Supervivencia en campo de plantulas germinadas en el laboratorio

Las plantulas germinadas en el laboratorio y trasplantadas en la zona de dunas, en
particular las plantulas de semillas progenitoras viviparas (PGV), mostraron un patrén

de supervivencia de cuatro etapas independientemente de los micro-sitios (Figura 9):

1) Mortalidad alta uno-tres meses después del trasplante (mdt),

2) Mortalidad moderada por “endurecimiento” de las plantulas entre los cuatro y seis
mdt,

3) Mortalidad alta relacionada con la canicula en los meses de junio-julio (siete-ocho
mdt) y,

4) Estabilizacion de la supervivencia por la estacion himeda del afio (> 10 mdt).
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Las curvas ajustadas (Figura 9) muestran que las plantulas PGV tuvieron mayor

tiempo de supenvivencia independientemente de los micro-sitios (y> = 49.3847, P =

0.0001, aproximacion de la Prueba de Log-Rank), 22% de estas plantulas (1.35

I+

0.037 cm de altura, promedio + 1 error estandar) sobrevivieron mas de 300 dias y
alcanzaron la nueva estacion lluviosa, cuando todas las plantulas de progenitores no-

viviparos (PGNV) habian muerto.

1.0 4

0.8 1

—+no viviparo
0.6 .
—&—viviparo

0.4 A

Supervivencia S (t)

0.2 A

0.0

0 100 200 300 400 500 600
Dias después del trasplante

Figura 9. Supervivencia de plantulas de S. thurberi (datos agrupados de tres
micro-sitios en dunas costeras, n = 300). Las plantulas, de progenitores
viviparos (PGV) y progenitores no viviparos (PGNV), germinaron en el
laboratorio y se llevaron al campo después de cinco semanas. La mortalidad
disminuye con el tiempo y describe una curva tipo lll. S (t): funcion de
supervivencia.

La supervivencia de plantulas de PGV en espacio abierto, fue mayor que la de

plantulas de PGNV (3> = 5.3022, P = 0.0213, aproximacién de Prueba de Log-Rank)
(Figura 10), lo cual sugiere mayor resistencia al estrés por sequia y radiacion en las

primeras. Sin embargo, ninguna plantula sobrevivié 250 dias después del trasplante,
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al iniciar la estacion lluviosa. Las plantulas de ambos grupos tuvieron una alta
mortalidad (80%) en los 90 dias posteriores al trasplante y una mortalidad moderada
en los tres meses siguientes, donde murieron las demas plantulas. La Ultima
sobreviviente del grupo PGNV (una plantula) llegé al dia 141 después del trasplante,

y la del grupo PGV llegé (una plantula) a los 177 dias.
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Dias después del trasplante

Figura 10. Supervivencia de plantulas (n = 100) de semillas procedentes de
progenitores viviparos y no-viviparos de Stenocereus thurberi, trasplantadas en
espacios abiertos de la zona de dunas. S (t): funcién de supervivencia.

Las plantulas de PGV sobrevivieron 56% bajo dosel de Fouquieria (Figura 11), al 15
de julio, 250 dias después del trasplante, mientras que las plantulas PGNV
sobrevivieron 8% en el mismo periodo (y* = 34.20, P = 0.0001, aproximacion de
Prueba de Log-Rank). En dias posteriores al inicio del periodo de lluvias, algunas
plantulas fueron desarraigadas (separadas del suelo) y murieron, por lo que al

terminar la estacion lluviosa sélo sobrevivieron 18% de las plantulas (9 plantulas) de

PGV.
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La supervivencia de plantulas de PGV bajo dosel de S. thurberi (Figura 12), fue de
62% al inicio del periodo de lluvias (250 ddt), lo cual contrastdé con el 12% de
supervivencia en plantulas de PGNV (y* = 47.3668, P = 0.0001, aproximacion de la
Prueba de Log-Rank). La mortalidad durante la estacion humeda fue menor que en
dosel de Fouquieria. Al finalizar las lluvias (365 ddt) aun sobrevivian 2% de plantulas

PGNV (una plantula) y 46% de plantulas PGV (23 plantulas).
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0.6 - —0—no viviparo
—&—viviparo

0.4 A

SupervivenciaS (t)

0.2 1

0.0 .
0 100 200 300 400 500 600
Dias después de trasplante

Figura 11. Supervivencia de plantulas (n = 100) de progenitores viviparos y no-
viviparos de Stenocereus thurberi, trasplantadas bajo el dosel de Fouquieria
macdougalli en la zona de dunas. S (t): funcidon de supervivencia.
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Figura 12. Supervivencia de plantulas (n = 100) de progenitores viviparos y no-
viviparos de Stenocereus thurberi, trasplantadas bajo el dosel de adultos de la
misma especie en lazonade dunas. S (t): funcion de supervivencia.

Densidad de flujo de fotones fotosintéticos y temperaturas del suelo

La densidad de flujo de fotones fotosintéticos (DFFF) en espacio abierto, varié de

1680 + 101 a 1924 + 74 pmolm?2s™ en el horario de méaxima radiacién, entre las

12:00 y 15:00 horas (Figura 13 A); en dosel de F. macdougallii y de S. thurberi se
alcanzé el maximo a las 12:00, con densidades del flujo de fotones fotosintético de

666 + 364 y de 830 + 397 umol-m?-s™*, respectivamente.

Las temperaturas del suelo (Figura 13 B) variaron de 14 + 0.7 hasta 50.2 + 3.5 °C en
espacio abierto, 14.8+ 0.8 a 31.1 + 1.6 °C en dosel de F. macdougallii, y 16 + 0.7 a
31.2 + 1.9 °C en dosel de S. thurberi; en todos los casos las temperaturas extremas

ocurrieron a las 7:00 y a las 14:00 horas.
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Figura 13. Comportamiento de la densidad de flujo de fotones fotosintéticos (A)
y de la temperatura del suelo (B) en micro-sitios de dunas costeras, agosto de

2010 (u % 1 error estandar). Con datos promedios de tres y cinco dias.



5. DISCUSION

5.1. Morfologiay desarrollo de las plantulas viviparas

Las semillas de Cactaceae tienen diferentes tipos de germinacion, pero el mas
comun es la emergencia por el opérculo (Bregman y Bauman, 1983). De este modo,
la testa se rompe alrededor de la circunferencia de la semilla y libera la region hilo-
micropilar, que es retirada por el embrion mientras emerge. La ruptura en S. thurberi,
igual que en otros cactos ocurre en los hundimientos de la testa cerca de la tasa del
hilo (Flores y Engleman, 1976). Sin embargo, en las semillas viviparas, por razones
aun no claras, el opérculo no cede y el embrion emerge de modo distinto, por
rupturas irregulares en diferentes partes de la testa (83%). La radicula en
consecuencia no es el primer 6érgano que emerge. La estructura de la testa, que
debe cumplir funciones de proteccién del embrién, aparece reducida o defectuosa,
como se ha visto en las semillas viviparas de algunos cereales cultivados (cebada,
trigo y arroz, entre otros) (Gordon, 1970). La germinacidén precoz en Brassica rapa
subesp. pekinensis, se ha relacionado con una alteracion de la estructura de la testa,
donde los materiales de la pared secundaria son poco o nada depositados en las
paredes radiales y basales de las células de empalizada sobre la cola adaxial de la
testa, lo cual resultaria en una débil resistencia para contener al embrién (Ren y
Bewley, 1998). Se desconocen las caracteristicas anatomicas de la testa en S.

thurberi y cdmo se relacionan con la germinacion vivipara.

La emergencia del embridon por el micropilo es un evento que sucede regularmente

en etapas tempranas de la embriogénesis de mangles viviparos (Juncosa et al.,

1982; Ismail et al., 2010).



En tales casos, el embridn es forzado a salir por el micropilo, como resultado de un
crecimiento intrusivo del endosperma, mas que por el crecimiento del embrion. El
endospermo en las cactaceas sélo se encuentra en etapas tempranas del desarrollo
de la semilla; posteriormente es digerido por el embrién mientras se incrementa el
tamafio del hipocétilo (Flores y Englemman, 1976); el embrién ocupa la mayor parte
de la semilla y emerge como consecuencia del crecimiento del hipocétilo y no de la
division celular del embrion. EI proceso de germinacion micropilar observada en la
progenie vivipara de S. thurberi también ha sido mencionado en semillas ortodoxas

de S. griseus (Gonzalez-Cruz, 2006).

La actividad meristematica de la raiz primaria en las semillas ortodoxas de S. thurberi
inicia un tiempo después de la germinacion o emergencia de la radicula y le sigue un
periodo de tres-cinco ciclos de division celular programada antes de desarrollar
raices laterales (Dubrovsky, 1997; Dubrovsky y GoOmez-Lomeli, 2003). Esta
caracteristica del meristemo apical, su actividad posterior a la germinacion, se
mantiene en las plantulas viviparas de los mangles criptoviviparos obligados, ya que
el crecimiento de la radicula y el desarrollo de la raiz usualmente tienen lugar

después de la dispersion.

La dehiscencia de los frutos en las poblaciones locales de S. thurberi inicié a
principios de julio (antes del periodo lluvioso), lo cual concuerda, en general, con el
tiempo de 40 dias que requiere la maduracion de frutos en poblaciones del Desierto
Sonorense (Fleming, 2006). La germinacidn vivipara no mostré correlacion positiva
con la dehiscencia de los frutos, como podria suponerse al entrar la semilla en

contacto con el oxigeno, el agua y la luz, requeridos para la germinacion. Al



contrario, la proporcion de frutos con semillas germinadas fue 3.5 veces mayor en los
frutos cosechados antes de la dehiscencia, lo cual podria estar relacionado con una
demora de la maduracion por baja concentracion o inhibicidon del acido abscisico.
Existen varios trabajos (Jia et al.,, 2011 y mencionados) donde se informa que la
maduracion de frutos no climatéricos esta regulada positivamente por el ABA.
Consecuentemente, la enzima NCED (9-cis-epoxycarotenoide dioxigenasa), una
enzima clave en la biosintesis del ABA, esta implicada en la maduracion de frutos de
Persea americana Mill., Citrus x sinensis (L.) Osbeck (pro. sp.), Vitis vinifera L.,
Prunus persica (L.) Batsch y Solanum lycopersicum L. Algunas sustancias exdégenas
como el fluridone son utilizadas para inhibir la biosintesis del ABA mediante el
bloqueo de carotenoides precursores (Mei et al., 2009); otras interfieren con la
enzima NCED, tales como el naproxen (Wan y Li, 2006), la abamina (Han et al.,

2004) y el NDGA (&cido nordihidroguaiarético) (Mei et al., 2009).

Las plantulas viviparas de S. thurberi son muy pequefias (1.75 + 0.056 mm) y en su
mayoria no se han liberado completamente de la testa, por ello es probable que la
germinacion vivipara inicie desde una semana antes de la dehiscencia del fruto (ca.
35 dias después de la antesis), cuando las semillas aun no estdn completamente
maduras. Sin embargo, no existe informacion sobre la dindmica del desarrollo de las
semillas de S. thurberi. En este aspecto, ademas de conocer la evolucidn del peso y
contenido de agua de la semilla durante el desarrollo, seria util correlacionar esa
informacién con la incidencia de viviparidad y la respuesta germinativa. Asi mismo,

las caracteristicas morfo-anatomicas de semillas en desarrollo, poco estudiadas en



cactaceas y aun desconocidas en Stenocereus, podrian ayudar a comprender la

relacion (causa o efecto) entre la testa y la germinacién prematura de la semilla.

Esta investigacidén reconoce que la germinacion vivipara no compromete la viabilidad
del embridn, ya que la progenie puede crecer y completar su desarrollo en
condiciones de laboratorio. La progenie vivipara de S. thurberi consta de plantulas de
desarrollo incipiente comparado con el de plantulas viviparas de Epiphyllum
phyllantus, las cuales crecen hasta 3 cm de largo y estan completamente formadas
con radicula, hojas cotiledonares, hipocétilo y tejido fotosintético (Cota-Sanchez y
Abreu, 2007). También se ha observado mayor desarrollo en plantulas de otros
cactos viviparos, como el hibrido Epiphyllum x Fern la Borde, Lepismium ianthothele
(Monv.) Barthlott, Lepismium monacanthum (Griseb.) Barthlott, Ripsalis micrantha
(Kunth) DC forma micrantha, Ferocactus herrerae J. G. Ortega, entre otros (Cota-

Sanchez, 2004; Cota-Sanchez et al., 2007).

5.2. Incidencia de viviparidad

Hace falta un criterio cuantitativo para definir cuando una planta que tiene viviparidad
facultativa puede considerarse vivipara, lo cual ayudaria a comprender sus
correlaciones con factores ecoldgicos. Las proporciones de plantas con viviparidad
en S. thurberi son semejantes entre zonas ecologicas (88 a 96%) si se toma el
umbral SGP > 1 (una semillas germinada por planta) como criterio para separarlas de
plantas sin viviparidad. Sin embargo, hay otros indicadores como el porcentaje total
de frutos viviparos, que permiten detectar diferencias entre las poblaciones, en

concordancia con las diferencias climéticas y edaficas de los sitios bajo estudio.
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Un criterio mas estricto basado en el nimero de semillas germinadas por planta y por

fruto (SGPF > 0.3) separ6 a plantas viviparas con resultados mas interpretables

desde el punto de vista ecoldgico: el matorral espinoso tiene mayor incidencia de
viviparidad (50% de plantas) comparada con las dunas (8.0%) y la selva baja (30%).
Esta interpretacion es semejante a la proporcion de frutos viviparos de cada zona,
donde los tamafios de muestra son mas grandes y confiables. La incidencia en frutos
(19.5%) en el matorral de Tosalibampo, es casi el doble en comparacion con las
dunas costeras (10.8%) y la selva baja caducifolia (10.7%), pero es semejante entre
estas Ultimas. El dato del matorral concuerda con Cota-Sanchez et al. (2007) quienes
estiman una incidencia de 22% para otras zonas de vegetacion semejante (no
inundables) del norte de Sinaloa. Se asemejan, en general, con los porcentajes de
20.2 vs 14.3 y 7.9 registrados previamente en las mismas zonas ecoldgicas por

Pérez-Gonzalez (2009).

En esta investigacion se analizaron 74 plantas de S. thurberi y las dos con mayor
incidencia tuvieron un promedio de siete y 33 semillas germinadas por fruto; de
estas, los frutos con mayor incidencia tuvieron 193 (13%) y 352 (24%) semillas
germinadas. Fuera de estos casos extraordinarios, los porcentajes de viviparidad en
frutos son usualmente muy bajos, en promedio <1% de las semillas. EI nimero de
plantulas viviparas que podria liberar una planta es minimo comparado con la
produccion total de semillas y, por lo tanto, la germinacion vivipara como tal,
contribuye poco en la reproduccién de esta cactacea. La escasa viviparidad de esta

especie contrasta con la de otra cactacea (Epiphyllum phyllanthus) en la cual se ha



encontrado una alta proporcién (97-99%) de semillas germinadas por fruto (Cota-

Sanchez y Abreu, 2007).

Las frecuencias de germinacién vivipara en S. thurberi difieren del patron general de
distribucion de angiospermas viviparas, asociado con ambientes humedos tropicales
y medios salinos costeros (Joshi, 1933; Farnsworth, 2000; Tweddle et al., 2003). La
distribucion también difiere de otros cactos (Stenocereus alamosensis y Ferocactus
herrerae), que han mostrado mayor viviparidad en ambientes salinos de humedales

costeros (Aragon-Gastélum, 2009; Pérez-Gonzalez, 2009).

Aungue no se tienen suficientes datos para correlacionarse estadisticamente con las
variables climaticas. Esta investigacién encuentra coincidencias entre la incidencia
de viviparidad con el comportamiento de las temperaturas mensuales. S. thurberi
comienza a florecer en abril y alcanza la maxima floracion el 16-30 de junio, mientras
gue la maduracion de los frutos inicia en junio y alcanza el maximo entre el 30 de
julio y el 10 de agosto (Figura 5 A). El periodo de reproduccién traslapa con un
periodo extremadamente seco y calido, en el cual las temperaturas maximas diarias
rebasan frecuentemente los 40°C. Con excepcion de la poblacion de dunas, los
frutos tempranos (que maduraron antes del inicio de las lluvias), mostraron mayor
viviparidad que los tardios (Figura 5 B), lo cual concuerda con temperaturas maximas
diarias altas en junio (t maxd > 40°C). Los datos historicos de 30 afios (SMN, 2012)
suman para este mes un promedio de 21 dias cont maxd > 40°C en selva baja, 7
dias en matorral y 0.7 dias en dunas costeras. Este nivel térmico se mantiene 13

dias mas en matorral y siete dias mas en selva baja durante los meses de julio-



agosto. Por lo tanto, una hipotesis probable para explicar estas coincidencias es que

la viviparidad en S. thurberi es inducida por estrés térmico.

El umbral de 40°C es un indicador que permite resaltar las diferencias de estrés por
sobrecalentamiento entre zonas. De acuerdo con Zinn et al. (2010), la reproduccién
puede ser sensible a temperaturas menores o mayores, en funcion del genotipo; los
efectos son variados y complejos porque las temperaturas interactian con otros
factores extrinsecos (fotoperiodo, estrés hidrico y nutrimental, etc.), e intrinsecos
(hormonas, proteinas, osmolitos), de manera que la respuesta final es especifica

para una combinacién de sefales ambientales, biofisicas y hormonales.

Las respuestas al estrés por calor son variadas, entre ellas la germinacion precoz.
Durante el periodo reproductivo es comdn que las temperaturas altas apresuren la
floracion, ocasionen aborto de flores, aceleren la maduracion de frutos, causen
malformaciones y reduzcan el peso y vigor de las semillas (Hampton et al., 2013).
Durante el llenado del grano, una etapa critica del desarrollo de la semilla, las
temperaturas altas reducen la latencia e incrementan la germinacion (Baskin y
Baskin, 1998; Gutterman, 2000; Egli et al., 2005). Las temperaturas supra-0ptimas en
esta etapa, han correlacionado positivamente con la germinacion precoz en
cultivares de trigo Triticum aestivum L. (Barnard y Smith, 2009) y explican mas del
70% de la varianza en la germinacion pre-cosecha de la cebada Hordeum vulgare L.

(Rodriguez etal., 2001).

Varias fitohormonas estan vinculadas con la sefalizacion de calor en diferentes

especies vegetales, entre ellas el 4cido abscisico (ABA), el acido salicilico (SA) y el



etileno (Kotak et al., 2007). Estas hormonas, particularmente el ABA vy el etileno, se
han vinculado también con la germinacién vivipara (Fountain y Outred, 1990). Estas
pueden controlar la movilidad del agua mas que afectar directamente el crecimiento.
El etileno es un poderoso antagonista del ABA, capaz de inducir germinacion precoz
in vitro o in vivo a concentraciones de 0.5 a 1000 ppm (Fountain y Outred, 1990;

Finch-Savage y Leubner-Metzger, 2006; Matilla y Matilla-Vazquez, 2008).

Se ha sugerido que la viviparidad puede ser mas frecuente en la periferia del habitat
de una especie (Batygina, 2000), es decir, en condiciones sub o supraéptimas dentro
de su area de distribucion. S. thurberi se distribuye en la region centro-sur del estado
de Arizona (EE.UU.), todo el estado de Sonora, la mitad sur de la peninsula de Baja
California y escasamente se extiende en los estados de Chihuahua y Sinaloa. El
desierto se considera un habitat marginal para esta especie, mientras que en el
matorral costero del sureste de Sonora, en la reserva conocida como EIl Pitayal, se
ha identificado uno de los bosques naturales de mayor densidad (Yetman, 2005). En
Sinaloa representaria el limite meridional del area de distribucion de S. thurberi y a la
vez el limite supradptimo de algunos factores ecolégicos que estarian contribuyendo

en la incidencia de viviparidad de la cactacea.

5.3. Germinacion

El comportamiento de las semillas ortodoxas de S. thurberi coincide, en general, con
lo que han informado otros estudios. La germinacién en presencia de luz varia desde
65% (McDonough, 1964; Yang et al., 2003) hasta 97% (McDonough, 1964; Nolasco
et al., 1997; Sanchez-Soto et al., 2010), dependiendo de las temperaturas. En pre-

siembra, las temperaturas extremas de 60°C por 11 dias no afectan



significativamente la germinacién (Sanchez-Soto et al., 2010), pero las temperaturas
de germinaciéon a 40°C la reducen a 23% (McDonough, 1964). Se puede generalizar
gue la germinacion de S. thurberi ocurre entre los 15 y 40°C (McDonough, 1964), con
valores maximos de germinacion entre los 25-35°C, como es el caso del presente

informe, donde las semillas ortodoxas germinaron 92.5% a temperatura de 25°C.

Existe poca informacion del comportamiento de las semillas en plantas viviparas
facultativas, solo se respalda que tienen alta capacidad de germinacion. Las semillas
de Inga saltensis Burkart (Fabaceae), una especie sudamericana (de Bolivia y
Argentina), germina 90% dentro de los frutos y 95% en las semillas remanentes
(semillas que no germinaron dentro del fruto) (Lépez-Spahr et al.,, 2011). Otra
leguminosa sudamericana, Inga vera Willd. subesp. affinis (DC.) T.D. Penn., germina
95% en semilla recién cosechada y pierde la viabilidad totalmente después de un
mes, cuando la humedad de las semillas se reduce a 35% (Faria, 2006). Las semillas
con antecedentes de viviparidad en Echinocactus platyacanthus Link & Otto,
germinan 42-72% vy los ortodoxos 14-51% (Aragén-Gastélum, 2011), pero la
superioridad de la germinacion de las semillas de plantas viviparas no es consistente
de una localidad a otra y no se sabe si difieren en la velocidad de germinacion. En S.
thurberi (este informe), las semillas frescas de plantas viviparas germinaron mas que
las semillas ortodoxas (97% vs 92.5%), pero la diferencia mas notable no fueron los

porcentajes sino los tiempos de germinacion.

El tiempo medio de germinacion (TMG) es el tiempo transcurrido desde la siembra
hasta el 50% de la germinacion total. Comparativamente, la germinacion de semillas

ortodoxas y semillas con antecedente de viviparidad en S. thurberi, las semillas con
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antecedentes de viviparidad requieren menos tiempo (cerca de la mitad) del que
requieren aquellas para iniciar la germinacién (30 vs 50 horas) o para alcanzar el
50% de la germinacién final (48 vs 95 horas). Por lo tanto, la germinacién es mas
rapida en las semillas que provienen de plantas viviparas y esta caracteristica puede
incrementar la probabilidad de un rapido establecimiento de plantulas en medios con

precipitaciéon intermitente (Dubrovsky, 1996, 1998; Yang et al., 2003).

Las semillas de S. thurberi, igual que las de otros cactos columnarios, maduran y son
liberadas del fruto desde principios del verano, antes de iniciar la estacién lluviosa
(Dubrovsky, 1996; Pimienta-Barrios y Nobel, 1998; Flores y Briones, 2001). En este
contexto, la progenie vivipara y las semillas hermanas no germinadas dentro de los
frutos, tendrian la oportunidad de germinar y crecer desde el principio de la estacién
y acumular recursos que aseguren la supervivencia durante la estacion seca. Esta
ventaja podria explicar por qué diferentes regiones secas del mundo mantienen una
cierta proporcion de especies con semillas recalcitrantes o intolerantes a la
desecacion, que tienen la cualidad de germinar inmediatamente después de ser

liberadas (Pritchard et al., 2004).

Otra ventaja probable de las semillas remanentes de frutos que han presentado
viviparidad es que tienen mayor germinacién bajo déficit hidrico que las semillas
ortodoxas. Sin embargo, esta caracteristica solo se ha demostrado en Echinocactus
platyacanthus, que muestra una germinacion cuatro veces mayor en comparacion
con las semillas sin afectacién de viviparidad (47% vs 12%), bajo un potencial

osmoético de -0.4 MPa (Aragon-Gastélum, 2011).



La germinacion de semillas después de seis meses de almacenamiento demuestra
que las semillas de padres con antecedente de viviparidad pueden tolerar el
almacenamiento. De esta manera, las semillas de cactaceas con afectacion de
viviparidad poseen dos atributos que usualmente son excluyentes en taxones
recalcitrantes y viviparas obligadas, como son la germinacion inmediata después de
la dispersién y alta tolerancia del embrion a la desecacion de tejidos. Un grupo de 28
especies (20 de Amaranthaceae) caracterizadas por tener germinacion rapida (< 24
horas), comparten estos dos atributos y otras semejanzas con las semillas de
Cactaceae (Parsons, 2012). Unas cinco especies tienen semillas dimérficas, latentes
y no-latentes de germinacién rapida. En su mayoria, las especies carecen de
endospermo, tienen testas delgadas y se distribuyen en ambientes aridos, salinos e
inundables, ahi aprovechan rapidamente las condiciones favorables para la
germinacion. Curiosamente, una de las especies, Sarcobatus vermiculatus (Hook.)
Torr. [Sarcobataceae, orden Caryophyllales], es evidentemente vivipara pero no se
habia clasificado como tal. Muchas semillas (24%) tienen la radicula expuesta (la
testa no es continua alrededor del embrién) y puede formar una plantula en una hora
(Eddleman, 1979); el resto de las semillas requieren un proceso de posmaduracion

de uno-dos meses para germinar.

De momento no se tiene informacion para explicar por qué las semillas sin
antecedente de \viviparidad disminuyeron su germinaciéon a 20% después de
almacenarse por seis meses. Sin embargo, este comportamiento no esta
generalizado en las semillas ortodoxas de S. thurberi, ya que otros autores han

registrado 66% de germinacién en semillas de uno-dos meses (Yang et al., 2003) y



85-93% en semillas de cinco meses (Sanchez-Soto et al., 2010). No obstante, los
tiempos medios de germinacion en las semillas ortodoxas (cuatro — seis dias) son

comparables con los informes previos.

Las semillas de S. thurberi ameritan mayor investigacién porque tienen amplia
variacién en sus caracteristicas morfo-fisiologicas, posiblemente asociada con otros
factores, independientemente de la condicion vivipara/ no vivipara. Por ejemplo, no
se sabe qué implicaciones tendria el tiempo en el cual ocurre la maduracion y
liberacion de las semillas. Usualmente, las semillas de S. thurberi son fotoblasticas,
pero esto no se ha probado en viviparos. Ademas, las temperaturas altas en la etapa
de llenado del grano generalmente estan asociadas con el requerimiento de

temperaturas altas en la germinacion (Baskin y Baskin, 1998; Gutterman, 2000).

Es necesario comprender las relaciones entre las temperaturas de maduracion y el
comportamiento de la semilla, en especial, de las especies viviparas facultativas, ya
gue no se han estudiado estas correlaciones. La respuesta a este factor ayudarian a
dilucidar como influye la temperatura en la germinacion dentro de los frutos, ya que
esta varia con la posicién en la planta madre y con la orientacién de los frutos en el

vastago (Roach y Wulff, 1987; Gutterman, 2000).

5.4. Supervivencia

Los estadios iniciales de desarrollo son los mas vulnerables del ciclo de vida de las
plantas, mayormente en ecosistemas secos. Esta vulnerabilidad, se debe a que

tienen mayor riesgo de muerte por alta incidencia de radiacion solar, temperaturas

_73_



extremas (altas o bajas) letales, déficit hidrico y depredacién. Por lo tanto, la
germinacion e incorporacién de nuevos individuos de cactaceas es recurrente en
micro-sitios protegidos debajo del dosel vegetal de arbustos, en cavidades rocosas,
piedras y otros objetos sobresalientes del terreno que pueden proyectar sombra,
acumular recursos o brindar refugio contra los depredadores (Garcia-Moya y McKell,
1970; Reyes-Olivas et al., 2002; Godinez-Alvarez et al., 2003; Munguia-Rosas y

Sosa, 2008; Peters et al., 2008; Miquelajauregui y Valverde, 2010).

Los experimentos de supervivencia son una herramienta valiosa para conocer el
tiempo de muerte de las plantulas y los factores que contribuyen en la mortalidad.
Los tiempos de supervivencia de la progenie vivipara en S. thurberi constatan que no
difieren entre los micro-sitios del matorral espinoso. El comportamiento de S. thurberi
es semejante al de Epiphyllum phyllanthus, un cacto epifito en el cual la progenie
vivipara sobrevive igual en diferentes sustratos y condiciones ambientales (Cota-

Sanchez y Abreu, 2007).

Las semillas ortodoxas de E. phyllanthus germinan bien a 25°C y alcanzan el 50%
de la germinacion en 2.1 dias (Simao et al., 2007), lo cual puede apoyar un rapido
desarrollo y establecimiento de las plantulas. Sin embargo, la velocidad de
germinacion es restringida por condiciones subodptimas de luz y temperatura. Por lo
tanto, el gran desarrollo de la radicula y los cotiledones en la progenie vivipara de E.
phyllanthus supone mayores oportunidades de establecimiento, independientemente
de las condiciones cambiantes de humedad, luz y temperatura que caracterizan su

habitat natural (Cota-Sanchez y Abreu, 2007).



A diferencia de E. phyllanthus, la progenie vivipara de S. thurberi estd poco
desarrollada, carece de tejido fotosintético y no ha brotado la radicula; sin embargo,
las plantulas son completamente funcionales y crecen normalmente después del
trasplante. En el laboratorio sobrevivieron 43% (435 plantulas) al término de 50 dias
cuando fueron trasplantadas al campo, mientras que las plantulas de E. phyllanthus
sobrevivieron 55% (16 plantulas) después de una semana (Cota-Sanchez y Abreu,
2007). Ademas, las semillas recuperadas de progenitores viviparos, puestas a
germinar en el laboratorio, produjeron plantulas que tienen mayor capacidad de
supervivencia que las plantulas de progenitores ortodoxos. Esta cualidad, que no se
habia vinculado previamente con viviparidad en angiospermas (particularmente en
cactaceas), representa otra ventaja para la supervivencia e incorporacion de

progenies de plantas viviparas facultativas.

La evidencia general en angiospermas, apoya una germinacion mas rapida de las
semillas pequefias, independientemente de las diferencias especfficas y filogenéticas
(Norden et al., 2009). En cactaceas se ha informado que las semillas grandes
germinan mas rapido y desarrollan plantulas de mayor tamafio y mayor supervivencia
(Bowers y Pierson, 2001; Loza-Cornejo et al.,, 2008). Las semillas grandes de
Stenocereus beneckei, germinan 84% y las mas pequefias germinan 11%, pero este
patron varia de acuerdo con la edad de las semillas (Ayala-Cordero et al., 2004). En
contraste, las semillas con antecedente de viviparidad en Stenocereus alamosensis,
producen semillas mas pequefias que germinan mas rapido que las ortodoxas de
mayor tamafo (Reyes-Olivas, observacion personal). Por lo tanto, hay variacion en

las respuestas de las semillas, asociadas o no con su tamafio, por lo cual se requiere



mayor investigacion para comprender su papel y en qué circunstancias esta variacion

puede apoyar la demografia vegetal.

Los resultados de esta investigacién demuestran que la viviparidad en frutos de S.
thurberi estd asociada con algunas ventajas de las semillas remanentes. LoOs
progenitores viviparos de S. thurberi, por lo general, producen plantulas mas grandes
gue los ortodoxos, lo cual estd ligado también con semillas mas grandes y mas
rapidas para germinar. Las plantulas tienen asi mayor tiempo (y velocidad) de
crecimiento, y acumulan mas reservas en comparacion con las semillas sin
viviparidad. Sin embargo, hay alguna variacion en morfometria de semillas de las
plantas viviparas que no fue evaluada en esta investigacion y que debe ser

caracterizada para precisar en qué medida estos atributos estdn asociados con

viviparidad.

La capacidad de establecimiento de las plantulas viviparas de cactaceas aun esta
por investigarse en muchas (60) especies que exhiben viviparidad. Ademas, los
frutos de cactaceas son parte esencial de la dieta de aves, insectos y murciélagos
(Wolf y Martinez del Rio, 2003) y las plantulas viviparas podrian ser consumidas
antes de su dispersién. Por lo tanto, se requiere hacer un seguimiento de la progenie
vivipara desde la abscision de los frutos hasta el establecimiento para dimensionar la

importancia del viviparismo.

Cota-Sanchez y Abreu (2007) sugieren que la viviparidad esta asociada con
termorregulacion, cuidado materno, nodricismo coespecifico y rapido establecimiento

de plantulas. En esta investigacion no se evalud la supervivencia de progenie



vivipara de S. thurberi en dosel coespecifico, es probable que la mortalidad sea
independiente como lo fueron en los micro-sitios bajo el dosel de Olneya, piedras y
espacio abierto. Estas plantulas tienen requerimientos ecoldgicos semejantes a los
de las plantulas de semillas ortodoxas, pero se adaptan facilmente a las condiciones
ambientales por su rapido crecimiento y almacenamiento de agua, ademas
desarrollan sus tejidos fotosintéticos mas rapido, mientras aprovechan las

condiciones micro-ambientales que ofrecen las nodrizas.



6. CONCLUSIONES

6.1. Morfologiay desarrollo de plantulas viviparas

Las plantulas emergidas de los frutos pre y pos dehiscentes tienen primordios poco
desarrollados. Las plantulas viviparas de Stenocereus thurberi tienen germinacion
micropilar, también dorsal, apical y lateral. Las plantulas viviparas son funcionales de
rapido desarrollo e inician a crecer en los primeros tres dias después del trasplante
en laboratorio, y después de 45 dias del trasplante, las plantulas presentaron:

radicula, hipocétilo, cotiledones y epicotilo.

6.2. Viviparidad

El criterio de dos semillas germinadas por cada diez frutos (SGPF = 0.2), para
evaluar la incidencia de viviparidad y su relacion con las zonas ecoldgicas, asi como
los porcentajes de frutos con viviparidad, fueron las variables que resultaron positivos
e informaron que las zonas ecoldgicas estan relacionadas con la incidencia de

germinacion vivipara en frutos de S. thurberi.

La produccién de semillas viviparas se presenté antes del inicio de las lluvias y a
temperaturas de 40 °C en la selva baja y el matorral. Ademas se encontré que la

viviparidad se presenta con mayor proporcion en frutos predehiscentes.

6.3. Germinacioén

La germinacion de semillas de Stenocereus thurberi muestran variacion entre
semillas con tres semanas de cosechadas como en semillas que permanecieron

almacenadas durante seis meses.



Las semillas procedentes de padres con antecedente de viviparidad son mas aptas
para germinar y no perdieron viabilidad, mientras que las semillas de padres sin
antecedente de viviparidad disminuyeron su porcentaje de geminacion hasta 80%,
después de un periodo de almacenamiento de seis meses. Esta claro que las
semillas con antecedentes de viviparidad presentan ventajas en la germinacion sobre
las semillas sin antecedentes de viviparidad. Este proceso, en condiciones naturales,
puede favorecer el rapido establecimiento de plantulas de S. thurberi en los desiertos

costeros.

6.4. Supervivencia

Las plantulas viviparas en el matorral de Tosalibampo no tienen preferencia a ningun
micro-sitio definido para su establecimiento. Por otro lado, las plantulas procedentes
de semillas con antecedentes de viviparidad fueron los que sobrevivieron mas tiempo
bajo dosel de Fouquieria macdogallii y Stenocereus thurberi, mientras que las
plantulas sin antecedentes de viviparidad poseen menor tolerancia al estrés por
calor, sequia y frio. Las plantulas procedentes de semillas con antecedente de
viviparidad tienen buena capacidad para el establecimiento, inmediatamente después
de las primeras lluvias de verano, en dunas costeras de Sinaloa y posiblemente para

otras regiones similares.
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