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[RESUMEN:

Antecedentes y Objetivos: La germinacion precoz (vivipara) de semillas en frutos de Stenocereus thurbe-
ri se ha correlacionado con mayor velocidad de germinacion de las semillas remanentes. Esta investigacion
compara la germinacion de cinco poblaciones de Sinaloa, México, para determinar: 1) si existe un patron
asociado con la germinacion precoz de las semillas y 2) cuanto contribuye el fendémeno viviparo a la ger-
minacion, dada la variacion entre frutos, individuos y poblaciones de esta especie.

Métodos: Se reviso el nivel de viviparidad de 194 plantas y se separaron las semillas en cuatro probables
fuentes de varianza: poblaciones, categorias reproductivas (VV: viviparas y NV: no viviparas), plantas
dentro de categorias y frutos dentro de plantas. Las respuestas de germinacion final (PGF), tiempo medio
(TMG), velocidad (VG) y sincronia de germinacion (SG) se evaluaron en bloques al azar con tres repeti-
ciones, en unidades experimentales de 25 semillas. Los datos se analizaron con ANOVA’s jerarquicos bajo
un modelo lineal mixto.

Resultados clave: Las categorias reproductivas explicaron 5-11% de la varianza y mostraron diferencias sig-
nificativas a favor de las viviparas, con PGF de 35 vs 19% y 91 vs 72%, VG de 1.5 vs 0.5y 7.9 vs 5.4 semillas/
dia,y SGde 0.3 vs 0.1, 0.7 vs 0.5 y 0.8 vs 0.6. Las poblaciones de Buenavista y Tosalibampo tuvieron mayor
porcentaje, velocidad y sincronia de germinacion (prueba t de Student, P<0.05) que las otras poblaciones.
Conclusiones: Existe un patron de germinacion asociado con viviparidad en S. thurberi. La varianza asocia-
da con esta condicion depende del ambiente de maduracion y germinacion de las semillas. Los fenotipos vi-
viparos germinaron con mayor vigor que los no viviparos, mostrando potencial para apoyar la incorporacion
de individuos y el crecimiento de la poblacion en condiciones de estrés hidrico y salino.

Palabras clave: andlisis anidado, efectos maternos, germinacion precoz, gradiente climatico.

ABSTRACT:

Background and Aims: Precocious (viviparous) seed germination in fruits of Stenocereus thurberi has
been correlated with higher germination rate of the remaining seeds. This study compares the germination
of five populations from Sinaloa, Mexico, to determine: 1) whether there is a pattern associated with preco-
cious seed germination and, 2) how much the viviparous phenomenon accounts for germination compared
to variation between fruits, individuals and populations of the cactus.

Methods: The incidence of vivipary was recorded in 194 plants, and seeds were separated into four pu-
tative sources of variance: populations, reproductive categories (VV: viviparous, NV: non-viviparous),
individuals within categories and fruits within individuals. The seed germination response in percentage
(PGF), mean time (TMGQG), rate (VG), and synchrony of germination (SG) was evaluated under a randomi-
zed complete blocks scheme with three replicates, in experimental units of 25 seeds. Data were analyzed
with hierarchical ANOVAs for a linear mixed model.

Key results: Reproductive categories accounted for 5-11% of variance and showed significant differences
in favor of viviparous phenotypes, with PGF of 35 vs 19% and 91 vs 72%, VG of 1.5 vs 0.5 and 7.9 vs 5.4
seeds/day, and SG 0of 0.3 vs 0.1, 0.7 vs 0.5 and 0.8 vs 0.6. Buenavista and Tosalibampo populations showed
higher percentage, rate and synchrony of germination than the other populations (P<0.05, Student t-test).
Conclusions: There is a seed germination pattern associated to vivipary in S. thurberi. The variance ac-
counted by this condition depends on the environment in which seed maturation and germination occur.
The seeds from viviparous phenotypes showed higher germination vigor than seeds from non-viviparous
plants, revealing potential for seedling recruitment and population growth under drought and salinity stress.
Key words: climatic gradient, maternal effect, nested analysis, precocious germination.
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INTRODUCCION

La latencia es una adaptacion que impide la germinacion
en condiciones ambientales favorables, contribuyendo
asi a la dispersion de las semillas y el establecimien-
to de las plantulas lejos de los progenitores (Hilhorst,
2011). En contraste, la germinaciéon precoz (vivipara)
implica que la semilla carece de latencia, ya que el em-
brién crece sin interrupcion y emerge a través de la testa
antes de la abscision del fruto; esta situacion limitaria la
dispersion y favoreceria el nodricismo coespecifico, una
forma de protecciéon materna de las plantulas después
de su liberacion (Elmqvist y Cox, 1996; Cota-Sanchez
y Abreu, 2007).

Stenocereus thurberi (Engelm.) Buxb., una cacta-
cea del Desierto Sonorense con distribucion marginal en
los matorrales costeros y bosques secos de Sinaloa, Méxi-
co, tiene semillas bifuncionales. Una pequefia proporcion,
usualmente menor de 10% de las 1500-1900 semillas de
cada fruto, germina precozmente sin perforar el pericarpio
(son criptoviviparas). Las semillas restantes permanecen
intactas y germinan después de que son liberadas. Esta
caracteristica se ha documentado en mas de 50 especies
de cactos, pero no se ha estudiado suficientemente su im-
portancia en la germinacion e incorporaciéon de nuevos
individuos (Cota-Sanchez y Abreu, 2007; Cota-Sanchez
et al., 2007; Cota-Sanchez et al., 2011; Pérez-Gonzalez et
al., 2015).

La “pitaya dulce”, como se conoce localmente a S.
thurberi, es una de las cactaceas en las cuales se ha es-
tudiado repetidamente la germinacion, mostrando cierta
variacion en los resultados experimentales (McDonough,
1964; Dubrovsky, 1996; Nolasco et al., 1997; Yang et al.,
2003; Sanchez-Soto et al., 2010; Pérez-Gonzalez et al.,
2015). Los porcentajes varian entre 66 y 97%, y los t,
(tiempos medios de germinacion) entre dos y seis dias, a
una temperatura de 25-30 °C y fotoperiodo de 12 h con
luz fluorescente. Numerosos factores podrian contribuir
en esta variacion, probablemente el ambiente local y la
edad de la planta madre, el tiempo de colecta, o el tiempo
de almacenamiento previo a los experimentos; un factor

adicional seria el nivel de viviparidad, advertido por Co-
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ta-Sanchez et al. (2007) en las poblaciones del norte de
Sinaloa, México.

El ambiente de la planta madre, junto con el ge-
notipo o conjunto de genes heredados, son los factores
mas importantes que controlan la variacion en la ger-
minacion de la progenie (Baskin y Baskin, 2014). Los
efectos ambientales directos y maternos durante el
desarrollo de las semillas se han documentado en un
gran numero de angiospermas (Fenner y Thompson,
2005). La contribuciéon materna es por transferencia
de organelos celulares y tejidos como el endospermo
y la testa de la semilla (Baskin y Baskin, 2014). La
temperatura, uno de los factores maternos mas estu-
diados, es percibida directamente por el cigoto o a tra-
vés de la planta madre; en este Gltimo caso, las sefiales
térmicas son “memorizadas” en la fase vegetativa o
reproductiva, y luego transmitidas a la progenie du-
rante la maduracion de las semillas (Penfield y Mac-
Gregor, 2016).

En S. thurberi, las semillas recuperadas de frutos
con viviparidad han mostrado mayor rapidez de germi-
nacioén y establecimiento; sin embargo, existe amplia
variacion en la respuesta, posiblemente asociada con
factores ecologicos diferentes de los que causan preco-
cidad en la germinacion (Pérez-Gonzalez et al., 2015).
Se desconoce si la rapidez de germinacion es recurrente
en otras poblaciones y qué factores pueden contribuir en
su prediccion.

El objetivo de esta investigacion es comparar la
germinacion entre y dentro de varias poblaciones de S.
thurberi con diferentes niveles de viviparidad para deter-
minar: 1) si existe un patrén de germinacion asociado con
la germinacion precoz de las semillas y 2) en qué propor-
cion contribuye el fenémeno viviparo a la germinacion
de las semillas remanentes, comparada con la variacion a
nivel de las poblaciones, plantas y frutos de la cactacea.
La hipotesis es que la viviparidad confiere ventajas a la
progenie de S. thurberi, otorgandole capacidades dife-
rentes en germinacion y supervivencia, las cuales pueden
manifestarse en condiciones ambientales que ain no se

han precisado.



Acta BotanicaMexicana 123: 51-66 Abril 2018

MATERIALES Y METODOS

Colecta de semillas

Se seleccionaron y etiquetaron 194 plantas de cinco po-
blaciones de S. thurberi en el norte de Sinaloa (Fig. 1),
distribuidas perpendicularmente a la costa en un gra-
diente climatico de 213 km: 1) Plan de Guadalupe (PG),
municipio Ahome (25°41'06"N, 109°50'19"0), precipi-
tacion media anual (PMA) de 313 mm, con matorral de
dunas costeras; 2) Tosalibampo (TB), municipio Ahome
(25°59'24.84"N, 109°7'00"0O), PMA de 395 mm, con ma-
torral espinoso; 3) Buenavista (BV), municipio El Fuerte
(24°52'32"N, 107°39'17"0), PMA de 462 mm, con ma-
torral espinoso; 4) San Felipe (SF), municipio El Fuer-
te (26°31'30.14"N, 108°27'16.13"0), PMA de 623 mm,
con bosque caducifolio; 5) Las Cruces (LC), municipio
Choix (26°14'00"N, 108°50'0.25"0), PMA de 825 mm,
con bosque caducifolio. De mayo a septiembre de 2014
se colocaron registradores de precipitacion y temperatura
WatchDog 1000 Series (Spectrum Technologies, Aurora,
EUA) en las cinco localidades, programados para alma-
cenar datos cada hora.

Los frutos se colectaron mensualmente en cada po-
blacion y se revisaron en el laboratorio para buscar evi-
dencias de viviparidad. Las plantas se clasificaron en dos
grupos, viviparas (VV) y no viviparas (NV), en funcion
del hallazgo de embriones y plantulas parcial o totalmente
visibles a través de la testa. Las semillas intactas, recupe-
radas de ambas categorias de plantas, se lavaron y conser-
varon embolsadas con sus datos de identidad (poblacion,
planta y fruto), hasta que fueron requeridas en el experi-

mento de germinacion.

Experimento de germinacion

Para analizar los componentes de varianza se habilitaron
como tratamientos experimentales seis individuos de dos
categorias reproductivas (VV y NV) de cada poblacion;
los de la categoria VV fueron muy heterogéneos en vi-
viparidad, con 3-100% de frutos viviparos y éstos con
1-231 semillas germinadas precozmente. Los individuos

se distribuyeron en bloques al azar con tres repeticiones

(frutos), en bandejas cristalinas VisualPack de 25 x 19 x
9 cm, en arena fina (350 g/caja) tamizada con una malla
de 1 mm. Las semillas se sembraron después de dos se-
manas de cosechadas, 25 por cada unidad experimental, y
se regaron cada 3-4 dias a saturacion (~30% de humedad).
Las condiciones del laboratorio se mantuvieron a
temperatura de 2543 °C y fotoperiodos de 12 h con lam-
paras fluorescentes de 22 W, controlados por un tempo-
rizador. La germinacion se registré diariamente hasta
que se estabilizo en un término de 10 dias. Las variables
de respuesta fueron: 1) porcentaje final de germinacion
(PGF); 2) tiempo medio de germinacion (TMG), dias
transcurridos entre la siembra y 50% de la germinacion
registrada al final del experimento (Ellis y Roberts, 1980);
3) velocidad de germinacion (VG) o nimero de semillas
germinadas por dia (Maguire, 1962); 4) sincronia de ger-
minacion (SG), de acuerdo con Ranal et al. (2009):

k

SG — ZFI C”li,z
C.

Sni,2

2

a dos de las semillas germinadas el i-ésimo dia, y CZm.2

son las combinaciones dos a dos para el total de semillas

Donde C.,es el nimero de combinaciones dos

germinadas al final del experimento. Estas variables son
indicadoras de la energia o vigor de las semillas para ger-
minar, por lo que serdn consideradas con mejores indica-
dores o “mayor vigor” aquellas que poseen mayor PGF,
VG y PGF, y menor TMG.

Analisis de datos
Los valores de las variables, excepto la SG, se transfor-
maron para cumplir con el requisito de normalidad. El

PGF se corrigi6 con raiz cuadrada y arcoseno:

0.5
PGF’ = arcsen (P GF )
100

La VG y el TMG se corrigieron con la técnica de

Box-Cox:

_ (VGO.75 -1)

Ve 0.75
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Figura 1: Localizacion de las poblaciones de estudio (@) y ciudades mas proximas (o) en el norte de Sinaloa, México. PG. Plan de Guadalupe,
Ahome; TB. Tosalibampo, Ahome; BV. Buenavista, El Fuerte; SF. San Felipe, El Fuerte; LC. Las Cruces, Choix.
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Los componentes de varianza se determinaron con
un ANOVA jerarquico de tres niveles, en el cual se decla-
raron fijos los efectos de poblaciones y categorias repro-
ductivas, y aleatorios los efectos de individuos. El térmi-
no de error (residual) del modelo describe la variabilidad
entre los frutos de cada planta.

Las diferencias entre poblaciones y entre catego-
rias reproductivas se juzgaron mediante contrastes de
medias de minimos cuadrados a 5% de error tipo I, con
pruebas t de Student. En ambos analisis, las plantas se
consideraron anidadas dentro de tipos reproductivos y és-
tos dentro de poblaciones. Los datos se analizaron con los
procedimientos VARCOMP (método REML) y MIXED
del programa estadistico SAS (SAS, 2016).

Las condiciones térmicas de las poblaciones se
compararon graficamente por los grados dia (Arnold,
1960) acumulados semanalmente durante el periodo de
fructificacion, donde:

GD = (Tmin + Tmax) -15
2

Debido al desconocimiento de la temperatura base

para el crecimiento y maduracion de la semilla, se utilizo

la temperatura de 15 °C como indicador para calcular los

GD, considerada critica para la germinacion de S. thurbe-
ri (McDonough, 1964).

RESULTADOS

Se registro viviparidad en 51.5% de las plantas (n=194) y
en 24.6% de los frutos (n=994). La incidencia mas baja se
registro en Las Cruces con 12.9% de frutos viviparos, y la
mas alta en Plan de Guadalupe con 35.7%. Tosalibampo,
Buenavista y San Felipe tuvieron porcentajes cercanos al
promedio con 20.3-20.8%. Dentro de los frutos vivipa-
ros fue comun encontrar una a cinco y excepcionalmente
hasta un maximo de 231 semillas germinadas (Cuadro 1).
Los frutos colectados maduros, con espinas caedizas al
contacto con la pértiga, mostraron viviparidad indepen-
dientemente del color de la pulpa (Figs. 2A-E).

La precipitacion registrada durante el periodo fue
de 356 mm en Plan de Guadalupe, 403 mm en Tosali-
bampo, 503 mm en Buenavista, 855 mm en San Felipe y
810 mm en Las Cruces. Las temperaturas medias diarias
oscilaron entre 27 y 34 °C, muy semejantes entre po-
blaciones, en contraste con las temperaturas maximas,
que alcanzaron mas de 40 °C durante 15 dias en Plan
de Guadalupe, 75-90 dias en Tosalibampo y Buenavis-
ta, y 45 dias en San Felipe y Las Cruces. Consecuente-
mente, las curvas de calor (Fig. 3) mostraron diferentes
patrones durante el periodo reproductivo de 2014, con

valores mas bajos en Plan de Guadalupe, intermedios en

Cuadro 1: Plantas y frutos de Stenocereus thurberi (Engelm.) Buxb. en Sinaloa, México, clasificados en dos categorias reproductivas (VV:

viviparos, NV: no-viviparos). Cerca de la mitad de los individuos reproductivos (51.5%, n=194) tuvieron viviparidad. Los frutos de esta categoria

variaron de 13% en Las Cruces hasta 40% en Plan de Guadalupe, generalmente con 1-5 y hasta un maximo de 231 semillas germinadas precozmente

por fruto.

Poblacion Plantas VV/ Plantas NV Plantas VV (%) Frutos VV/ Frutos NV Frutos VV (%) Semillas precoces
Plan de Guadalupe 37/27 57.8 112/202 35.7 492
Tosalibampo 25/20 55.5 52/198 20.8 90
Las Cruces 8/23 25.8 12/81 12.9 19
San Felipe 11/4 73.3 25/95 20.8 43
Buenavista 19/20 48.7 44/173 20.3 89
Total 100/94 51.5 245/749 24.6 733
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Figura 2: Germinacion vivipara en la pitaya dulce, Stenocereus thurberi (Engelm.) Buxb. A. colecta de frutos en San Felipe, El Fuerte, Sinaloa;

B. fruto sin espinas, como se observa en estado maduro; C-E. frutos de pulpa roja y blanca seccionados, con numerosas semillas germinadas

precozmente. Escala en B-E: 2 cm.

San Felipe y Las Cruces y mas altos en Tosalibampo y
Buenavista.

Las diferencias entre categorias reproductivas y
poblaciones contribuyeron de manera significativa en la
varianza de las cuatro variables (Prueba F, P<0.03; Cua-
dro 2); las diferencias entre plantas dentro de categorias
contribuyeron en la varianza del tiempo medio (P<0.001)
y la velocidad de germinacion (P=0.044).

Las semillas tuvieron respuestas de germinacion
diferentes entre categorias reproductivas en cuatro de
las cinco poblaciones (P<0.05, prueba t-Student), con
margenes de diferencia variables. En Plan de Guada-
lupe, las semillas del grupo VV germinaron 78% mas
que las NV (34.5 vs 19.4%, P<0.01), y en San Felipe
26% mas que las NV (91.4 vs 72.3, P<0.01; Fig. 4A).
El tiempo medio de germinacion fue aproximadamente
27% (1.6 dias) menor en el grupo VV de Plan de Gua-
dalupe (5.9 vs 7.5, P<0.01) y 18% (0.44 dias) menor en

Buenavista (2.2 vs 2.6, P<0.05) (Fig. 4B). La velocidad
de germinacion fue tres veces mayor en las viviparas
de Plan de Guadalupe (1.5 vs 0.5, P<0.01) y 46% ma-
yor en San Felipe (7.9 vs 5.4, P<0.01; Fig. 4C). Las
semillas del grupo VV germinaron con mayor sincro-
nia que las NV, con margenes de 300% en la poblacion
Plan de Guadalupe (0.28 vs 0.09, P<0.01), 28% en Las
Cruces (0.68 vs 0.53, P<0.05) y 36% en Buenavista
(0.76 vs 0.56, P<0.01; Fig. 4D).

La poblacion Plan de Guadalupe tuvo los valores
mas bajos de germinacion (20.5%), velocidad (0.8+1.2
semillas/dia) y sincronia (0.19+0.03), y también el TMG
mas alto (6.7+1.03 dias) que las demas poblaciones (Cua-
dro 3). Los valores mas altos se registraron en Buenavista
y Tosalibampo, con PGF de 99.1+10.4 y 99.2+12.2%, VG
de 10.5£1.3 y 8.3+1.3 semillas/dia, y SG de 0.66+0.04 y
0.86+0.05; el TMG mas bajo se presentd en Buenavista
con 2.4+1.03 dias.
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Figura 3: Distribucién de unidades calor por semana en las poblaciones de colecta de las semillas usadas en los experimentos. PG. Plan de
Guadalupe, TB. Tosalibampo, BV. Buenavista, SF. San Felipe, LC. Las Cruces. Los datos comprenden el periodo reproductivo del 8 de mayo al 13

de agosto de 2014. La temperatura base para el calculo fue 15 °C.

EBVV ENV

100 -
80 A

PGF (%)
[*)
[=}

40 1
20 1
0.

VG (semillas/dia)

S N A &N
1

ok
ok
PG LC SF BV TB
12 1
sk
o
PG LC SF BV TB

TMG (dias)

1,0

0,8
© 0,6
7]

0,4

0,2

0,0

Figura 4: Medias de minimos cuadrados (+1 error estandar) de las categorias reproductivas de Stenocereus thurberi (Engelm.) Buxb. (VV: viviparas,
NV: no-viviparas), para cuatro variables de germinacion: A. PGF: porcentaje de germinacion final; B. TMG: tiempo medio de germinacion; C. VG:
velocidad de germinacion; D. SG: sincronia de germinacion. Se observan diferencias en las poblaciones Plan de Guadalupe (PG), San Felipe (SF),
Buenavista (BV) y Las Cruces (LC), pero no en Tosalibampo (TB). Las diferencias son significativas con * P<0.05 y ** P<0.01 (prueba t-Student

de una celda).
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Cuadro 2: Resultado de ANOVA jerarquico de respuestas de germinacion de la pitaya Stenocereus thurberi (Engelm.) Buxb. Categorias (P)

son categorias reproductivas anidadas en poblaciones. Plantas (C*P) son plantas anidadas en categorias y poblaciones. P>F es la probabilidad

de obtener una F mayor que la calculada; la contribucion en la varianza es significativa si P<0.05. Las poblaciones y categorias reproductivas

contribuyeron significativamente en las cuatro variables; las plantas contribuyeron en la varianza del tiempo medio de germinacién y en la

velocidad de germinacion.

Fuente de Variacion

Grados de libertad Cuadrados Medios F-Fisher P>F

Porcentaje de germinacion

Poblaciones 4 9698.63 11222 <0.0001
Categorias (P) 5 461.85 5.34 0.0028
Plantas (C*P) 20 86.42 0.69 0.8244
Error 60 126.06

Tiempo medio de germinacion

Poblaciones 4 1.320 92.69  <0.0001
Categorias (P) 5 0.045 3.16 0.0290
Plantas (C*P) 20 0.014 2.88 0.0008
Error 60 0.005

Velocidad de germinacion

Poblaciones 4 106.599 103.70  <0.0001
Categorias (P) 5 3.529 343 0.0212
Plantas (C*P) 20 1.028 1.78 0.0444
Error 60 0.577

Sincronia de germinacion

Poblaciones 4 1.004 45.82  <0.0001
Categorias (P) 5 0.102 4.66 0.0055
Plantas (C*P) 20 0.022 0.94 0.5383
Error 60 0.023

Los contrastes de medias de minimos cuadrados con
las variables PGF, TMG y VG separaron las poblaciones
en tres grupos (t de Student, P<0.05; Cuadro 3). Buena-
vista y Tosalibampo germinaron 99.1 y 99.2%, Las Cruces
y San Felipe 84.6 y 85.6%, y Plan de Guadalupe 20.5%.
El TMG fue de 2.4 dias en Buenavista, 3.0-3.2 dias en el
grupo Tosalibampo-Las Cruces-San Felipe (TB-LC-SF), y
6.7 dias en Plan de Guadalupe. La VG separ6 los mismos
grupos, con 10.5 semillas/dia en Buenavista, 6.5-8.3 en el
grupo SF-LC-TB y 0.8 en Plan de Guadalupe. La sincronia

de germinacion (SG) separ6 las poblaciones en cuatro gru-

pos: Tosalibampo 0.86, Las Cruces-Buenavista 0.61-0.66,
San Felipe 0.43 y Plan de Guadalupe 0.19.

Las diferencias entre poblaciones contribuyeron
a la varianza de la germinacion con 63-86% (Prueba F,
P<0.0001), los tipos reproductivos 4.8-11%, las plantas
dentro de categorias 0-3.8% y los frutos 5.4-26% (Fig.
5). La sincronia (SG) y el porcentaje final de germinacion
(PGF) no mostraron variabilidad significativa entre plan-
tas, pero tuvieron mayor variacion entre frutos (26 y 17%)
y entre categorias reproductivas (11 y 6.3%); estas varia-

bles también mostraron mayor variacion entre poblacio-
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Cuadro 3: Medias de minimos cuadrados (1 error estandar) de las poblaciones. Valores con la misma letra en una columna no difieren
significativamente con P>0.05, prueba t-Student. El porcentaje final (PGF), el tiempo medio (TMQG) y la velocidad de germinacion (VG) separan
las poblaciones en tres grupos; la sincronia de germinacion (SG) las separa en cuatro grupos.

Poblacion PGF (%) TMG (dias) VG (semillas/dia) SG
Buenavista 99.1£104 ¢ 2.4+1.03 a 10.5£1.3 d 0.66+0.04 ¢
Las Cruces 84.6+10.1 b  3.0+1.03 b 7.2£1.2 be 0.61+0.03 ¢
Plan de Guadalupe 20.5+10.1 a  6.7£1.03 ¢ 0.84¢1.2 a 0.19+0.03 a
San Felipe 85.6+£10.4 b 32+1.03 b 6.5£t1.3 b 0.43+0.04 b
Tosalibampo 99.2+12.2 ¢ 3.0£1.04 b 83+1.3 ¢ 0.86+0.05 d
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Figura 5: Componentes de varianza de la germinacion en Stenocereus thurberi (Engelm.) Buxb. Las diferencias entre poblaciones contribuyeron
con 63-86% de la varianza (Prueba F, P<0.0001) y las categorias reproductivas 4.8-11% (P<0.001). Las plantas explicaron 0-3.8% y los frutos 5.4-
26%, significativas para el TMG y la VG (P<0.04). PGF: porcentaje de germinacion final, TMG: tiempo medio de germinacion, VG: velocidad de
germinacion, SG: sincronia de germinacion.

nes, en comparacion con la velocidad y el tiempo medio etc.) puede afectar la dispersion de las semillas, el des-
de germinacion (63 'y 77% vs 84 'y 86%). empeflo de las plantulas, la competencia, la depredacion,

y otras interacciones que determinan la supervivencia y
DiscusioN distribucion de una especie en mayor o menor amplitud
La variacion de la germinacion a diferentes tiempos y  de condiciones ambientales (Violle et al., 2009; Ortmans

niveles de organizacion (frutos, individuos, poblaciones, et al., 2016). La germinacion vivipara en cactaceas, asi



como la variacion concomitante de las semillas rema-
nentes, pueden contribuir en la supervivencia de estados
juveniles, considerados los mas importantes en el creci-
miento de la poblacién (Valiente-Banuet y Godinez-Al-
varez, 2002).

Mas de 60 especies tienen viviparidad facultativa,
pero s6lo se ha documentado germinacion diferencial
asociada con viviparidad en Stenocereus thurberi (Pérez-
Gonzalez et al., 2015) y Echinocactus platyacanthus Link
& Otto (Aragon-Gastélum et al., 2017). La hipdtesis de
esta investigacion, de que la viviparidad confiere ventajas
de germinacion y supervivencia a la progenie de semillas
de S. thurberi, es apoyada por los datos de las poblaciones
de Sinaloa. Se concuerda con Pérez-Gonzalez et al. (2015)
que las semillas de fenotipos viviparos germinan con ma-
yor rapidez. Ademas, tienen en general mayor vigor que
los no viviparos, dado que requieren menor tiempo para
germinar y tienen mayor sincronia de germinacion. Este
patron es consistente también en otra cactacea arbores-
cente de Oaxaca, México, Cephalocereus apicicephalium
E.Y. Dawson (Barcenas-Argiiello et al., 2013), donde se
documentd circunstancialmente el fenémeno. Las semi-
llas de la cactacea, extraidas de frutos que contenian algu-
nas con la radicula expuesta, iniciaron a germinar al dia
siguiente de la siembra, a una velocidad de 5-24 semillas
por dia. De hecho, C. apicicephalium supera en rapidez a
la mayoria de las cactaceas columnares, cuya germinacion
inicia a los 2-6 dias después de la siembra (Loza-Cornejo
et al., 2003; Ayala-Cordero et al., 2004; Loza-Cornejo et
al., 2008; Sanchez-Soto et al., 2010).

Otras evidencias que muestran germinacion di-
ferencial asociada con viviparidad provienen de una
revision de Parsons (2012) y Parsons et al. (2014). Los
autores citados identificaron 51 especies de ocho fa-
milias botanicas que germinan muy rapido (<24 h), la
mayoria de Amaranthaceae (28) y Cactaceae (7), prin-
cipalmente de ambientes secos y algunas de habitat hi-
medos o inundables. En las cactaceas se menciona a C.
apicicephalium (= Cephalocereus nizandensis (Bravo
y T. MacDoug.) Buxb. = Cephalocereus totolapensis
(Bravo y T. MacDoug.) Buxb. (ITIS, 2017)), Cephalo-
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cereus columna-trajani (Karw.) K. Schum. (= Cepha-
locereus hoppenstedtii (Roezl ex Riimpler) K. Schum.
(ITIS, 2017)), Ferocactus histrix (DC.) G.E. Linds.,
Hylocereus undatus (Haw.) Britton y Rose y Stenoce-
reus pruinosus (Otto ex Pfeiff.) Buxb. Con excepcion
de la primera especie, no se tienen registros de vivipa-
ridad en estas cactaceas, pero la probabilidad de que
tengan es alta, de acuerdo con los resultados de esta
investigacion.

Las especies de germinacion muy rapida presentan
embriones muy desarrollados, algunos expuestos, con teji-
do fotosintético (Liu et al., 2013), entre otras caracteristicas
compartidas con las cactaceas criptoviviparas. La inclusion
de las cactéceas en este grupo se habia anticipado por Par-
sons (2012) considerando otras semejanzas con las semillas
de la subfamilia Salsoloideac (Amaranthaceae), como son:
semillas pequefias (1-2 mm), sin endospermo, con embrio-
nes curvos o en espiral, sin latencia en un gran nimero de
especies. Ademas de su rapidez para germinar, debe subra-
yarse que los embriones-plantulas de Salsoloideae pueden
permanecer viables, quiescentes en un ambiente seco. Se-
gun Liu et al. (2013), esta es la mejor estrategia adaptativa
para estas especies de ambientes desérticos.

La tolerancia a desecacion fue demostrada también
en los embriones de fenotipos viviparos de S. thurberi, ca-
paces de germinar después de almacenar las semillas por
seis meses (Pérez-Gonzalez et al., 2015). Asimismo, las
semillas de progenitores viviparos de la cactacea epifita
Epiphyllum phyllanthus (L.) Haw. se mantienen viables
después de 12 meses (Simao et al., 2010), y las plantulas
viviparas recuperadas de sus frutos sobreviven indepen-
dientemente del sustrato y de las condiciones ambientales
(Cota-Sanchez y Abreu, 2007). Esto tltimo es comparable
también con la “germinacion” de los embriones-plantulas
criptoviviparas de Salsoloideae, relativamente indepen-
dientes de la temperatura (Liu et al., 2013). Por lo tanto,
estd indicado esclarecer cuales son los factores genéticos
y fisiologicos que intervienen en el control de este raro
modo de reproduccion (Cota-Sanchez y Abreu, 2007).

Las plantulas viviparas de S. thurberi tienen ca-

pacidad para sobrevivir de una estacion lluviosa a otra y



Acta BotanicaMexicana 123: 51-66 Abril 2018

establecerse, lo mismo que las plantulas germinadas en
el laboratorio a partir de semillas remanentes de frutos
con viviparidad; estas ultimas sobreviven mayor tiempo
en comparacion con las plantulas de progenitores no vivi-
paros (Pérez-Gonzalez, sin publicar). Sus implicaciones
demograficas son claramente positivas; sin embargo, hay
vacios de informacion sobre el transito de las plantulas y
semillas de los frutos al suelo, hipotéticamente limitado
por depredadores antes y después de la absicion (Orte-
ga-Baes et al., 2010). Esta informacion es fundamental
para evaluar la contribucion de la germinacion precoz y
de las semillas remanentes en la dindmica poblacional de
la cactacea. La variabilidad de la germinacion asociada
a las categorias reproductivas (5-11%) es relativamente
baja en S. thurberi, comparada con 63-86% explicado por
las diferencias entre las poblaciones. Sus efectos demo-
graficos pueden ser significativos en las poblaciones de
Plan de Guadalupe, Buenavista y San Felipe, donde los
fenotipos de germinacion precoz mostraron mayor vigor
que los no precoces. En este aspecto, es importante notar
que la reproduccion natural de la pitaya es por via sexual
y difiere considerablemente entre zonas ecologicas, de tal
modo que las poblaciones de montafia (Las Cruces) y de
valle (Buenavista) producen 24 y 41% de los frutos que
producen las poblaciones de la costa (Plan de Guadalupe).
La menor capacidad reproductiva de esas poblaciones se
explica porque tienen menor nimero de tallos por planta,
40 y 55% de los que tiene la ultima, pero también su-
pone procesos mds intensos de competencia, depredacion
y aborto que causan el abatimiento de las estructuras re-
productivas (Salomoén-Montijo et al., 2016). Cabe resaltar
que la poblacion costera de Plan de Guadalupe presentd
35.7% de frutos con germinacion precoz, lo que supon-
dria un mayor impacto en la incorporacion de nuevos
individuos, comparado con 20.8% registrado en Tosali-
bampo y San Felipe, 20.3% en Buenavista, y 12.9% en la
poblacion de montaifia de Las Cruces.

Cota-Sanchez et al. (2011) sugieren que la germi-
nacion vivipara esta asociada con nodricismo coespeci-
fico y proteccion materna. Las plantulas de S. thurberi,

como las de la mayoria de las cactaceas, son altamente

vulnerables a la radiacion solar y a las altas temperatu-
ras del suelo (Valiente-Banuet y Godinez-Alvarez, 2002).
En medios secos o desérticos la radiacion suele alcanzar
1683-2200 mmol m? s y la temperatura hasta 70 °C (No-
lasco et al., 1997; Nobel, 2002), de ahi la importancia fun-
damental del dosel de plantas nodriza y objetos que dan
sombra para asegurar la germinacion y el establecimiento.
Un cambio de sombreo de 97 a 87% reduce la germina-
cion de S. thurberi 30% y la nulifica bajo radiacion directa
(Nolasco et al., 1997). El nodricismo vegetal se ha docu-
mentado en S. thurberi por varios autores (Parker, 1987,
1989; Arriaga et al., 1993; Reyes-Olivas et al., 2002), tan-
to en matorrales interiores y costeros, como en bosque
caducifolio. La superioridad de los fenotipos viviparos y
sus semillas es previsible porque dan lugar a plantulas de
mayor tamafo y tienen mayor vigor para desarrollarse y
establecerse. Sin embargo, aunque hay evidencia de no-
dricismo coespecifico en cactos (Zepeda et al., 2017), fal-
tan datos de campo sobre su contribucion en la incorpora-
cion de fenotipos criptoviviparos; esta es una evaluacion
necesaria debido a la dispersion limitada que implica la
germinacion precoz (Cota-Sanchez et al., 2007).

La ventaja esencial, ecoldgica, que tiene la germi-
nacion rapida es que el establecimiento depende del apro-
vechamiento rapido de condiciones favorables efimeras
(Grime et al., 1981). La rapidez de captacion de agua es
critica en medios secos porque los periodos de lluvia son
de corta duracion y las capas superiores del suelo tienen
alta evaporacion (Bregman y Graven, 1997). Ademas, un
reducido ntimero de semillas alcanza un sitio seguro para
la germinacion, debido a las altas tasas de depredacion por
aves, roedores y hormigas (Valiente-Banuet et al., 2002).
Las pocas plantulas que emergen sufren episodios de alta
mortalidad en el periodo de estiaje, cuando las tempera-
turas son extremas y tienen mayor riesgo de depredacion.
En consecuencia, otra ventaja de la germinacion y creci-
miento rapidos es el aprovechamiento mas eficaz de la
estacion de crecimiento y la posibilidad de transitar en
menor tiempo a estados de desarrollo menos vulnerables.

Las diferencias de germinacion entre las poblacio-

nes de S. thurberi contribuyeron con 63-86% de la varian-



za, semejante a la que se ha registrado en angiospermas
no viviparas (Markham, 2002; Narbona et al., 2006; Men-
des-Rodrigues et al., 2010). Estos porcentajes son cinco a
ocho veces mayores que las diferencias entre categorias
reproductivas y 16-22 veces mayores que las diferencias
entre individuos. Una parte de esa varianza puede estar
relacionada con la diferenciacion genética que han sufti-
do las poblaciones de pitaya en el sur de Sonora y Baja
California, donde interactian con diversos polinizadores
de menor movilidad que los murcié¢lagos (Hamrick et
al., 2002; Bustamante et al., 2016). Otra parte, quiza de
mayor cuantia, estaria determinada por efectos materno-
ambientales, donde la precipitacion y la temperatura pa-
recen tener un papel importante. En 2014, las poblacio-
nes de pitaya recibieron precipitaciones comparables a la
normal de 40 afios (SMN, 2010), excepto que San Felipe
recibiéo 230 mm mas que aquella. Las trayectorias de las
curvas de calor difieren y forman tres patrones: 1) Plan de
Guadalupe tiene niveles de calor bajos en mayo y junio y
mas altos en julio; 2) San Felipe y Las Cruces tienen ma-
yor calor en la primera mitad de junio y menor en fechas
posteriores, comparadas con las demas poblaciones; 3)
Tosalibampo y Buenavista reciben ligeramente més calor
que las otras poblaciones en la segunda mitad de junio y
en julio. Los altos porcentajes de germinacion, velocidad
y sincronia de las semillas de pitaya en las poblaciones
de Tosalibampo y Buenavista concuerdan con la tenden-
cia general observada en otras angiospermas (Fenner y
Thompson, 2005; Penfield y MacGregor, 2016), de mayor
capacidad germinativa, asociada con ambientes maternos
mas calidos y secos. La poblacion de Plan de Guadalupe,
aunque parece concordar en lo general con esta premisa,
tuvo indicadores de germinacion menos vigorosos, debi-
do probablemente a las temperaturas mas frescas y a la
salinidad del suelo costero.

La variabilidad entre individuos de S. thurberi ani-
dados en categorias reproductivas y poblaciones sugiere
una influencia significativa del genotipo de los indivi-
duos, particularmente en la velocidad y el tiempo medio
de germinacion. En cambio, la variacion intra-planta pue-

de estar asociada con efectos maternos. Este tipo de varia-
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cion esta bien documentada en unas 200 especies “hete-
romorficas”, llamadas asi por tener semillas morfoldgica
y funcionalmente diferenciadas dentro de un mismo in-
dividuo (Imbert, 2002). Algunas especies de este grupo
pertenecen a la subfamilia Salsoloideae (Amaranthaceae)
y tienen formas criptoviviparas (“semejantes a criptovi-
viparas”, segun Liu et al., 2013). La heterogeneidad fi-
sioldgica sin diferenciacion morfologica de las semillas,
llamada “heteromorfismo encriptado”, se supone que es
muy comun en angiospermas, pero hay pocos estudios y
no se habia documentado previamente en cactaceas. Con
fines de comparacion, se citan datos del peso de semillas
de Pachycereus schottii (Engelm.) D.R. Hunt (Holland et
al., 2009) que muestran 21-23% de la varianza por dife-
rencias individuales, mientras que las diferencias entre y
dentro de frutos contribuyen con 76-77%. En S. thurbe-
ri las diferencias entre individuos explicaron 0-3.8%, y
a nivel sub-individual 5.6-26%, lo que da proporciones
comparables con las de P. schottii (ca. 1:6), también muy
comunes en angiospermas (Herrera, 2009). Es posible
que las diferencias intra-planta, seis veces mayores que
las diferencias genéticas entre individuos de S. thurberi,
se deban a efectos maternos ligados con la variacion de
recursos y la competencia entre tallos y frutos.

Por lo visto, la diferenciacion de la germinacion en-
tre fenotipos viviparos y no viviparos de S. thurberi puede
variar entre afios, entre poblaciones y entre tratamientos
experimentales. Los TMG de 2.2-5.9 dias en la categoria
VVy2.6-7.6 en la categoria NV concuerdan en general con
los dos y cuatro dias registrados en una poblacion de Tosa-
libampo por Pérez-Gonzalez et al. (2015). Los tiempos son
menores en los fenotipos viviparos, pero sélo alcanzaron
significancia estadistica en las poblaciones de Plan de Gua-
dalupe (5.9 vs 7.6) y Buenavista (2.2 vs 2.7). La ventaja
de germinacion de los fenotipos viviparos estd claramente
asociada con estrés ambiental, y puede haber mas de un
factor involucrado. En la poblacion de Plan de Guadalupe
el factor mas probable es la salinidad, y quiza los efectos
osmoticos en la germinacion sean mas severos que los i6-
nicos, como sucede en Hylocereus undatus (Ortiz et al.,

2014). Sin embargo, su ventaja para germinar en ambiente
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salino no afecta su respuesta en suelos no salinos, donde
germina igual que los fenotipos no viviparos. Asimismo, en
Echinocactus platyacanthus, el estrés hidrico inducido con
PEG 6000 revel6 diferencias entre fenotipos que no eran
visibles con Y =0 (Aragon-Gastélum et al., 2017).

La variacion en las respuestas de las semillas de
diferentes sitios de procedencia confirma también la nece-
sidad ya sefialada por otros autores (p. €j. Narbona et al.,
2006), de analizar datos de varias poblaciones y afios para
entender la germinacion de una especie. Las ventajas de
la viviparidad y sus correlaciones ecoldgicas se aprecia-
ran con mas claridad al explorar diversas poblaciones y
ambientes, y probar diversas variables en los experimen-

tos de germinacion.

CONCLUSIONES

El vigor germinativo de las semillas asociado con la vivi-
paridad y confirmado en Stenocereus thurberi se presenta
en numerosas especies de diferentes familias de habitats
muy cambiantes; en cacticeas existen evidencias crecien-
tes de este fendmeno. La ventaja esencial de esta carac-
teristica es el aprovechamiento rapido de condiciones fa-
vorables de corta duracion que permiten a las plantulas
alcanzar estados de desarrollo menos vulnerables en me-
nor tiempo. El vigor de las semillas se incrementa hacia
el extremo mas seco y calido del gradiente climatico; sin
embargo, la diferenciacion de los fenotipos esta asociada
a condiciones de estrés como la salinidad y el déficit hi-
drico durante la germinacion. Debido a su potencial para
apoyar la supervivencia de estados juveniles y contribuir
en la dinamica poblacional, es necesario ampliar las in-
vestigaciones para resolver interrogantes sobre la genera-
lidad del fenomeno y su valor adaptativo, asi como eluci-
dar los factores genéticos y fisioldgicos que controlan este

raro tipo de reproduccion.
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