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Resumen. Se estudio la produccion de estructuras reproductivas y la fenologia reproductiva de cinco espe-
cies de compuestas de una comunidad xerofita del centro de México: Eupatortum petiolare, Tagetes lunulata,
Senecio praecox, Dahlia coccinea y Verbesina virgata. En las tres tltimas se estudio también la variacion de estos
rasgos entre sitios con condiciones luminicas contrastantes. La produccion de estucturas reproductivas fue
mayor en el sitio abierto en D. coccinea, en el sombreado en S. praecox y no difirid entre sitios en V. virgata.
La fenologia reproductiva de V. virgata v D. coccinea fue distinta entre sitios, pero no la de S, fraecox. Las
especies que florecieron en secas tuvieron un periodo reproductive mas corto (E. petiolare: 2.8 meses; S, poae-
cox: 2.0 meses) que las que lo hicieron en lluvias o a finales de éstas (D. cocainea: 11.0 meses; T. lunulata: 8.5
meses: V. wirgata: 8.5 meses), el cual fue ocasionado por la gran duracion de los frutos maduros en estas
especies.

Palabras Clave: Compositae, fenologia reproductiva, floracion. fructificacion, sombra, Pedregal de San An-
gel, México.

Abstract. We studied the production of reproductive structures and the reproductive phenology of five Com-
positae species in a xeric community in Central Mexico: Eupatortum petiolare, Tagetes lunulata, Senecio praecox,
Dahlia cocainea, and Verbesina virgata. The last three species were studied in two sites with contrasting light
conditions. The number of reproductive structures produced by D. coccinea was higher in the open site than
in the shaded one. In contrast, S. praecox had a higher production in the shaded site, but V. virgata showed
no differences. The reproductive phenology of V. vigata and D. coccinea was different between sites, but it
was not happen in § praecox. The species that flowered during the dry season had a shorter reproductive
period (E. petrolare: 2.8 mo; S. praecox: 2.0 mo) than those that flowered during the rainy season or during
the late rainy season (D. coccinea: 11.0 mo; T lunulata: 8.5 mo: V. virgata: 8.5 mo), which was caused by the
high duration of the mature fruit stage in these species. .

Key words: Compositae, reproductive phenology, flowering, fruiting, shade, Pedregal de San Angel, México.

n diversos trabajos se ha sugerido que la fenolo-

E gia reproductiva de una poblacion de plantas de-
pende de ciertos factores proximales, tales como la
disponibilidad de luz (Widén, 1991a), la temperatu-
ra (Vasek y Sauer, 1971; Smith-Ramirez y Armesto,
1994) y la humedad y precipitaciéon (Vasek y Sauer,
1971; Monasterio y Sarmiento, 1976; Opler et al., 1976;
Alvim y Alvim, 1978; Smith-Ramirez y Armesto, 1994),
asi como de diversos factores evolutivos que han mol-
deado dicha caracteristica, tales como los polinizadores
(Rathcke y Lacey, 1985) y la accion de los herbivo-

ros (Crawley, 1983). Esto ha waido como consecuencia
que la fenologia reproductiva de una planta tenga
ciertas restricciones asociadas con su historia filoge-
nética (Kochmer v Handel, 1986) v con su forma de
vida (Smith-Ramirez y Armesto, 1994; Martinez, 1997).

Por owra parte, la produccion de estructuras repro-
ductivas de las plantas depende directamente de la
disponibilidad de recursos tales como la luz y los
nutrientes del suelo (Daubenmire, 1992; Grime, 1992;
Prins ef al., 1990). Al parecer, cuando la disponibili-
dad de luz es baja, la aborcién de semillas aumenta
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cobertura de arboles menos de 15%, por lo cual tie-
nen un aspecto abierto (Cano-Santana, 1994).

Sistema de estudio. Para este estudio se seleccionaron
cinco especies de plantas de la Familia Compositae
que presentan una alta dominancia en la comunidad
vegetal en términos de productividad primaria neta
aérea (PPNA) v fitomasa aérea (Cano-Santana, 1994;
Cano-Santana, datos no publ.), v una fenologia repro-
ductiva diferencial (Meave et al., 1994; Cano-Sania-
na v Castillo, datos no publ,).

La Familia Compositae es la mas importante en la
Reserva por su aporte en nimero de especies (20%;
/aliente-Banuet v De Luna, 1990) v a la pPNA del
ecosistema (poco mas del 32.6%; Cano-Santana, 1994).
Las caracteristicas morfologicas v ecologicas de las
cinco especies seleccionadas se resumen en el cua-
dro 1.

Meétodos

La fenologia reproductiva y el niimero de estructu-
ras reproductivas se registraron semanalmente durante
un ciclo reproductivo de cada especie, abarcando el
periodo entre enero de 1996 a junio de 1997, de
acuerdo a las fechas senaladas en el cuadro 1. Aun-
que las observaciones de desarrollo de las estructu-
ras reproductivas se hicieron desde la aparicion de
los primeros botones, los computos de las estructu-
ras reproductivas en cada etapa de desarrollo se ini-
ciaban de 0 a 6 semanas después de este evento,
dependiendo de la especie. Las etapas de desarrollo
reconocidas en este estudio fueron: botones, flores
y frutos, dentro de las cuales se reconocieron los
estadios joven y maduro. Cuando los frutos llegaron
a su madurez, la fenologia reproductiva se regisuréd
quincenalmente. Las etapas reproductivas se diferen-
ciaron a partir de los siguientes eventos: a] aparicion
de las estructuras reproductivas (botén joven); 4] aper-
tura del capitulo (botén maduro); ¢] desarrollo de
flores liguladas, o la presencia de una coloracion
blanca en la parte superior de los botones en el caso
de E. petiolare (flor joven); d] aparicion de la prime-
ra flor abierta, con estructuras reproductivas desarro-
lladas y tuncionales en el capitulo (flor madura); ¢]
desaparicion de flores funcionales (generalmente
acompanada por el inicio de la absicién de las ligulas;
fruto joven); /] absicion total de las ligulas y presen-
cia de capitulos secos (fruto maduro) y g] dispersion
del altimo aquenio. En el caso de S. praecox, solo se
consideraron cinco estadios, ya que se excluyé la di-
vision de botones jovenes y maduros, debido a que
no se observaron grandes diferencias morfolégicas
durante el desarrollo de los mismos.

El conteo de capitulos se realizé en individios sanos
y en edad reproductiva de cada especie de estudio.
Los individuos de T. lunwlata fueron marcados soélo
en sitios abiertos, en tanto que los de E. petiolare fue-
ron marcados s6lo en sitios sombreados, ya que es-
tas <los especies s6lo se distribuyen en estos tipos de
sitio. Los individuos de S. praecox, D. coccinea 'y V. vir-
gata fueron marcados en ambos tipos de ambientes.
El nimero de plantas marcadas varié en funcién de
su forma de crecimiento v tamano. Se marcaron 20
individuos de E. petiolare, 30 de T. lunulata, 40 indivi-
duos de D. coccinea en sitios abiertos y 40 en sitios
sombreados y 20 individuos de V. virgata y S. praecox
en sitios abiertos v 20 en sitios sombreados. Los in-
dividuos de cada especie fueron seleccionados den-
tro de cada tipo de sitio, mediante la ubicacién del
individuo mds cercano a un punto seleccionado al azar
en un cuadrante de 30 X 50 m. En el caso de E. pe-
tiolare, S. praecox y V. virgata, el conteo de capitulos
se llevo a cabo en 2 ramas seleccionadas al azar por
individuo marcado. En tanto que en T. lunulatay D.
coceinea, el conteo de capitulos se efectud sobre todo
el individuo.

Para determinar si existian diferencias significati-
vas en la produccion de estructuras reproductivas de
S. praecox, D. coccinea v V. virgata bajo las distintas
condiciones luminicas, se aplico una prueba de Ude
Mann-Whitey para muestras grandes y con correc-
cion por ligaduras (“correction for ties”), comparando
los datos de las semanas con mayor producciéon de
estructuras (Daniel, 1978, pp. 85-86; Zar, 1984).

Resultados

Las especies que florecen en secas (E. petiolare v S.
fraecox) presentaron periodos reproductivos cortos (2.8
y 2.0 meses, respectivamente), en tanto que las espe-
cies que florecen en lluvias o a finales de éstas (D.
coccinea, T. lunulata y V. virgata) presentaron perio-
dos reproductivos largos (11.0, 8.5 y 8.5 meses en
promedio, respectivamente; cuadro 2). El fruto ma-
duro casi siempre fue el estadio de mayor duracion
en las especies que florecieron en lluvias o a finales
de éstas. En V. virgata esta etapa durd 22 semanas (s0lo
superado por la duracion de los botones jévenes en
el sitio abierto: 23 semanas), en 1. funulata 29 sema-
nas, y en D. coccinea 35 a 38 semanas. En las dos es-
pecies que tlorecen en secas la duracion del fruto
maduro fue relativamente corta (8 semanas en am-
bas especies). Otra etapa que tuvo una alta duracion
fueron los botones jévenes de E. petiolare (13 sema-
nas), D. coccinea (13 a 16 semanas) y V. vogata (17 a
23 semanas). Los botones jovenes de estas especies
estan presentes incluso cuando la etapa de flor ma-
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El periodo de mayor floracion ocurrié enwe el 7 el
14 de marzo. Los frutos jovenes de esta especie tu-
vieron su mayor abundancia durante la semana del
20 de marzo, mienwras que los maduros la presenta-
ron durante la semana del 10 de abril. Se registré una
disminucion drastica de capitulos entre el 24 de marzo
(1973 capitulos en 40 ramas) v el 10 de abril (620,
figura 1a), lo cual coincidié con la maduracion de
los frivos jovenes y la dispersion rapida de los aquenios
maduros. Los botones jovenes de E. petioldre fueron
observados durante 13 semanas, los botones maduros
durante nueve, las flores jovenes durante ocho, las
flores maduras siete semanas v los frutos (tanto jévenes
como maduros) durante ocho semanas (cuadro 2),

Los mayores valores de produccion de flores ma-
duras en Tagetes lunulata ocurrieron en la semana del
30 de octubre que fue cuando también se presentd
el mavor numero de estructuras reproductivas (figu-
ra 1b). Después de ese momento las estructuras re-
productivas fueron desapareciendo de manera gradual.
La mayor produccion de frutos maduros ocurrio en
la semana del 11 de diciembre. La duracién de los
botones jovenes fue de 10 semanas, mientras que tanto
los botones maduros como las flores jovenes y maduras
twvieron una duracion de 11 semanas; los frutos jo-
venes duraron 15 semanas y los frutos maduros 29
{cuadro 2).

La produccién de esuructuras reproductivas de S.
praecox fue muy baja durante el ano de estudio. El
periodo de mayor floracion de esta especie ocurrio
en la semana del 27 de marzo. La produccién de
estructuras reproductivas en el ambiente sombreado
fue siete veces mayor que la del sitio abierto (valo-
res maximos: sombreado: 239 capitulos/40 ramas, el
7 de marzo; abierto: 35 capitulos/40 ramas, el 12 de
marzo; mar 7: U= 680.0, gl = 40, 40, z = 2.528, P<0.02;
figura lc). La tasa de desaparicion de las estructuras
reproductivas fue mayor en los sitios sombreados que
en los abiertos, lo cual coincidio con la maduracion
y la dispersion de los aquenios.

Dahlia coccinea presentd los mayores valores de
nimero de flores maduras el 4 de septiembre. La
produccion de estructuras reproductivas de D. coccinea
fue 4.5 veces mayor en el ambiente abierto que en el
sombreado (valores maximos: abierto: 1849 capitulos/
40 ind., el 20 de agosto; sombreado: 406 capitulos/
40 ind., el 14 de agosto; figura 1d). Estas diferencias
fueron significativamente diferentes (ago. 20: [/ =
1593.5, gl = 40, 40, P<< 0.01; ago. 14: U= 1581.5, gl
=40, 40, P << 0.01). Asimismo, se registrd una alta
tasa de desaparicién temprana de estructuras repro-
ductivas en sitio sombreado debida a la caida de és-
tas antes de la formacion del fruto, hecho que no
ocurrio en los sitios abiertos.

La mayor produccion esuucturas reproductivas en V.
wirgata ocurrio en la semana del 28 de octubre en
ambos tipos de ambiente (figura le), la mavor produc-
cion de flores maduras se presentd enwe el 20 v el
27 de noviembre, mientras que ¢l pico de produccion
de frutos maduros se presentd el 31 de enero en el
sitio sombreado v el 7 de febrero en el abierto. La
produccidn de estructuras reproductivas no difirié
entre ambientes (oct. 28: abierto: 464 capiwlos/40
ramas; sombreado: 381 capitulos/40 ramas; V= 702.5,
gl = 40, 40, P> 0.05; figura le), aunque se observé una
mayor desaparicion de estructuras reproductivas en los
sitios abiertos debida sobre todo a la remocion de
estructuras Horales por parte del chapulin Sphenarium
propuraseens Charpentier (Orthoptera: Pyrgomophidae).

Discusion

La fenologia reproductiva de algunas de estas espe-
cies ha sido abordada por Sinchez (1980) (para plan-
tas de todo el Valle de México), Benitez (1986) (para
plantas del Ajusco, 2800-3937 m s.n.m.) v Meave e
al. (1994) (para plantas de Ia Reserva); sin embargo,
ninguno de ellos abordd el estudio del efecto de
ambientes contrastantes sobre la fenologia reproduc-
tiva., Asimismo, en ninguno de ellos existen datos sobre
la fenologia de los frutos de D. coccinea. Este estudio
es mas detallado dado el niimero de etapas reproduc-
tivas que se distinguieron y la mayor frecuencia de
registro de datos.

Los datos de este trabajo contrastan con los de
Meave ¢f al. (1994) tomados enwre diciembre de 1930
y enero de 1982, quienes registraron un periodo re-
productivo de cuawro meses para S. fraecox, L. petio-
larey V. verbesina, v de cinco meses para T. lunulata,
Las diferencias encontradas en las especies que flo-
recen en secas se debe a que estos autores reporta-
ron los datos mensualmente en registros tomados
bisemanalmente. Sin embargo, el hecho de que ha-
van registrado periodos reproductivos mas cortos en
T lunulata y V. virgata, sugiere que hay una gran va-
riacion interanual en este parameuo.

Sanchez (1980) solo regisuo periodos de tloracion
de cuatro especies. Nuestros datos de fenologia flo-
ral de S.-praecox y D. coccinea coinciden con los de él;
sin embargo, hay discrepancias en la fenologia flo-
ral de 70 lunulata y V. virgata. Este autor reporta que
T. lunulata (=T. tenuifolia) florece en septiembre vy
ocubre. Nosotros obtuvimos, al igual que Meave et al.
(1994), que esta especie florece de octubre a diciem-
bre, aunque Benitez registra que ésta ocurre de agosto
a octubre en el Ajusco. La discrepancia se puede de-
ber a que las plantas revisadas por Sanchez (1980) eran
de grandes altitudes, donde la floraciéon parece lle-
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Las especies de estudio que florecen y fructifican
durante la época de secas (E. petiolare v S. praecox)
tienen una fenologia reproductiva de menor duracion.
Las especies de plantas que florecen en la tempora-
da de lluvias o a finales de éstas presentan periodos
reproductivos mas largos debido sobre todo a la ma-
yor duracién de los frutos maduros. Esto sugiere que
la dispersion de las semillas durante la temporada de
lluvias se encuentra limitada por los altos niveles de
humedad y la baja incidencia de vientos. Asi mismo,
durante la temporada de lluvias el mayor desarrollo
de la vegetacion reduce la velocidad del viento difi-
cultando la dispersion de las semillas anemécoras. La
lluvia y la humedad ocasionan que las semillas y las
estructuras alares (en el caso de D. coccinea) o el vi-
lano (en el caso de T. lunulatay V. virgata), se adhie-
ran entre si, impidiendo su rapida dispersion. Como
las especies de estudio son anemdcoras, €l viento tiene
un papel central en la duracion de los frutos maduros
sobre los capitulos, ya que parece existir una sincro-
nia entre la maduracion de los frutos y la tempora-
da de vientos. En el Valle de México los vientos mas
fuertes ocurren durante la temporada de secas. En
el periodo de estudio se registraron velocidades maxi-
mas de hasta 22.1 m/s entre enero y mayo, mientras
que de junio a diciembre se registraron velocidades
miximas de hasta 14.6 m/s (datos del Servicio Me-
teorologico Nacional, Tacubaya, México). La sincro-
nia entre la fructificacion y la incidencia del viento
ha sido observada por Castillo v Carabias (1982) en
un ecosistema de dunas costeras.

La alta y temprana produccién de estructuras re-
productivas, asi como la menor mortalidad de frutos
jovenes que experimenta . coccinea en sitios abier-
tos pueclen estar relacionados con la mayor disponi-
bilidad de recursos en términos de luz, por lo que la
produccion y sobrevivencia de flores y/o gametos v
por tanto, de semillas, son mas bajos en tales condi-
ciones (Stone, 1983). Adicionalmente, el efecto de la
sombra es un factor que puede disminuir la actividad
de los insectos visitadores diurnos que son los mas
importantes para la polinizacién de esta especie (Fi-
gueroa-Castro, 1997), lo cual reduce las probabilida-
des de polinizacion provocando la aborcion de los
ovulos y la caida prematura de las estructuras repro-
ductivas. Sin embargo, es necesario hacer wahajo
experimental para dilucidar el papel de los recursos
luminicos y de los polinizadores en la caida prema-
tura de los capitulos.

En 8. praecox la presencia temprana y Ia mayor
produccion de estructuras reproductivas en ambien-
te sombreado sugiere que las altas temperaturas y bajos
niveles de humedad, tipicos de los sitios abiertos.
pueden afectar estas variables. Esto parece ser corro-

borado con el hecho de haber regisrado una escasa
produccion de estructuras reproductivas en S. prae-
cox durante el ano de estudio, va que durante los
primeros meses de éste no se registraron luvias (0.0
mm de enero a marzo). En conuaste, en el ano si-
guiente (1997) esta compuesta presento una floracion
abundante y normal asociada al hecho de que en éste
se registraron algunas lluvias prematuras (37.4 mm
de enero a marzo).

En 1997 el 50% de los individuos produjeron flo-
res en tanto que en 1996 s6lo el 8% de ellos lo hi-
cieron (Cano-Santana vy Castillo, datos no publ.).
Drempster y Lakhani (1979) encontraron que las lu-
vias prematuras de primavera podian incrementar la
floracion de Senecio jacobea. Por otra parte, se ha su-
gerido que la disponibilidad de nutrientes es un fac-
tor clave para el inicio de la floracion de S. jacobea
(Prins et al., 1990) v S. integrifolius (Widén, 1991b).
En este sentido, el agua del suelo hace posible la
absorcion de nutrientes por parte de las plantas. In-
dudablemente, este posible efecto de la humedad v/
o de las Huvias tempranas debe ser corroborado para
S. praecox.

Verbesina virgata no se vio afectada por el ambien-
te en su produccion de esuucturas reproductivas, Sin
embargo, en el sitio abierto los botones jovenes du-
raron mas tiempo y las tflores maduras duraron me-
nos que en el sitto sombreado. Uno de los factores
evidentes en el sitio abierto fue el intenso consumo
de botones y flores por el chapulin S. purprorascens,
Es posible que las plantas de sitios abiertos havan
tenido una respuesta compensatoria a la herbivoria
continuando la produccion de botones durante un
periodo mas largo. Asimismo, la menor duracion de
las flores maduras en los sitios abiertos pudo deber-
se a la remocidn de capitulos por el insecto. No obstan-
te, esto también pudo ser debido a una mavor
eficiencia de polinizacion favorecida por I] la ausencia
de vegetacion arbdrea que permite un mayor movi-
miento de polen por el viento, v 2] una mayor acti-
vidad de insectos favorecida por las condiciones de
luz y temperatura,

Al igual que las plantas de V. virgata del sitio abierto,
las plantas de esta especie del sitio sombreado v las
de D. coccinea y E. petiolare también presentaron ho-
wones jévenes que experimentaron una alta duracion,
lo cual provocaba que estuvieran presentes aun des-
pués de que concluyera el periodo de flor madura.
Es posible que esto se deba a que las plantas produ-
cen mas estructuras reproductivas de las que los re-
cursos disponibles alcanzan a sostener. Asi, cuando
coexisten botones jovenes de desarrollo lento con
flores maduras polinizadas, la asignacion de recursos
por parte de la planta debe favorecer al desarrollo
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