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RESUMEN

La biologia floral se encarga del estudio de la flor en aspectos como morfologia, color,
tamario, ciclo de vida, sistemas de cruza, sistemas de apareamiento y las interacciones con los
polinizadores. En este trabajo se estudid la biologia floral de Opuntia atropes Rose, una
cactacea endémica de México, en el municipio de Tlaquiltenango, Morelos. O. atropes €s un
recurso natural utilizado en las localidades de Tlaquiltenango, y representa un recurso floral
para las abejas nativas de la selva baja caducifolia. Este proyecto permitira ampliar el
conocimiento sobre la forma de reproduccién de esta especie y el papel que presenta como
recurso para las abejas nativas. El objetivo fue registrar su periodo de floracion, ciclo floral y
los organismos que la polinizan, examinar sus medidas morfométricas, evaluar la relacion
polen/évulos (P/O) y el indice de entrecruza (IE) para determinar el sistema de apareamiento,
mientras que para determinar el sistema de cruza se realizaron tratamientos de polinizacion
controlada.

O. atropes tiene una biologia similar a la de otras plantas pertenecientes al mismo género. La
floracion de O. atropes inicia a finales de febrero y concluye en mayo, mientras que la
fructificacion inicia en mayo y concluye en julio. Las flores son diurnas, con longevidad de un
dia, su méxima apertura ocurre alrededor de las 12:00 h. Las flores son morfoldgicamente
bisexuales, homdgamas y presentan hercogamia.

Los estambres presentan sensibilidad tigmonastica. Durante la antesis, las flores de O. atropes
variaron en color desde amarillo encendido hasta tonalidades naranjas y rosas.

Los visitantes mas frecuentes son las abejas nativas de los géneros Diadasia, Lithurgopsis y de
la familia Halictidae. EI IE mostr6 que O. atropes presenta un sistema de apareamiento
xendgamo obligado, mientras que la relacién P/O indica que es xendgamo facultativo. Las
polinizaciones controladas indican un sistema de entrecruza, lo que significa que los

polinizadores son fundamentales para llevar a cabo su reproduccion sexual.



1. INTRODUCCION

1.1.  Angiospermas

Las angiospermas comprenden a todas las plantas con flores y constituyen el grupo mas
exitoso y diverso dentro del reino Plantae debido a que cuentan con alrededor de 352 000
especies (Ollerton et al., 2011).El término angiosperma viene del griego angeion = vaso y
sperma = semilla, lo que hace referencia a que las semillas de estos organismos se encuentran
encerradas dentro de varias capas de tejido (carpelo). Las angiospermas se clasifican dentro de
la divisibn Magnoliophyta y representan un grupo monofilético con caracteristicas bien
definidas como la presencia de flor, los 6vulos contenidos en carpelos y la doble fecundacion
con la formacién de endospermo, entre otras (Marquez-Guzman et al., 2013).

Este grupo esta presente en el planeta desde principios del periodo Cretacico, hace
unos 140 millones de afios, aunque algunos sugieren que aparecieron desde mucho antes, al
menos en el Jurasico (20-30 millones atras) y desde entonces se han considerado como un
grupo con gran importancia ecoldgica debido a que se encuentran practicamente en todos los
habitats de la Tierra (Beck, 1976; Hughes, 1976; Retallack y Dilcher, 1981; Taylor, 1990;
Takhtajan, 1991). El éxito de las angiospermas en la conquista del medio terrestre, ya iniciada
mucho tiempo antes por las plantas vasculares, fue definitivamente logrado cuando se protegi6
la ovocélula en el interior del ovario de la flor. Desde su origen se han producido numerosos
procesos de diferenciacion durante la reorganizacion de los continentes, frecuentes variaciones
climaticas y una activa interaccion de las angiospermas con otros organismos (simbiontes,
polinizadores, entre otros) (Vargas y Zardoya, 2012).

Las angiospermas tienen ciclo de vida con alternancia de generaciones, donde la
generacion esporofitica es la dominante mientras que la gametofitica se encuentra limitada. El
esporofito genera dos tipos de esporas: microsporas y megasporas. Las microsporas se
desarrollan dentro del microsporangio y posteriormente, por divisiones mitéticas forman el
gametofito masculino o grano de polen. Por otro lado, las megasporas se desarrollan en el
megasporangio y después de dividirse mitoticamente forman el gametofito femenino o saco
embrionario. Los gametofitos crecen dentro de la misma flor, son microscopicos (formados
por unas cuantas células) y son importantes para la reproduccién sexual de las plantas

(Mérquez-Guzman et al., 2013).



El gametofito masculino o grano de polen generalmente contiene dos células
espermaticas y una célula del tubo (célula vegetativa) cuando es liberado de la antera. En el
estigma de la flor, el grano de polen se hidrata y germina alargando la célula del tubo hasta
llegar al gametofito femenino, donde se liberan las células espermaticas y la fecundacién
ocurre (Marquez-Guzman et al., 2013).

La fecundacion comienza cuando el tubo polinico deposita las células espermaticas en
el gametofito femenino y una célula espermatica fecunda a la célula huevo (ovocélula) y
forma un cigoto; la otra célula espermatica se fusiona con la célula central y da lugar al
endospermo. Estos eventos constituyen la doble fecundacion. El cigoto da lugar al embrién
por divisiones mitéticas, éste permanece en reposo dentro de la pared protectora, junto al
tejido de reserva, esperando las condiciones adecuadas para germinar (Raven et al., 2013).

La reproduccién es el mecanismo por el que las especies mantienen sus poblaciones a
través de la formacion de nuevos individuos (Palleiro et al., 2006). En el caso de las
angiospermas, pueden reproducirse a través de dos tipos de estrategias: sexual y asexual
(Raven et al., 2013). La reproduccion asexual o también llamada reproduccidn vegetativa
consiste en el desprendimiento de fragmentos de un individuo que pueden sobrevivir
independientemente (Palleiro et al., 2006) debido a que el individuo tiene la capacidad de
desarrollar raices adventicias por mitosis (Raven et al., 2013). Este tipo de reproduccion
disminuye la variabilidad genética puesto que la reproduccion asexual da lugar a organismos
genéticamente iguales a su progenitor (Holsinger, 2000). La clonalidad puede conducir a la
presencia de depresion endogamica, sin embargo ayuda a incorporar nuevos individuos a una
poblacion en un periodo de tiempo relativamente corto, garantizando la reproduccion de la
especie (Mandujano et al., 2010).

La reproduccién sexual involucra los procesos de meiosis en donde el ndmero
cromosomico es reducido de diploide (2n) a haploide (n) y la fertilizacion en donde los
nucleos de los dos gametos se fusionan reestableciendo el nimero cromosémico de haploide a
diploide (Raven et al., 2013). Este tipo de reproduccion permite la recombinacion genética,
generando un individuo genéticamente diferente a sus progenitores, lo que contribuye al
mantenimiento de la variacion genética, la cual esta relacionada con la capacidad de adaptarse

a nuevos ambientes o colonizar nuevos habitats (Clark-Tapia y Molina-Freaner, 2004).



Las angiospermas poseen diversidad de estructuras reproductivas y un conjunto de
sistemas sexuales y patrones de apareamiento (Barrett, 2015). La flor es la unidad estructural y
funcional que caracteriza a las angiospermas, especializada en asegurar la reproduccion
sexual. En particular, esta implicada en los fendmenos de polinizacién, fecundacion y, por lo
tanto, en todos los sucesos que conducen a la formacion de semillas (Méarquez-Guzman et al.,
2013).

Una de las definiciones mas aceptadas concibe a la flor como brote de crecimiento
limitado, con nudos préximos unos de otros, que portan hojas transformadas en piezas florales.
Las flores tipicas presentan cuatro verticilos florales: céliz, corola, androceo y gineceo. Las
flores con los cuatro verticilos son flores completas o perfectas (Marquez-Guzman et al.,
2013). El caliz es el primer verticilo floral, externo y esta constituido por el conjunto de
sépalos, su funcidn consiste en proteger a los tres verticilos restantes (corola, androceo y
gineceo). Generalmente son verdes, aunque en algunos casos pueden aparecer coloreados
(Mérquez- Guzman et al., 2013). La corola es el segundo verticilo floral, estd conformada por
un conjunto de pétalos que generalmente son coloreados y forman la parte vistosa y llamativa
de la flor. La funcion principal de los pétalos es la atraccion de polinizadores. También
protegen a los estambres y el gineceo, aunque en ocasiones producen néctar (Marquez-
Guzman et al., 2013). El androceo es el tercer verticilo floral y estd constituido por un
conjunto de estambres y representa la parte de la flor donde se producen los gametos
masculinos. La gran mayoria de los estambres constan de un filamento y una antera. Una
antera tipica contiene cuatro microsporangios o sacos polinicos, en los que se forman los
granos de polen; el conjunto de dos sacos polinicos forma una teca o I6bulo (Méarquez-
Guzman et al., 2013). Por ultimo, el conjunto de carpelos constituye el gineceo, la parte
femenina de la flor, donde se producen los 6vulos que contienen el gameto femenino. El
gineceo es el verticilo floral mas interno de la flor. Cada carpelo posee tres regiones: el
estigma (zona receptora del polen), el estilo (region entre el ovario y el estigma) y el ovario
que contiene los dvulos (Marquez-Guzman et al., 2013).

El estudio de la morfologia floral ayuda a obtener informacion sobre el sistema
reproductivo de la plantas, lo cual es un buen comienzo para el conocimiento de factores que
determinen fases sucesivas dentro de su ciclo de vida (Mandujano et al., 2010), para esto, la
biologia floral es la rama que se encarga del estudio de la flor y algunos de sus aspectos como



son: su estructura, disefio y funcionamiento; dentro de este estudio se incluye su morfologia,
ciclo de vida, sistemas de cruza, sistemas de apareamiento y las interacciones que presentan
con los organismos que la visitan (Sprengel, 1793).

Uno de los procesos mas importantes que permite la reproduccion sexual en las
angiospermas es la polinizacion, en la cual, la flor es la estructura fundamental, por lo que las
flores necesitan cumplir algunas caracteristicas que les faciliten la atraccion de polinizadores
(Olesen y Jordano, 2002).

1.2. Sistemas de reproduccion sexual

El sistema reproductivo en plantas se refiere a la forma en que los 6rganos sexuales se
posicionan, tanto morfolégica como espacialmente y en algunas ocasiones, temporalmente,
debido a que las angiospermas han desarrollado diversas estrategias para llevar a cabo su
reproduccion (Orozco-Arroyo y Vazquez-Santana, 2013).

Existen diversas formas de clasificar los sistemas reproductivos de las plantas, sin
embargo, una de las mas sencillas es dividirlos en monomorficos y polimorficos. Los sistemas
monomorficos se caracterizan porque todos los individuos en una poblacion presentan flores
semejantes en cuanto a su expresion del sexo. Estos pueden tener exclusivamente flores
bisexuales (individuos hermafroditas), pero también puede presentar flores unisexuales
estaminadas y pistiladas (monoico) o individuos que presentan flores unisexuales mezcladas
con flores bisexuales (ginomonoico, andromonoico y trimonoico). En cambio, en los sistemas
polimérficos, los individuos solo pueden tener un tipo de flor, de tal forma que para poder
formar semillas se requieren al menos dos individuos. Las flores presentes en estos individuos
pueden ser unisexuales estrictamente (estaminadas o pistiladas) formando sistemas dioicos; o
bien, existir individuos bisexuales mezclados con unisexuales en una poblacion (androdioico,
ginodioico y trioico) (Bawa y Beach, 1981).

Cabe mencionar que el hermafroditismo es el sistema reproductivo predominante en
las plantas con flores. Las flores funcionalmente bisexuales producen tanto granos de polen
como Ovulos y pueden ser homogamicas (que ambos verticilos sexuales maduren
simultaneamente) o bien dicogamicas (que madure primero uno de ellos). En el
hermafroditismo, el flujo de polen intra e interfloral podria darse mediante la autofecundacion
(autocruza) o polinizacion cruzada (entrecruza) (Marquez-Guzman et al., 2013).



1.3. Sistemas de cruza
Se denomina sistema de cruza a la forma en que los genes de una generacion se transfieren a
otra. En el caso de las angiospermas, hace referencia a los mecanismos por los que el grano de
polen y el 6vulo pueden fusionarse para formar las semillas (Richards, 1986).

Existen tres tipos de sistemas de cruza (Richards, 1986; Brown, 1990; Lloyd y Barret,
1996; Martinez-Peralta, 2007; Mandujano et al., 2013; Percival, 2013): la autocruza o
geitonogamia que ocurre cuando el grano de polen que fertiliza al dvulo proviene de la misma
planta; en este sistema pueden haber dos tipos, la autogamia (el transporte del polen se lleva a
cabo en la misma flor), y la geitonogamia (el transporte de polen se lleva a cabo en flores
diferentes pero que se encuentran en el mismo individuo); la entrecruza o xenogamia, la cual
se presenta cuando el évulo es fecundado por el grano de polen que proviene de un individuo
genéticamente diferente (alogamia); y por altimo el sistema mixto, en el cual se llevan a cabo

los dos sistemas de cruza anteriores (entrecruza y autocruza).

1.4. Sistemas de apareamiento
Se entiende como sistema de apareamiento a las caracteristicas morfoldgicas y a la funcion
que cumplen los verticilos florales de las angiospermas.

Los sistemas de apareamiento pueden clasificarse en cinco tipos de acuerdo a la
propuesta de Cruden (1977) que se basa en la morfologia y el comportamiento de la flor. Este
autor propone dos acercamientos al sistema de apareamiento, una es el cociente polen/évulo
(el nimero de granos de polen por cada dvulo de la flor, P/O) y el otro es el indice de
entrecruza que se basa en la dicogamia, hercogamia y el tamafio de la flor. A partir de estos
dos acercamientos, es posible asignar una especie a una de las siguientes categorias:
cleistogamo cuando la fertilizacion ocurre en especies cuyas flores no abren; autégamo
obligado cuando solo es posible la autofecundacién; autbgamo facultativo cuando el sistema
predominante es el de autopolinizacion, pero también ocurre la entrecruza en algunos
individuos; xenogamo facultativo, sistema en el que predomina la entrecruza, pero tambien
puede presentarse la autocruza; y xenégamo obligado, en el cual sélo es posible la entrecruza
(polinizacion cruzada).

Es importante mencionar que se considera a la autocruza una estrategia reproductiva

que asegura la formacion de semillas que garantizan la reproduccion del individuo y la



transferencia del genotipo a la siguiente generacidon; sin embargo, esto también puede generar
endogamia en la poblacion, la cual provocaria un aumento de homocigosis. Algunas plantas
presentan depresion por endogamia, la cual es la pérdida de adecuacién de la progenie
producto de cruzas endogadmicas comparada con la progenie producto de la entrecruza.
Algunas variables afectadas por la depresion endogdmica en plantas son el nimero de
semillas, peso/tamario, germinacion, entre otras (Marquez-Guzman et al., 2013).

Por esta razon, las especies hermafroditas han evolucionado estrategias que limitan la
autocruza, ya que la entrecruza les garantiza cierta variabilidad genética y un mejor
desempefio. Esas estrategias incluyen la hercogamia que ocurre cuando la longitud u
orientacion de los estambres y del pistilo presentan diferencias; la dicogamia en donde los
verticilos sexuales se desarrollan en diferente periodo de tiempo. Por dltimo, la
autoincompatibilidad, mecanismo genético que interviene y funciona disminuyendo la
probabilidad de endogamia a través del reconocimiento y el rechazo de los granos de polen
con los mismos alelos que la planta receptora (Busch y Shoen, 2008). Existen dos mecanismos
de autoincompatibilidad, que son: la gametofitica y la esporofitica (Schierup et al., 1997,
Busch y Schoen, 2008; Raven, 2013). En el caso de la incompatibilidad de tipo gametofitica,
es controlado por el locus multialélico S, el cual se encarga de impedir la fecundacion entre
individuos con alelos iguales (De Nettancourt, 1997).

El tipo de sistema de apareamiento de la especie se determina de manera indirecta con
la estimacion de la relacién polen/évulos (P/O) y mediante la estimacion del indice de
entrecruza. Cruden (1977) us6 la relacion polen/évulos, para estimar el sistema de
apareamiento, bajo el supuesto de que las especies autdgamas no necesitan producir una gran
cantidad de polen, mientras que las especies xendgamas si lo requieren. Entonces indica que
las flores con sistema cleistogamo deben tener los cocientes mas bajos de P/O, siendo las
flores autégamas facultativas y obligadas las que se encuentran con valores intermedios y, por
ultimo, con valores méas elevados se encuentran las xendgamas facultativas y obligadas
(Cuadro 1). Por otro lado, el indice de entrecruza, también abreviado como IE, toma en
cuenta tres caracteristicas morfoldgicas de la flor, el didmetro de la flor (mm), la hercogamia
(diferencia de longitud entre las anteras y el estilo) y la dicogamia (la separacion de tiempo
entre la produccion de polen de las anteras y la apertura del estigma), a cada uno de estos
aspectos le asigna un valor que depende de la flor observada (Cruden, 1977). ElI Cuadro 2



explica el puntaje que se asigna de acuerdo al estado de las tres caracteristicas florales que

explican el indice de entrecruza.

Cuadro 1. Sistemas de apareamiento determinados por la relacién de polen/dvulos. (Cruden, 1977).

Sistema de apareamiento Relacion P/O * desviacion estandar
Cleistogamia 4.7+ 0.7
Autogamia obligada 27.7+3.1
Autogamia facultativa 168 £ 22.1
Xenogamia facultativa 796 £ 87.7
Xenogamia obligada 5859.2 + 96.5

Cuadro 2. Valores asignados a las caracteristicas florales para determinar el IE.

Caracteristica floral Resultado Valor
<1mm 0
1-2 mm 1
Diametro de la corola
2-6 mm 2
>6 mm 3
Si 1
Hercogamia
No 0
Homogamia o protoginia 0
Dicogamia
Protandria 1




Cuadro 3. Sistemas de apareamiento determinado por el IE y los puntajes asighados de acuerdo al tamafio de la

flor, la hercogamia y la dicogamia (Cruden, 1977).

Sistema de apareamiento

Cleistogamia 0
Autogamia obligada 1
Autogamia facultativa 2
Xenogamia facultativa 3
Xenogamia obligada 4

1.5. Biologia de la polinizacion

Una de las diferencias mas notables que existen entre las plantas y los animales es la
capacidad de movimiento. La habilidad para desplazarse determina que la mayoria de los
animales sean capaces de buscar alimento, escapar de los depredadores o conseguir pareja. En
contraste, las plantas viven siempre en el sitio en el que germind la semilla que le dio origen,
por lo que, en el transcurso de la evolucion, las plantas han evolucionado estrategias para
lograr una transferencia exitosa de sus gametos (Booth et al., 2010; Dominguez y Pérez-
Ishiwara, 2013). Desde la época de Darwin, se ha considerado que el éxito evolutivo y
ecologico de las angiospermas se asocia en gran medida con su eficiencia reproductiva, que
incluye diversos mecanismos, entre ellos la polinizacién (Stebbins, 1970). Se ha analizado que
la polinizacion de las plantas por los animales esta asociada de manera correlativa con el éxito
de las angiospermas y su diversificacion (Crepet, 1983).

La polinizacion consiste en el transporte del grano de polen desde el estambre de una
flor hasta el gineceo (de la misma o distinta flor). Es decir, acerca los gametos masculinos
(dentro del grano de polen) hasta las proximidades de la parte femenina de la planta, en
concreto hasta el estigma (Booth et al., 2010; Dominguez y Pérez-Ishiwara, 2013).

Este proceso se puede llevar a cabo por vectores bidticos y vectores abidticos. La polinizacion
por vectores abidticos es llevada a cabo sin la intervencion de organismos vivos, algunos

ejemplos de este tipo de polinizacién son la hidrofilia, donde el polen es transportado a través
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del agua, y la anemofilia, donde el transporte del polen ocurre por viento (Scagel et al., 1977).
Mientras que, la polinizacion por vectores bidticos se lleva a cabo por animales, por ejemplo,
escarabajos (cantarofilia), moscas (miofilia), abejas (melitofilia), mariposas nocturnas
(falenofilia), mariposas diurnas (psicofilia), murciélagos (quiropterofilia) y aves (ornitofilia)
(Pimienta- Barrios y del Castillo, 2002; Percival, 2013).

La morfologia floral es una caracteristica relevante para las plantas que dependen de
animales como polinizadores. Dado que la mayoria de las plantas polinizadas por agentes
biodticos se enfrentan al comportamiento generalista de los polinizadores, las flores muestran
sefiales que sirven de atrayentes para gremios especificos de polinizadores como el color de
los pétalos, guias de néctar, fragancias y por supuesto la morfologia floral en su conjunto
(Olesen y Jordano, 2002). A pesar de que estas caracteristicas representan un costo para las
plantas, se propone que el beneficio que obtienen en términos del éxito reproductivo es mayor
(Galen, 1999; Thomson et al., 2000).

Al conjunto de caracteristicas florales relacionadas con la atraccion de uno o més
grupos particulares de polinizadores, se le llama sindrome de polinizacién (Fensteretal et al.,
2004). Como ejemplo, las flores rojas de corola tubular larga y estrecha asi como abundante
produccion de néctar diluido corresponden con el sindrome de polinizacion por aves u
ornitofilico. Por otro lado, las flores de color amarillo o azul-morado con labio ancho y tubos
florales cortos, generalmente corresponden con el sindrome de polinizacién por abejas o
melitofilico. Entonces, el concepto de sindrome de polinizacion se basa en la idea de que la
morfologia actual de las flores es el producto de su historia evolutiva con un grupo particular
de polinizadores (Crepet, 1983).

1.6. El género Opuntia

La familia Cactaceae, nativa del continente americano, es una de las familias mas distintivas y
exitosas en Ameérica, incluye cerca de 98 géneros y aproximadamente 1600 especies (Barthlott
y Hunt, 1993). En México, las cactaceas son un grupo representativo de las zonas aridas que
actualmente presenta problemas serios de conservacion debido a actividades antropogénicas,
como son la sobreexplotacion y el saqueo ilegal en todo el pais, lo cual causa la disminucién
de las poblaciones de cactaceas; la destruccion de su habitat por asentamientos humanos o

bien la introduccion de especies exoticas (Meza-Rangel et al., 2014).



Las cactaceas presentan adaptaciones tanto en habitos como en estructuras anatomicas
que son altamente especializadas y les proporcionan una fisonomia particular. Entre las
adaptaciones mas notables destacan aquellas que les permiten almacenar agua en sus tejidos,
como son el desarrollo de parénquimas especializados para mantener reserva de agua, la
trasformacion de hojas en espinas, escamas y gléquidas y el engrosamiento de la cuticula
(Bravo-Hollis, 1978).

Dentro de las cactaceas, el género Opuntia es el mas diverso y ampliamente distribuido
en Ameérica, con entre 191-215 especies (Anderson, 2001; Hunt, 2002; Stuppy, 2002, Wallace
y Dickie, 2002), segun la autoridad taxondmica que se consulte. Algunos autores describen a
México como centro diversificacion para este género (Arias y Arreola, 1995; Anderson, 2001;
Reyes-Aglero et al., 2006). Las plantas del género Opuntia pueden crecer en diferentes tipos
de vegetacion, en simpatria con mas especies del mismo género, conformando lo que se
conoce como matorral crasicaule o también llamado comunmente como “nopalera”
(Rzedowskii, 1978; Rebman y Pinkava, 2001)

Las plantas del género Opuntia son conocidas cominmente como nopales o cardones.
Este género pertenece a la subfamilia Opuntioideae, con habitos arbustivos, arborescentes o
rastreros; poseen un tronco bien definido o en algunos casos ramificado desde la base. Tienen
articulos globosos, cilindricos o aplanados también Ilamados cladodios, los cuales pueden ser
muy carnosos o lefiosos. En la parte superior de los cladodios se producen las flores. Los
cladodios poseen aréolas axilares con espinas, gloquidas o pelos. Tienen espinas solitarias o en

grupos, son de colores variados y gléquidas numerosas (Bravo-Hollis, 1978).

1.7. Biologia floral del género Opuntia

La biologia floral de la familia Cactaceae es un area de estudio poco explorada y se estima que
tan sélo un 2% de las especies pertenecientes a esta familia han sido estudiadas (Mandujano et
al, 2010). Particularmente, en el género Opuntia se ha comprobado que existe una gran
diversidad de estrategias reproductivas (Mandujano y Golubov, 2013) y en la fenologia. En
regiones tropicales cuando la temperatura supera los 16 °C, aparecen los botones florales, en el
hemisferio norte aproximadamente en marzo o abril, en cambio en el hemisferio sur su

aparicion ocurre en septiembre y octubre (Nerd y Mizrahi, 1995).
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En México, en la mayoria de las especies de Opuntia la floracién ocurre durante los
meses de abril y mayo, en las formas y variedades silvestres y cultivadas que se desarrollan en
los estados de Zacatecas, San Luis Potosi, Guanajuato y Jalisco. En los estados de México,
Hidalgo, y Puebla la floracién ocurre mas temprano (febrero, marzo y abril), y en ocasiones
aparecen flores aisladas durante el transcurso del verano (Pimienta-Barrios, 1990).

El periodo de floracion generalmente es largo, en Opuntia ficus-indica es de 3 a 5
semanas (Wessels y Swart, 1990); sin embargo, se ha reportado que la duracién de la floracién
de O. joconostle es de aproximadamente 25 semanas (Sanchez et al., 1991).

Las flores en la familia Cactaceae son efimeras, ya que viven tipicamente uno o hasta
dos dias (Mandujano et al., 2010). Las flores de Opuntia son generalmente de color amarillo,
pero también son de color naranja, rosa, morado, rojo, blanco o flores moteadas (Bravo-Hollis,
1978; Anderson, 2001). Las flores bisexuales son las mas comunes en Opuntia (Bravo-Hollis,
1978; Gibson y Nobel, 1986; Anderson, 2001; Reyes-Aguero et al., 2006). Las flores tienen
estambres de color amarillo o verde y se encuentran en espiral alrededor del estilo (Boke,
1980), en algunos casos, los estambres mas cercanos al estilo son cortos, y asi sucesivamente
mas largos los que se encuentran mas cercanos a los sépalos. Los estambres por flor son
numerosos, se han reportado 265 en O. polyacantha, 358 en O. phaeacantha (Osborn et al.,
1988), 450 en O. viridirubra y 598 en O. brunneogemmia (Schlindwein y Wittmann, 1997;
Reyes-Agero et al., 2006).

El estigma de las flores de Opuntia es comUnmente utilizado por los visitantes florales
y polinizadores como una estructura para su aterrizaje durante la visita floral; esto es posible
porque en la mayoria de las flores de Opuntia, el estigma se encuentra en una posicion
superior a la posicion de los estambres, lo que se conoce como hercogamia (Grant y Grant,
1979). En cuanto al numero de 6vulos por flor, la cantidad es muy variable dentro de la
familia Cactaceae; sin embargo, en especies como Opuntia ficus-indica se han reportado de
150 a 400, en O. robusta de 388 a 406 (Pimienta- Barrios y del Castillo, 2002) y en O.
cantabrigiensis alrededor de 270 (Hernandez-Pefia, 2016). También se ha reportado que O.
rastrera produce 160 699 granos de polen por flor (Mandujano et al., 1996), O. tomentosa 70
021 y O. cantabrigiensis 373 757 (Hernandez-Pefia, 2016). Por lo tanto, hay un amplio rango

en el numero de gametos femeninos y masculinos dentro del género.
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Comunmente, las flores son diurnas y la antesis comienza a las 08:00 h, alcanzando su
pico maximo de apertura aproximadamente a las 12:00 h y a partir de ese momento el perianto
comienza a cerrar gradualmente hasta que este proceso se ha completado, alrededor de las
19:30 h (Mandujano et al., 1996; Reyes-Agiero et al., 2006). En otras especies, tales como O.
brunneogemmia, O. ficus-indica, O. phaeacantha, O. polyacantha, O. robusta y O.
streptacantha, la flor se abre después del mediodia, al atardecer cierra y se abre de nuevo al
dia siguiente (Rosas y Pimienta, 1986; Trujillo, 1986; del Castillo y Gonzéalez, 1988; Osborn
et al., 1988; Schlindwein y Wittmann, 1997; Reyes-Agtiero et al., 2006).

En el inicio de la antesis, en O. ficus-indica, los estambres se agrupan alrededor del
estilo, pero se separan mas tarde (Rosas y Pimienta-Barrios, 1986). En O. lindheimeri no se
conoce en que horario inicia la receptividad del estigma, pero en algunas especies existe una
superposicién entre las fases masculinas y femeninas (Reyes-Aguero et al., 2006).

La dehiscencia de las anteras (la liberacion de los granos de polen de las anteras,
haciéndolos disponibles para su transporte) en O. ficus-indica ocurre doce horas antes o
durante la antesis (Rosas y Pimienta, 1986); en cambio, en O. rastrera se producen 30 min
después de la antesis (Mandujano et al., 1996). Un aspecto interesante de algunas especies de
nopal es que la dehiscencia de las anteras ocurre antes de la apertura de la flor, y que ha sido
denominado como cleistogamia preantesis. En este caso, cuando la flor se abre, el estigma se
encuentra cubierto por granos de polen, algunos de los cuales ya han empezado a fecundar el
ovulo, esto se debe a que el estigma es receptivo antes de la apertura floral (Rosas, 1984).

El género Opuntia presenta cominmente flores bisexuales (al igual que la mayoria de
las cactaceas) y ambos sexos son funcionalmente consecutivos, lo cual ha permitido la
existencia de sistemas de apareamiento autbgamos y xendgamos, asi como sistemas de cruza
mixtos (Mandujano et al., 2014). En plantas con sistemas reproductivos xendgamos los
polinizadores son cruciales para la reproduccion sexual, pues de ellos depende el transporte
del polen entre las flores (Mandujano et al., 2010).

En la familia Cactaceae los sindromes de polinizacion son quiropterofilia, ornitofilia,
falaenofilia y mas frecuentemente, melitofilia (Mandujano et al., 2010). En Norteamérica las
especies de abejas que polinizan cactus son solitarias en su mayoria, nativas de las regiones
deserticas; estas abejas a diferencia de las abejas sociales, visitan preferentemente un grupo

reducido de especies de plantas, por lo cual se les llama oligolécticas (Schlindwein, 2004); sin
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embargo, cuando las flores representan un recurso fugaz, los polinizadores no pueden
especializarse, sino que se trata de especies de abejas generalistas o polilécticas que
abandonan sus patrones usuales de forrajeo y aprovechan la concentracion abundante de los
recursos (Gentry, 1974). Debido a esto, se ha planteado que Apis mellifera, al ser una especie
generalista, podria afectar negativamente la polinizacion de estas especies de plantas (Butz,
1997) mediante el desplazamiento de las poblaciones de abejas nativas. Dada la actual crisis
de polinizadores, es posible que su participacion en estos sistemas compense la falta de
polinizadores nativos. Para poder conservar a las abejas nativas es importante conservar el
habitat de estas especies mutualistas, ya que las interacciones entre flores y abejas asegurarian
el reclutamiento de nuevos individuos en las poblaciones de especies que polinizan (Martinez-
Peralta y Mandujano, 2012).

Algunas de las abejas oligolécticas que interactan con Opuntia son las de los géneros
Ashmeadiella Cockerell, 1897; Diadasia Patton, 1879; Melissodes Latreilla, 1829;
Lithurgopsis Fox, 1902 y Perdita Smith, 1853. Hasta el momento no se ha reportado la
existencia de una especie de himenoptero exclusivo de una sola especie de Opuntia (Grant y
Hurd, 1979). Por otro lado, Diadasia y Lithurgopsis han sido mencionados como los dos
géneros que posiblemente han coevolucionado con el género Opuntia (Linsley y MacSwain,
1957; Garcia, 1984; Ordway, 1984; Michener et al., 1994; Mandujano et al., 1996;
Schlindwein y Wittmann, 1997; Reyes-Aglero et al., 2006). La evidencia que apoya esta
coevolucion es que existen al menos cuatro especies de Lithurgopsis y cinco de Diadasia que
estan relacionadas estrechamente con varias especies de Opuntia; ademas de que Diadasia
esta presente de forma natural sélo en el continente americano y es mas frecuente en zonas
aridas y regiones semiaridas de América del Norte y Sur (Linsley y MacSwain, 1957;
Michener et al., 1994; Reyes-Aguero et al., 2006). Lithurgopsis, por su parte, tiene una
distribucion mas amplia en el mundo, pero sus especies propias de ambientes xerofilos en
America del Norte son oligolécticas de Opuntia (Michener et al., 1994; Reyes-Agiiero et al.,
2006). Se ha mencionado que ambos géneros son polinizadores eficaces por sus habitos de
vuelo y la presencia de estructuras que facilitan la adherencia de granos de polen a su cuerpo
(Plasencia, 2003; Mclintosh, 2005; Reyes-Aguero et al., 2006; Mandujano et al., 2014).

Estudios realizados en poblaciones silvestres de nopal tunero en el Altiplano Potosino-

Zacatecano, revelaron que el principal polinizador es Diadasia rinconis; tambien
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documentaron a Melissodes spp. como especies abundantes y continuas. En cuanto a especies
raras, que se presentan un corto tiempo al final de la temporada se mencionan a Ashmeadiella
spp., Lithurgopsis littoralis, Lasioglossum spp., Perdita azteca Timb, 1954 y en especies
casuales se menciona a Apis mellifera, Augochlorella neglectula Cockerell, 1897, Bombus
pennsylvanicus De Geer, 1773, Ceratina spp. Latreille, 1902, y Colletes spp. Latreille, 1902
(Garcia, 1984; Reyes-Aguero et al., 2006).

Para considerar como polinizador efectivo a un insecto que visita al género Opuntia,
éste debe cumplir las siguientes reglas: ser un consumidor de polen y/o néctar, posar sobre el
estigma de la flor, el tiempo que permanece en la flor debe ser relativamente corto, debe volar
de flor en flor y minimo, tener un tamafo de 1.4 cm de largo (Linsley y MacSwain, 1957,
Grant y Grant, 1979; Ordway, 1984; Osborn et al., 1988; del Castillo, 1999; Reyes-Aguero et
al., 2006).

Segln estudios realizados, las flores de nopal tunero son visitadas por diferentes
especies de insectos a partir de las 10 h y se reducen las visitas a partir de las 19 h. La
actividad de los insectos disminuye considerablemente cuando ocurren vientos fuertes, cuando
se producen nublados o hay precipitacion (Pimienta, 1985).

Las plantas son capaces de responder a diferentes estimulos desencadenados por
factores intrinsecos y extrinsecos, como la composicion genética, parametros fisioldgicos y
naturales. La capacidad de reaccionar a un amplio espectro de estimulos es una adaptacion de
las plantas para percibir, desde su aparente forma seésil, las sefiales del entorno que las rodean
(Braam, 2005; Cota-Sanchez et al., 2013). Las flores de varias familias de plantas han
desarrollado 6rganos sensibles, incluidos los filamentos de estambres, pistilo y pétalos que son
sensibles al tacto (Jaffe et al., 2002; Cota-Sanchez et al., 2013).

Los estambres muestran dos tipos diferentes de sensibilidad tigmonastica: estambres
gue se mueven hacia el lugar de contacto y estambres que se mueven hacia el estilo
independientemente del lugar de contacto (Toumey de 1895; Grant y Hurd, 1979; Schlindwein
y Wittmann, 1997). En las cactaceas, los estambres son numerosos y estan arreglados en
forma espiral, se ha reportado que algunos tienen sensibilidad tigmonastica, es decir que se
mueven cuando se tiene contacto con ellos (Rosas y Pimienta, 1986). Se ha planteado que

estos movimientos pueden facilitar la remocion de polen por insectos durante las visitas
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florales (Grant y Hurd, 1979), y también promueven la autopolinizacién (Rosas y Pimienta,
1986).

1.8. Descripcion de la especie

Opuntia atropes (Figura 1) es una cactcea endémica de México (Bravo-Hollis, 1978), se
distribuye en los estados de Morelos, México, Michoacan y Guerrero (Rose, 1908; Bravo-
Hollis, 1978; Guzman et al., 2003). O. atropes habita principalmente en selva baja caducifolia,
bosque de pino-encino, matorral xerofilo y bosque espinoso (Rose, 1908; Hollis-Bravo, 1978).

Es una planta que crece de forma arbustiva, muy ramificada, alcanzando hasta 3 m de
alto; presenta articulos aplanados (cladodios), de oblongos a obovados, alargados, de 17-30
cm de largo y 8-11 cm de ancho. Los cladodios son de color verde claro, presentan epidermis
pubescente. Los cladodios jovenes son algo brillantes, pubescentes, acuminados y con la punta
color rojizo. Sus aréolas son redondas a obovadas, en series de 4-7, son color marron claro con
el borde color negro grisaceo; gldquidas aciculares de 2-7 mm, son color amarillo, surgen en
la parte superior de la aréola; sin pelos setosos. Mientras que, en las espinas, dos de ellas son
aciculares, algo angulares, de 3-6 cm de largo, generalmente de 1-3, blanco grisaceo, con la
punta amarilla traslicida y la base marrdn claro (Rose, 1908; Bravo- Hollis, 1978).

Las flores de esta especie miden hasta 5 cm tanto de largo de la flor como de diametro
de la corola durante la antesis. Son de color amarillo, con manchas rojizas en los segmentos
del perianto. Los segmentos del perianto externos tienen forma espatulada y son de color rojo,
mientras que los segmentos internos tienen forma obovada, acuminados. El pericarpelo es de
forma globosa, con 2 cm de largo y de ancho también puede alcanzar los 2 cm; las areolas del
pericarpelo tienen un fieltro de color marrén claro, mientras que sus gloquidas son largas.

Los frutos de O. atropes son verdes y de forma globosa, su diametro varia de 1.5 a 3
cm y tienen gloquidas amarillas en grupos densos en las aréolas del pericarpelo. Las semillas
de esta especie son reniformes, con dimensiones que varian entre 3 y 5 mm de largo y ancho,

de color blanco a amarillo-rojizo (Rose, 1908; Bravo- Hollis, 1978).
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Figura 1. Opuntia atropes en la localidad de Valle de VVazquez, Morelos, México (A: Fruto, B: Cladodio, C:
Flor).

Se ha reportado que O. atropes florece en el mes de marzo y fructifica en el mes de
abril (Rose, 1908; Bravo- Hollis, 1978) y que esta especie presenta una morfologia intermedia
entre las especies de nopales silvestres y las especies de nopales domesticadas (Reyes-Agliero
et al., 2005).

1.9. Tablas de colores de tejidos vegetales de Munsell

Para el andlisis de coloracion de las flores requiere un punto de comparacion objetivo. La
primera tabla de colores con fines cientificos fue sugerida por el artista estadounidense Albert
Henry Munsell, en su libro titulado “A Color Notation” (“Una anotacion del color”) de 1907,
la cual se interpreta utilizando el sistema Munsell; que puede ser aplicado de diferentes
formas. Para evaluar el color, se utilizan tonos, saturacién del color y luminosidad. Los tonos
hacen referencia al color espectral, son cinco grupos principales: rojo, amarillo, verde, azul y
violeta. La saturacion se refiere a la intensidad de color o saturacion del pigmento, mientras
que la luminosidad hace referencia al grado de luz que tiene el color desde negro al blanco
(Munsell, 1975). La Tabla de colores de tejidos vegetales de Munsell nos proporciona una
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facil referencia de colores para determinar y analizar el color de los tejidos de las plantas.
Brindan a cientificos y productores de plantas a obtener informacion necesaria aplicada a
diferentes campos como la taxonomia, la genética, la fisiologia y patologia de plantas
(Munsell, 1977).

2. JUSTIFICACION

En la localidad de Valle de Vazquez, Opuntia atropes es utilizada frecuentemente en cercas
vivas para delimitar propiedades y para marcar divisiones entre el ganado de los pobladores.
Las pencas jovenes son utilizadas para consumo propio, mientras que algunas personas
utilizan la raiz de esta planta como remedio para la diabetes y otro uso es el de
impermeabilizante para las casas. Por lo mencionado anteriormente y dado que O. atropes es
una especie endémica de México, su conservacion es importante, debido a que es un recurso
natural utilizado en algunas localidades de Tlaquiltenango, Morelos.

Para esto, la biologia floral nos ayuda a entender la forma de reproduccion sexual de
una planta y cuéles son los factores que influyen para que esto suceda. Asimismo,
considerando que la biologia floral de las cactaceas es un campo en desarrollo, el estudio de
esta especie permitird ampliar el conocimiento en la biologia de la polinizacion de este cactus
nativo de México, asi como su recurso floral para las abejas nativas de la selva baja

caducifolia.

3. OBJETIVOS
3.1.  Objetivo general
El objetivo general de este proyecto es describir la biologia floral de Opuntia atropes en la

localidad de Tlaquiltenango, Morelos, México.

3.2.  Objetivos particulares

a) Registrar y describir el periodo de floracion y ciclo floral.

b) Describir su morfologia floral identificando las dimensiones de sus estructuras y su color.
c) Determinar cuél es su sistema de cruza por medio de un experimento de polinizacién

controlada.
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d) Determinar el sistema de apareamiento por medio de la estimacién de la relacion
polen/dvulos y del indice de entrecruza basado en atributos de hercogamia, dicogamia y
tamario floral.

e) Identificar los polinizadores, registrar su frecuencia de visita, hora de visita y patrones de

comportamiento dentro de la flor relacionados con la polinizacion.

4. AREA DE ESTUDIO

Este proyecto se llevo a cabo en tres sitios (Figura 2), ubicados en diferentes localidades cada
uno (Valle de Vazquez, Quilamula y San José de Pala), pertenecientes al municipio de
Tlaquiltenango del estado de Morelos. Dentro de Tlaquiltenango los tipos de suelo que
predominan son: Leptosol (67.77%), Regosol (13.82%), Vertisol (6.27%), Kastafiozem
(5.75%), Phaeozem (3.29%), Cambisol (1.48%) y Fluvisol (0.74%) (INEGI, 2009).

El municipio de Tlaquiltenango, presenta un clima célido subhumedo con lluvias en
verano, de menor humedad, su temperatura promedio se encuentra dentro de un rango de 22-
24°, mientras que la precipitacion es de 800-1 000 mm. Tlaquiltenango presenta selva baja
caducifolia como tipo de vegetacion predominante (INEGI, 2009). Del total de la superficie
que comprende el municipio de Tlaquiltenango, la selva ocupa un 46.73%, seguido por la
tierra con fines agricolas (31.48%), el bosque (11.34%), los pastizales (9.57%) y, por ultimo,
la zona urbana (0.82%) (INEGI, 2009).

4.1. Valle de Vazquez

La localidad de Valle de Véazquez esta ubicada en las coordenadas: 18° 32’ latitud N, 99° 04’
longitud W, dentro del municipio de Tlaquiltenango. De los tipos de suelo antes mencionados,
la localidad de Valle de VVazquez presenta el tipo de suelo Leptosol (INEGI, 2009). Dentro de
esta localidad (Figura 3A) se realizo el trabajo de campo en una nopalera de Opuntia atropes
que se localizaba a 5 minutos del pueblo (aproximadamente a 1 km del centro del pueblo). En
el lugar se contabilizaron alrededor de 755 individuos de O. atropes. En este sitio es donde se

realizaron la mayoria de los experimentos (2019) requeridos para este proyecto.
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Figura 2. Mapa satelital de los sitios de muestreo ubicados en Tlaquiltenango, Morelos.

4.2.  Quilamula

La localidad de Quilamula (Figura 3B) estd ubicada en las coordenadas: 18°20°-18°40’latitud
N, 98°55°-99°14’longitud W, dentro de la Reserva de la Biosfera Sierra de Huautla (INEGI,
2009). El ecosistema predominante en la sierra es la selva baja caducifolia, con pequefias
extensiones de selva mediana subcaducifolia, bosque de encino, bosque de pino y pastizales,
estos Gltimos inducidos con fines agropecuarios; se han descrito 967 especies de plantas
vasculares, pertenecientes a 469 géneros y 130 familias, de las cuales Fabaceae, Poaceae,
Asteraceae y Burseraceae son las méas abundantes (Dorado et al., 2005). En este sitio

unicamente se realizaron (2020) los experimentos de polinizacién faltantes.

4.3. San José de Pala

La localidad Ilamada San José de Pala también ubicada en el Municipio de Tlaquiltenango se
encuentra en las coordenadas:18°33°01.7” latitud N, 99°00°54.5” longitud W. El tipo de
vegetacion predominante es selva baja caducifolia, pero los cultivos, la vegetacion secundaria
y los pastizales inducidos para forrajeo de ganado son frecuentes. En consecuencia, se forma
una matriz de ambiente agropecuario dentro de la selva baja caducifolia (INEGI, 2009). El
trabajo de campo en esta localidad se realiz6 en la entrada del pueblo, en donde se encontraron
cerca de 20 individuos de Opuntia atropes (Figura 3C), cabe resaltar que algunos de ellos
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estaban siendo utilizados como cerca viva y alimento para el ganado. En este sitio, al igual que

en Quilamula, unicamente se realizaron (2020) los experimentos de polinizacion faltantes.

Figura 3. Sitios utilizados para el trabajo de campo A. Valle de VVazquez; B. Quilamula; C. San Jose de Pala.

5. MATERIALES Y METODOS

5.1. Periodo de floracion y ciclo floral

El periodo de floracién se documentd, mediante registros realizados durante las visitas
quincenales al sitio de muestreo de Valle de Vazquez, desde febrero hasta el mes de agosto de
2019, en donde se registraron las siguientes observaciones: Fecha de aparicion de los botones
florales, flores y frutos de O. atropes en 50 individuos aproximadamente.

Para describir el ciclo floral se tomé una muestra de 20 flores de O. atropes en el sitio
de Valle de Vazquez sin un area definida, seleccionando a los 20 individuos de forma
aleatoria, en los que se realizaron observaciones de 10:00 a 16:00 h, estas anotaciones se
realizaron cada 2 h (10:00, 12:00, 14:00 y 16:00 h). Para cada flor se midi6 con un vernier
digital el diametro del perianto, estigma y de los Iébulos (mm). La dicogamia (separacion en el
tiempo de las funciones sexuales) se determind considerando si el estigma se encontraba o no
exudado, si los estambres estaban granulosos (como indicador de la liberacion del polen) y la
produccion de polen en la flor. Estas observaciones se realizaron con una lupa (10x)
(Mandujano, et al., 1996). Ademas de los datos registrados también se llevo a cabo el registro
fotografico de las flores.

Los datos de las funciones sexuales se graficaron (% de flores con funcion femenina y
% de flores con funcién masculina) contra el tiempo y se compararon cualitativamente para

determinar la presencia de dicogamia.
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5.2. Morfologia floral
Se colectaron 20 flores de diferentes individuos de O. atropes en preantesis en la localidad de
Valle de Vazquez, cada flor fue colocada en un frasco con alcohol etilico al 96% para su
posterior procesamiento en el laboratorio. Antes de colocar la flor en alcohol, se le retiré una
antera indehiscente (para asegurar que tenga completa la cantidad de granos de polen) que se
coloco en un tubo eppendorf. Las flores se disectaron longitudinalmente y se observaron bajo
el microscopio estereoscopico para cuantificar caracteres florales (niUmero de estambres,
I6bulos del estigma y dvulos) y caracterizar las dimensiones morfométricas de la flor (Figura
4). En el campo, se seleccionaron 20 flores nuevamente de forma aleatoria en donde se
realizaron registros de la coloracion que presentaban las flores cada 2 h (10:00, 12:00, 14:00
y16:00) con ayuda de una tabla Munsell.

Para determinar si existe hercogamia en las flores de la poblacion de Opuntia atropes,
se compararon las longitudes de los estambres (Figura 4H) y los pistilos (Figura 4L) mediante

una t Student pareada.

Figura 4. Parametros morfométricos medidos en flores disectadas de Opuntia atropes. A. Apertura del perianto
(mm), B. Longitud de la flor (mm), C. Didmetro del pericarpelo (mm), D. Ndmero de segmentos del perianto, E.
Largo del pericarpelo (mm), F. Distancia minima antera-estigma (mm), G. Namero de estambres, H. Longitud de
los estambres (mm), |. Didmetro polar de la camara ovérica (mm), J. Diametro ecuatorial de la cdmara ovérica
(mm), K. Numero de lébulos del estigma, L. Longitud de estilo-estigma (mm), M. Longitud del estilo (mm) y N.

NUmero de 6vulos.
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5.3. Sistemas de apareamiento

Con la muestra de 20 flores recolectadas en alcohol etilico en la localidad de Valle de
Vazquez, se realizd un conteo de dvulos (gametos femeninos) y granos de polen (gametos
masculinos) por flor. Los évulos se contabilizaron en su totalidad en las flores disectadas
longitudinalmente. Para estimar el nimero de granos de polen se utilizé la antera por flor en
preantesis colocada en un tubo eppendorf, se le afiadié 1 ml de agua y se agité con un agitador
vortex, para facilitar el desprendimiento de los granos de polen de la antera. Después se
colocaron 100 ul (una décima parte del ml) y con un microscopio estereoscopico se realizo el
conteo. La cifra obtenida en la muestra se multiplico por 10 (obteniendo el nimero de granos
de polen por antera) y finalmente esta cantidad se multiplicé por el nimero de estambres por
flor, dando como resultado el nimero total de granos de polen por flor (Mandujano et al.,
1996).

5.4. Sistemas de cruza

En marzo de 2019 se realizaron cinco tratamientos de polinizacion en la localidad de Valle de
Véazquez, para determinar el sistema de cruza de O. atropes. Los tratamientos fueron los
siguientes (Dafni, 1992):

+ Entecruza (polinizacién cruzada): Se embolsaron 20 flores en preantesis en bolsas de
tul para evitar la llegada de visitantes florales, durante la antesis estas flores fueron
emasculadas para poder realizar el tratamiento sin riesgo de que ocurriera
autopolinizacién. Alrededor de medio dia, con ayuda de un pincel, las flores se
polinizaron con polen de cinco flores (mezclado brevemente) que se encontraban mas
lejanas (para evitar la posibilidad de depresion endogamica) y se embolsaron
nuevamente.

+ Autocruza manual: Se embolsaron 20 flores en preantesis y durante la antesis se
colocé polen en el estigma de la misma flor y se embolsaron nuevamente.

+ Autocruza automatica: 20 flores fueron embolsadas en preantesis para evitar el
contacto de visitantes florales en cada flor y sin manipulacion, poder determinar si la

flor puede polinizarse por si misma.
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+ Control (natural): Se marcaron 20 flores y se dejaron expuestas a la llegada de
visitantes florales y polinizadores durante toda la antesis; una vez que cerraron se
embolsaron también para proteger el fruto en desarrollo.

+ Suplemento de polen: Al igual que en el tratamiento de control, las 20 flores que se
marcaron se dejaron expuestas a los polinizadores; sin embargo, ademas de recibir el
polen de estos, se les coloco en el estigma una carga de polen suplementario de cinco

flores donadoras de polen, seleccionadas por su lejania de la flor receptora de polen.

En cada tratamiento que se realizo, se colocd una etiqueta de aluminio en la flor en
donde se escribieron las letras iniciales de cada tratamiento y su nimero de flor para cada
tratamiento para poder identificar los frutos correspondientes a cada tratamiento realizado. En
los meses de mayo a julio de 2019 se colectaron los frutos, para medir el éxito de cada
tratamiento se registré el numero de fruto de cada tratamiento, se registrd su peso (g) y con un
vernier digital se midid su longitud y ancho (mm). Posteriormente, los frutos se disectaron y se
realizd un conteo de semillas para cada fruto.

El sitio de muestreo de Valle de Vazquez fue talado en 2019 y en consecuencia no se
logré colectar los frutos formados del tratamiento suplemento de polen. Por lo anterior, en
marzo de 2020, se realizaron nuevamente en los sitios de Quilamula y San José de Pala un
total de 30 flores de tratamiento control y 30 flores de suplemento de polen. En junio de 2020
se colectaron los frutos, se registraron los mismos datos que en los tratamientos realizados en
2019 (largo, ancho, peso y numero de semillas por fruto).

Se comparo el éxito de cada tratamiento en términos de frutos y semillas. La variable
frutos se analiz6 con un modelo lineal generalizado con distribucién binomial y funcién de
ligamiento logit. Para las semillas, el modelo lineal generalizado se analiz6 con distribucion
Poisson y funcion de ligamiento log. Para ambos analisis se realizaron contrastes ortogonales
para determinar diferencias entre tratamientos. Las variables de dimension de los frutos (largo,
ancho y peso) se analizaron con un ANOVA vy luego una prueba post hoc de Tukey para
encontrar diferencias entre tratamientos. Estos analisis se realizaron en el programa R (R Core
Team, 2018).

A partir de los resultados de los tratamientos de polinizacion controlada se calcul6 la

tasa de entrecruzamiento (te) con la siguiente férmula:
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te = Wx / (Wx+Ws)

Donde Ws: es el porcentaje de frutos o semillas que se obtuvieron en los tratamientos
de autocruza y Wx: es el porcentaje de frutos o semillas obtenidas por entrecruza. (Mandujano
et al., 2010). Este indice puede tomar valores entre 0 y 1, las especies con autocruza tendran
valores de 0 0 < 0.2, en cambio, en el caso de especies con entrecruza el resultado del indice
serd 1 o0 > 0.8. Los sistemas de cruzamiento mixtos tendrén un indice de 0.5. Por lo tanto, los
valores > 0.5 muestran tendencia hacia el sistema de entrecruza, mientras que los valores < 0.5
representa especies que se inclinan hacia la autofecundacién (Mandujano et al., 2010).

Ademas, con los resultados obtenidos en los tratamientos de polinizaciéon controlada
también se calcul6 el indice de limitacion por polen (L) propuesto por Larson y Barret
(2000) con la siguiente formula:

L=1-(Po/Ps)

Donde Po: es el porcentaje o numero de frutos o semillas que se obtuvieron del
tratamiento de polinizacion natural y Ps: es el porcentaje o nimero de frutos o semillas
obtenidos en el tratamiento de suplemento de polen.

Si L =0, significa que no existe limitacion por polen, mientras que al acercarse a 1 la

limitacidn por polen es mas intensa (Larson y Barret, 2000).

5.5. Polinizadores

Se realizaron observaciones en 20 flores de O. atropes durante 45 min con intervalos de 60
minutos durante la antesis, y se registraron los siguientes datos: morfoespecie, nimero de la
flor que visita, duracion, frecuencia, hora y conducta dentro de la flor. Ademas de esto,
durante 60 min se realiz6 videograbacion registrando las visitas y patrones de comportamiento
en una flor especifica. Se registraron cinco comportamientos de los visitantes florales
relacionados con su papel como polinizadores: Contacto con Estambres (visitantes que
entraban a la flor y estaban en el aparato reproductor masculino y el polen se adheria en su
cuerpo), Estigma (visitantes que s6lo aterrizaban en el estigma y posteriormente volaban fuera
de la flor), Tépalos (visitantes que no tenian contacto con los verticilos sexuales de la flor y
que solamente tocaban o aterrizaban en el perianto de la flor), Ambos aparatos (visitantes que
tenian contacto tanto con los estambres como con el estigma) y Néctar (visitantes que al

buscar néctar dentro de la flor, tocaban los estambres y/o estigma). Para poder facilitar la
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identificacion de las morfoespecies que visitan la flor, se colectaron algunos ejemplares con
apoyo de camaras letales de acetato de etilo. Posteriormente se montaron con alfileres
entomoldgicos y se determinaron en el nivel taxonomico mas fino posible, con ayuda de
claves entomologicas (Michener et al., 1994) y por comparacion con ejemplares de la
coleccion de abejas de la Escuela de Estudios Superiores del Jicarero.

Se determind qué especie es la visitante mas frecuente. Por medio de un anélisis de chi
cuadrada y de sus residuales ajustados (Agresti, 2007), se determin0 si existe asociacion entre
los visitantes registrados y sus comportamientos relacionados con la polinizacion. Debido a
que un alto porcentaje de las casillas contenia conteos menores a cinco (Everitt 1977),
realizamos una modificacion a las categorias, de tal forma que la tabla que se analiz6 por
medio de la chi cuadrada consistié en cinco categorias de visitantes (Diadasia sp., Apis
mellifera, Lithurgopsis sp., Halictidae y Otra) y en tres categorias de conducta (Estambres,
Estigma y Ambos aparatos).

Se realizaron tablas de contingencia por especie y hora de observacion, se analiz6 qué
especie es la que tiene un mayor tiempo de manejo (duracién de la visita en la flor) (Zar
2010). Para analizar si el tiempo de manejo difiere significativamente entre especies, se realizo
una prueba no paramétrica de Kruskal-Wallis. Aquellas especies que tuvieron un tamafio de
muestra menor a 10 se agruparon bajo la categoria “Otra” (Ceratina sp., Euglossa sp.,
Ashmeadiella sp. y Vespidae). Para encontrar diferencias entre especies, se realizé una prueba
post hoc de comparacion por pares, con un ajuste Holm-Bonferroni para comparaciones

maltiples (Mangiafico 2015).

6. RESULTADOS

6.1.  Periodo de floracion y ciclo floral

Las visitas al sitio de estudio y registros indican que la floracién de O. atropes en Valle de
Vazquez, comenzo en la dltima semana de febrero, cuando se encontraron las primeras flores
en antesis y un gran numero de botones florales (Cuadro 4). En la tercer y cuarta semana de
marzo se observd el pico maximo de antesis; durante el mes de mayo se observaron pocas
flores abiertas (Cuadro 4). Por lo tanto, la floracién de O. atropes fue aproximadamente de 14

a 16 semanas. Los frutos se desarrollaron entre los meses de mayo y julio, la mayoria de frutos
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maduros se observa en julio, ya que en mayo la mayoria de los frutos se encontraron

inmaduros.

Cuadro 4. Calendario de floracién de Opuntia atropes en Valle de VVazquez, Tlaquiltenango.

ESTRUCTURA
BOTONES
MES

FLORES

FRUTOS

1ra quincena FEBRERO

2da quincena FEBRERO

1ra quincena MARZO

2da quincena MARZO

1ra quincena ABRIL

2da quincena ABRIL

1ra quincena MAYO

2da quincena MAYO

1ra quincena JUNIO

2da quincena JUNIO

1ra quincena JULIO

-

El ciclo floral de O. atropes es totalmente diurno, con una duracién aproximada de 6

horas. Las flores inician la antesis alrededor de las 10:00 h, con un pico maximo de apertura a

las 12:00 h y terminaron la apertura antes de las 16:00 h (Figura 5). Las flores fueron efimeras,

el diametro maximo (media + desviacion estandar) de apertura del perianto fue de 40.84 +

16.59 mm a las 12:00 h, mientras el diametro maximo de apertura del estigma fue de 6.32

1.42 mm a las 14:00 h (Figura 6).
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Figura 5. Diametro de apertura del perianto (mm * d.e.) a través del tiempo durante el ciclo floral de O. atropes

(n = 20) en Valle de Vazquez, Morelos.
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Figura 6. Diametro del estigma (mm + d.e) a través del tiempo durante el ciclo floral de O. atropes (n = 20) en

Valle de Vazquez, Morelos.
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Con la gréfica de las funciones sexuales, se compard de forma cualitativa el porcentaje
de flores con estigma receptivo y el porcentaje de flores con anteras dehiscentes. Se determind
que en las flores de O. atropes no hay presencia de dicogamia debido a que las funciones
sexuales son simultaneas a las horas de maxima apertura del perianto, entre 12:00 y 14:00
(Figura 7).

=@-Activacion femenina
120 4

Activacion masculina
100
80 -
60 -

40 4

20 A

Porcentaje de receptividad y dehiscencia

10:00 12:00 14:00 16:00
Tiempo (h)

Figura 7. Activacién de las funciones de los verticilos sexuales en Opuntia atropes. Debido a que no hay
separacion temporal del funcionamiento de los 6rganos sexuales, se concluye que existe (homogamia) en las

flores de esta especie.

6.2.  Morfologia floral

Opuntia atropes presenta Unicamente flores hermafroditas (bisexuales). Los pardmetros
morfometricos obtenidos de 20 flores conservadas en alcohol y posteriormente disectadas que
se colectaron en Valle de Vazquez.

Se encontrd variacién en los caracteres morfométricos analizados (Cuadro 5),
principalmente en el nimero de estambres y el nimero de gametos tan femeninos como
masculinos (6vulos y granos de polen). Se observo que las flores de Opuntia atropes presentan
sensibilidad tigmonastica en sus estambres, de manera que cuando los insectos tocan los

filamentos, estos se mueven hacia el estilo.
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Cuadro 5. Parametros morfométricos de flores de Opuntia atropes colectadas en Valle de Vazquez (n = 20).

Parametros morfometricos DeS\{iacién
estandar
Apertura del perianto (mm) 29.72 10.48 20.2- 36.7
Longitud del pericarpelo (mm) 26.12 10.10 19.9-37.2
Diametro del pericarpelo (mm) 20.04 6.92 17.9-24.7
Longitud de la flor (mm) 44.23 16.04 37.5-59.7
Distancia minima antera-estigma (mm) 2.78 1.52 0.7-5.2
Ndmero de estambres 430 195 135.0-673.0
Longitud de los estambres (mm) 14.83 5.26 10.6- 18.8
Didmetro polar de la cdmara ovarica (mm) 5.03 221 2.9-8.3
Diametro ecuatorial de la camara ovarica (mm) 3.91 1.50 24-54
Longitud del estilo (mm) 16.10 5.61 13.9-20.9
Longitud estilo-estigma (mm) 20.26 7.01 18.4- 25.7
Numero de I6bulos del estigma 8 3 6.0- 10.0
Ndmero de 6vulos 152 133 77.0- 650.0
NUmero de segmentos del perianto 18 6 12.0- 24.0
NUmero de granos de polen por flor 177 760 90 766 81 700- 434 300
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De acuerdo con la prueba t Student pareada, la diferencia de los promedios de las
longitudes del estilo y el estigma es de 3.12 mm y es significativa (t =11.447, gl. =19, P =
5.727-%9) por lo tanto, si existe hercogamia en las flores de la poblacion estudiada. La longitud
de los estambres es mas pequefia que la longitud del estilo y estigma en la flor. En la Figura 8
se muestran las diferencias espaciales entre la longitud estilo-estigma y los estambres.

Las flores de Opuntia atropes presentaron diferentes tonalidades a lo largo de la
antesis, incluyendo tonos amarillos, naranja, rosa pastel y algunas flores matizadas de color
rosa y naranja. Cuando comenzo la antesis (a las 10:00 h aproximadamente) presentaron una
tonalidad homogénea de color amarillo intenso; la Unica notacion Munsell registrada en este
horario fue de 5Y 8/10 (Figura 9A) ya que no hubo variacion en ninguna de las tres variables
para describir el color (tonalidad, valor y croma). Se observo que a lo largo del dia las
tonalidades variaron mas, empezando a las 12:00 h (Figura 9B) y principalmente a las 14:00
(Figura 9C) , disminuyendo gradualmente el cambio en sus tonalidades alrededor de las 16:00
cuando las flores empezaban a cerrar (Figura 9D).
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Figura 8. Separacion espacial de las longitudes de los 6rganos sexuales en las flores de Opuntia atropes, de 20
flores colectadas en Valle de VVazquez en 2019. De acuerdo a la prueba t Student pareada (t =11.447, g.I. =19, P

=5.727-10) la separacion espacial es signifcativa y por lo tanto existe hercogamia.
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Figura 9. Variacion en el color de las flores de O. atropes durante la antesis (n = 20 flores). A: Variacion en el color a las 10:00 h, B: Variacion en el color a las

12:00 h, C: Variacion en el color a las 14:00 h, D: Variacion en el color a las 16:00 h.
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6.3.  Sistema de apareamiento
Para determinar el sistema de apareamiento se utiliz6 en indice de entrecruza (OCI) y la
relacién polen/6vulos (P/O) (Cruden, 1977). Para evaluar el indice de entrecruza, segun los

parametros del OCI (Cuadros 2 y 3) se tomaron los siguientes valores:

Diametro de la flor: La apertura maxima de la corola en Opuntia atropes es de 40.84 +
16.59 (media £ desviacion estandar) mm, por lo tanto se le asigna un valor de 3.

Hercogamia: Ya que la longitud de los estambres y pistilos mostré una diferencia
significativa se considera que O. atropes presenta hercogamia, por lo tanto se le asigna un
valor de 1.

Dicogamia: Debido a que la dehiscencia de las anteras (funcion masculina) y
receptividad del estigma (funcidén femenina) ocurren simultaneamente, se considera que las

flores no presentan dicogamia, por lo cual se le asigna un valor de 0 en este parametro.

Al sumar los valores de los tres parametros para estimar el OCI, obtenemos una suma
de 4 lo que nos indica que Opuntia atropes presenta un sistema de apareamiento de tipo
xendgamo obligado.

Por otro lado, las flores tienen en promedio 430 + 195 (media * desviacion estandar)
estambres y un promedio de 177 760 £ 90 766 granos de polen por flor. En contraste, la
cantidad de 6vulos por flor es de 152 + 133, por lo tanto, la relacién P/O estimada es de 1 418
+ 873 (media + desviacion estandar) que corresponde a la categoria de xenogamia facultativa,
segun la clasificacion de Cruden (1977).

6.4.  Sistema de cruza
Los resultados obtenidos de los tratamientos realizados en 2019 y en 2020 (CON2 y SUP2) se
muestran en el Cuadro 6. En el tratamiento suplemento de polen de 2019(SUP) no se lograron
encontrar los frutos debido a que las plantas en las que se encontraban fueron taladas (Figura
12).

De acuerdo a los modelos lineales generalizados para analizar el nimero de frutos y

semillas producidos hubo diferencias entre los tratamientos (frutos: Z = -2,87, g.I. = 139, P =
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0.0041; semillas: Z = 21.034, g.I. = 76, P = 2°%%). En el Cuadro 7 se observan los contrastes
ortogonales de la produccion de frutos y semillas.

Los contrastes ortogonales de la produccion de frutos muestran que los tratamientos de
autocruza, tanto manual como automaética tuvieron un menor exito en comparacion con el
resto de los tratamientos. Por su parte, los tratamientos realizados en 2020 (CON2 y SUP2)
fueron intermedios en la produccion de frutos, mientras que los tratamientos EN y CON,
ambos realizados en 2019, tuvieron la mayor produccion de frutos (Figura 10).

Los contrastes ortogonales de la producciéon de semillas muestran que, similar a la
produccion de frutos, los dos tratamientos de autocruza (manual y automaética) tuvieron el
menor desempefio en la produccion de semillas. En seguida, se encuentra el tratamiento de
entrecruza, luego el de SUP2 (polen sumplementario de 2020), mientras que los tratamientos
con mayor produccion de semilllas fueron el control de 2019 (CON) y polen suplementario de
2020 (SUP2) (Figura 11).

Debido a que el éxito en produccion de frutos obtenido en los tratamientos de
autocruza (AA y AM) presentan valores cercanos a cero, no fueron incluidos en los analisis
(ANOVA) para largo y ancho de los frutos.

Como resultado del ANOVA realizado para comparar el largo de los frutos, se obtuvo
que hay diferencias significativas en la longitud de los frutos (F = 13.76, gl. =3y P = 3.62
97). Los resultados de la prueba post hoc de Tukey que indica diferencias entre tratamientos, se
muestran en el Cuadro 8.

Los resultados indicaron que las diferencias significativas encontradas solo fueron del
grupo CON con EN, CON2 y SUP2; en el resto de los grupos no hubo diferencias
significativas (Figura 12).

En el resultado del ANOVA realizado para comparar el ancho de los frutos, se obtuvo
que hay diferencias significativas en los frutos producidos entre tratamientos (F = 15.02, g.l. =
3y P = 115%). Los resultados de la prueba Tukey para encontrar diferencias entre
tratamientos, donde se pueden observar detalladamente las diferencias entre ellos, se muestan
en el Cuadro 9. Los resultados indicaron nuevamente que las diferencias significativas
encontradas sélo fueron del grupo CON con EN, CON2 y SUP2; en el resto de los grupos no
hubo diferencias significativas (Figura 13).
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Cuadro 6. Exito de frutos y semillas de los tratamientos de polinizacion realizados en Opuntia atropes durante los afios 2019 y 2020. Se muestra el porcentaje
de frutos formados, asi como su peso, largo, y ancho. Para las semillas se indica el nimero de semillas por fruto y el porcentaje de semillas formadas

considerando el promedio de dvulos promedio por flor.

Largo Ancho NUmero Porcentaje de

Porcentaje de

Tratamiento Flores  Frutos Peso ()

frutos (%0) (mm) (mm) | desemillas semillas (%) *
Autocruza manual 20 1 5 6.4 29.8 21 27 17.76
AM
E”"éCNruza 20 18 90 4.63 30.17 21.07 53 33.84
Contro| (2019) 20 20 100 11.23 | 3855 29,57 93 61.18
CON
Autocruza automatica 20 1 5 503 30.1 275 35 93.03
oA . . . .
Suplemento de polen (2019) 20 NA NA NA NA NA NA NA
SUP
Control 2 (2020)
CONS 30 17 56.67 26.73 | 22.05 8.53 80 52.63
Suplemento g&gg'e“ 2(2020) [ 4 20 66.67 2746 | 2287 | 1255 9% 63.16
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Cuadro 7. Contrastes ortogonales de la produccién de frutos y semilas entre los tratamientos de polinizacion.

Frutos SEHES

AA vs AM 0 39 1 AA vs AM 1.013 0.914

AA vs CON2 2.947 49 0.00321 AA vs CON2 -4.851 | <.0001

AA vs SUP 3.398 48 0.00068 AA vs SUP -5.888 | <.0001

AM vs CON2 2.947 49 0.00321 AM vs CON2 -5.608 | <.0001

AM vs SUP 3.398 48 0.00068 AM vs SUP -6.521 | <.0001

CONvs EN -0.005 39 0.996 CONvs EN 12.009 | <.0001

CON2 vs EN 2.32 49 0.0203 CON2 vs EN 7.679 <.0001

EN vs SUP -1.791 49 0.0733 EN vs SUP -12.742 | <.0001
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Figura 10. Porcentaje de frutos formados en los tratamientos de polinizacion realizados en O. atropes.
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Figura 11. Namero de semillas formadas (media + d.e.) formadas para cada tratamiento de polinizacion

realizado en O. atropes.
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Cuadro 8. Contrastes de la longitud de los frutos entre los tratamientos de polinizacion.

Tratamiento diff Iwr upr P
CONZ2 vs CON -11.825 -17.414 -6.235 2.6 E-6
EN vs CON -8.372 -13.877 -2.868 8.62 E-4
SUP2 vs CON -11.086 -16.443 -5.728 4.2 E-6
EN vs CON2 3.452 -2.278 9.183 0.394
SUP2 vs CON2 0.739 -4.850 6.328 0.985
SUP2 vs EN -2.713 -8.218 2.791 0.568
8 .
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Figura 12. Largo de los frutos (media + d.e. ) de O. atropes obtenidos en los tratamientos de polinizacion. De

acuerdo al ANOVA, existen diferencias significativas entre tratamientos (F = 13.76, g.I. =3y P = 3.62-07).
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Cuadro 9. Contrastes de la longitud de los frutos entre los tratamientos de polinizacion.

Tratamiento diff Iwr upr P
CON2 vs CON -7.514 -11.313 -3.715 1.07°
EN vs CON -8.487 -12.228 -4,745 57
SUP2 vs CON -6.697 -10.339 -3.055 430
EN vs CON2 -0.972 -4.867 2.922 0.9126
SUP2 vs CON2 0.816 -2.982 4615 0.941
SUP2 vs EN 1.789 -1.951 5.531 0.592
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Figura 13. Ancho de los frutos (media + d.e. ) de O. atropes obtenidos en los tratamientos de polinizacion.
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La estimacion de la tasa de entrecruzamiento se realizé como se indica a continuacion

para frutos y semillas, considerando los valores mostrados en el Cuadro 6:

te =90/ (90 + 5) = 0.947 (frutos)
te = 34.86/(34.86 + 17.76) = 0.662 (semillas)

Por lo tanto, el valor de la produccion de frutos en la tasa de entrecruzamiento indico
una tendencia hacia la entrecruza, ya que de ésta deriva el 94.7% de los frutos en O. atropes.
Sin embargo, para las semillas el indice de entrecruzamiento indica una tendencia a un sistema
mixto.

La estimacion del indice de limitacion por polen fue de la siguiente manera:

L=1-(17/20)=0.15 (frutos)
L=1-(80/96)=0.17 (semillas)

Por lo tanto, el valor de 0.15 a 0.17 indica que el porcentaje que existe de limitacion

por polen es de bajo a moderado para la produccion de frutos y semillas de O. atropes.

6.5. Polinizadores

Los visitantes florales de O. atropes se presentaron a partir de las 10:00 h en adelante y las
visitas concluyeron a las 16:00 h aproximadamente. La mayor actividad se presentd entre las
12:00 y 13:00 h, cuando se registraron 171 visitantes (26% del total de visitas) (Figura 14), y
fueron disminuyendo paulatinamente por la tarde. El rango de visitas por flor fue de 15 a 67,
con 32 (x 10) visitas promedio por flor.

En las 20 flores observadas, se registrd un total de 650 visitas, de 11 morfoespecies.
Dentro de los polinizadores mas frecuentes (Figura 15) se encuentran Diadasia sp. con 482
individuos (74.15%), 41 individuos de Lithurgopsis sp. (6.3%), 43 individuos de
Augochlorella sp. (6.61%), asi como 25 individuos de la familia Halictidae (3.84%). Opuntia

atropes tiene otros polinizadores menos frecuentes que se muestran en el Cuadro 10.
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Figura 14. Visitantes florales de Opuntia atropes en cada intervalo de observacion, desde las 10:00h hasta las
16:00 h (n = 20 flores).

Figura 15. Visitantes florales de Opuntia atropes en Valle de Vazquez. A): Diadasia sp., B): Lithurgopsis sp.,
C): Ashmeadillea sp., D): Augochlorella sp., E): Euglossa sp., F): Ceratina sp., G): Xylocopa sp. y H): Vespidae.
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Cuadro 10. Frecuencia absoluta y relativa de los polinizadores registrados en Opuntia atropes (n=20) en Valle

de Vazquez, Tlaquiltenango en marzo del 2019.

Morfoespecie Familia Total de individuos Porcentaje (%)
Diadasia sp. Apidae 482 74.15
Apis mellifera Apidae 17 2.61
Lithurgopsis sp. Megachilidae 41 6.3
Ashmeadiella sp. Megachilidae 7 1.07
Halictidae Halictidae 26 4.00
Augochlorella sp. Halictidae 43 6.61
Euglossa sp. Apidae 4 0.61
Vespidae Vespidae 3 0.46
Trochilidae Trochilidae 11 1.69
Ceratina sp. Apidae 1 0.15
Xylocopa sp. Apidae 15 2.3

Segun la prueba de chi cuadrada, existe asociacién entre las especies de visitantes y la
hora de su visita (y?= 30.08; 12 gl; P= 0.0027). Los datos de las frecuencias observadas de los
visitantes por horario fueron resumidas en una tabla de contingencia (Cuadro 11).

Se encontré que la mayoria de los visitantes que tuvo O. atropes participan en la
polinizacion de la especie al tener un contacto con al menos uno de los 6rganos sexuales
(Estigma: 15.54%; Estambres: 38.62%; Ambos aparatos: 34.92% ). Por parte de las abejas, se
registro solo un comportamiento, el denominado Tépalos, en el que no tenian contacto con los
aparatos reproductores de la flor con el 1.85% de las visitas. Por otra parte, el grupo de los
colibries tuvo un comportamiento de forrajeo para consumir néctar (1.23%); sin embargo,
visitaron flores ubicadas en la parte més alta de las plantas, por lo que no fue posible
determinar con certeza si tocan o no de manera efectiva los 6rganos sexuales.

Los datos de las frecuencias de los visitantes florales observados para cada

comportamiento fueron resumidas en una tabla de contingencia (Cuadro 12).
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Cuadro 11. Frecuencia absoluta de los visitantes florales observados en Opuntia atropes en cada intervalo.

10:00 11:00 12:00 13:00 14:00 15:00

Visitante/ Hora

11:00 12:00 13:00 14:00 15:00 16:00
Diadasia sp. 53 92 131 112 78 17
Apis mellifera 6 5 4 1 1 1
Lithurgopsis sp. 4 9 9 5 8 5
Ashmeadiella sp. 0 1 1 1 3 1
Halictidae 3 10 8 3 1 1
Augochlorella sp. 4 15 14 7 2 0
Euglossa sp. 0 3 0 0 1 0
Vespidae 1 0 0 1 1 0
Trochilidae 2 3 4 1 1 0
Ceratina sp. 1 0 0 0 0 0
Xylocopa sp. 4 4 0 3 0 0

De acuerdo con el analisis de la chi cuadrada, existen asociaciones entre la especie y
los tipos de comportamiento que influyen en la polinizacion (X?= 63.448; 8 gl; P=9.7761).
Segun los residuales ajustados (Cuadro 13), Diadasia sp. tiene menos visitas que lo esperado
por azar, en las que toca Unicamente los estambres, mientras que tiene mas visitas que lo
esperado por azar en las que toca el estigma o ambos dérganos sexuales. Apis mellifera no
resalta en ningun tipo de comportamiento, debido a que tiene menor frecuencia que otros
visitantes. Por otro lado, Lithurgopsis sp., Halictidae, Augochlorella sp., Ashmeadiella sp.,
Euglossa sp., Ceratina sp., Xylocopa sp., y Vespidae tienen mayor frecuencia que lo esperado
por azar en tener contacto Unicamente con los estambres. Su frecuencia no resalta en tener
contacto Unicamente con el estigma y teniendo contacto con ambos aparatos su frecuencia es

menor que lo esperado por azar.
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Cuadro 12. Frecuencia de los visitantes florales de Opuntia atropes observados para cada tipo de

comportamiento.

com\;/)igirttz?rt]?e/:n to Estambres Estigma Tépalos aﬁggggs Néctar
Diadasia sp 180 96 8 198 0
Apis mellifera 10 1 0 7 0
Lithurgopsis sp 33 1 1 5 0
Ashmeadiella sp 6 0 1 0 0
Halictidae 22 0 0 4 0
Augochlorella sp 22 3 1 17 0
Euglossa sp 3 1 0 0 0
Vespidae 1 1 0 1 0
Trochilidae 0 0 0 0 11
Ceratina sp 0 0 1 0 0
Xylocopa sp 12 2 0 1 0

Cuadro 13. Residuos ajustados que muestran que las categorias de comportamiento difieren significativamente.
Los valores mayores a 3 (valores en color verde) indican que hay una mayor frecuencia a la esperado por azar,
mientras que los valores menores a -3 (valores en color rojo) muestran una frecuencia menor en contraste a lo

esperado (basado en valores estandarizados de la distribucién normal, Everitt, 1977). Otras: Ashmeadiella sp.,

Augochlorella sp., Euglossa sp., Ceratina sp., Xylocopa sp., y Vespidae.

Visitante/ comportamiento Estambres Estigma Tépalos
Diadasia sp -7.177 4.139 4.205
Apis mellifera 0.817 -1.29 0.153
Lithurgopsis sp 4.983 -2.449 -3.248
Halictidae 3.261 -2.885 -1.134
Otras 3.527 -0.356 -3.362
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En cuanto al tiempo de manejo de los visitantes florales de O. atropes, se registro que
los polinizadores tienen un amplio rango en la duracion de la visita (min = 1 s, max= 120 s) y

la distribucion esta sesgada a la derecha (Figura 16).

De acuerdo al analisis de Kruskal-Wallis, existen diferencias significativas entre
grupos (x2= 18.808; 7 gl; P= 0.008812). De acuerdo con la comparacion por pares con ajuste
para comparaciones mdultiples, se encontr6 que se formaron 3 grupos (Figura 19), el grupo a
conformado por Apis mellifera, Augochlorella sp., Diadasia sp., Halictidae y Lithurgopsis sp.;
el grupo b por Apis mellifera, Augochlorella sp., Otra, Trochillidae y Xylocopa sp., finalmente
el grupo c estd formado por Otra, Trochilidae y Xylocopa sp. El tiempo de manejo es mayor
para los del grupo a, intermedio para el grupo b y menor para el grupo c. Las especies que
conforman exclusivamente al grupo a (Diadasia sp., Halictidae y Lithurgopsis sp.) son los
visitantes con mayor tiempo de visita en las flores de O. atropes. Dentro del grupo a, resalta el
tiempo de manejo de visitas del género Diadasia, debido a que 11 de sus visitas

permanecieron mayor tiempo dentro de la flor comparado con los demas grupos.
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Figura 16. Distribucidn del tiempo de visita de 11 especies de visitantes florales a O. atropes. La distribucion

esta sesgada a la derecha (ler cuartil: 3 s; 2° cuartil: 5 s, 3er cuartil: 11 s.)
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Figura 17. Tiempo de manejo de los visitantes florales en O. atropes (n= 20) en 2019.

7. DISCUSION

7.1.  Periodo de floracion y ciclo floral
La familia Cactaceae presenta patrones de temporales de floracion muy diversos en cuanto al
tiempo de inicio y la duracion. Existen especies de cacticeas que florecen todo el afio como
Echinocactus plathyacanthus Link y Otto (Jiménez-Sierra et al., 2007), otras especies florecen
en primavera como Ferocactus histrix G.E.Linds. (Nassar y Ramirez, 2004) y algunas
especies presentan su floracion en el verano como ocurre con Hylocereus undatus Britt y Rose
(Valiente-Banuet, et al., 2007).

La floracién de Opuntia ocurre en primavera, de tal forma que en el hemisferio norte
ocurre en marzo o abril, en cambio en el hemisferio sur ocurre en los meses de septiembre y
octubre (Nerd y Mizrahi, 1995). En México se ha registrado que, en los estados de México,
Hidalgo, y Puebla, la floracion ocurre entre febrero y abril, mas temprano que en otros estados
de la republica, y en ocasiones aparecen flores aisladas durante el transcurso del verano

(Pimienta-Barrios, 1990). El periodo de floracion generalmente es largo, en O. ficus-indica
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Mill es de 3 a 5 semanas (Wessels y Swart, 1990), sin embargo, se ha reportado que la
duracion de la floracion de O. joconostle F. A. C. Weber es de aproximadamente 25 semanas
(Sanchez et al., 1991). El periodo de floracién de O. atropes en la localidad de Valle de
Véazquez, Tlaquiltenango es de 14 a 16 semanas, duracion similar a la de O. cochinera
Griffiths, que es de aproximadamente 3 meses (Rodriguez, 1981). Su floracidn inicia en
febrero y termina en mayo, y coincide con el periodo de floracion de O. tomentosa Salm-Dyck
y O. robusta H. L. WendlI (Beutelspacher, 1971).

El periodo de fructificacion de O. atropes comienza en mayo y termina en julio, y
coincide con el periodo de fructificacion de O. cantabrigiensis Lynch (Hernandez-Pefia,
2016).

De acuerdo con el periodo de floracion y fructificacién observado en O. atropes, se
sugiere un patron fenoldgico asincronico, debido a que se pueden encontrar botones florales,
flores y frutos de manera simultanea durante mayo. Este patron fenol6gico asincrénico puede
representar una ventaja para las plantas que se encuentran en ambientes adversos (Bustamante,
2003). Sin embargo, en este proyecto solo se estimO el periodo de floracion de manera
descriptiva, por lo que para determinar si este patrén es sincrénico o asincronico, s necesario
realizar una estimacion cuantitativa de la fenologia de O. atropes (Salomé-Diaz, 2014).

Las flores en la familia Cactaceae viven tipicamente un dia (Rosas y Pimienta-Barrios,
1986), pero algunas pueden abrir hasta dos dias (Mandujano et al., 2010). Las flores de O.
atropes solo viven un dia, son diurnas, con una duracion de la antesis 6 a 7 horas
aproximadamente; la antesis comenzé a las 10:00 h y el cierre ocurrié aproximadamente hasta
las 16:00 h.

El pico maximo de apertura del perianto se registra a las 12:00 h, similar al pico
maximo de apertura de O. rastrera (Mandujano et al., 1996; Reyes-Aguero et al., 2006). En
otras especies, tales como O. brunneogemmia, O. ficus-indica, O. phaeacantha Engelm, O.
polyacantha Haw, O. robusta y O. streptacantha Lem, la flor se abre después del mediodia, al
atardecer cierra y se abre de nuevo al dia siguiente (Rosas y Pimienta, 1986; Trujillo, 1986;
del Castillo y Gonzalez, 1988; Osborn et al., 1988; Schlindwein y Wittmann, 1997; Reyes-
Aguero et al., 2006). Sin embargo, se cree que especies que presentan flores que abren sélo un
dia podrian presentar cierta ventaja, ya que esto podria ser una estrategia para reducir la
pérdida del agua al disminuir el tiempo disponible de la transpiracion (Primack, 1982).
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Las flores de O. atropes son homodgamas; al inicio de la antesis las anteras fueron
dehiscentes y transcurrié poco tiempo para que se encontrara exudado en el estigma, lo cual
significa, que no existe separacion temporal significativa de la activacion de los verticilos
sexuales (dicogamia). La homogamia en las flores de O. atropes coincide con la mayoria de
las especies del género Opuntia (Reyes-Aglero et al., 2006), en las que no existe separacion
temporal de las funciones sexuales dentro de una flor. La homogamia permite que las plantas
tengan un sistema de autocruza porque la autopolinizacion puede ocurrir a nivel de flor,
siempre y cuando la especie no presente alguna estrategia de autoincompatibilidad (Wyatt,
1983).

7.2.  Morfologia floral
O. atropes tiene una biologia similar a la de otras plantas pertenecientes al mismo género. Las
flores de O. atropes son morfoldégicamente bisexuales, que es la morfologia mas comun en
Opuntia (Bravo-Hollis, 1978; Gibson y Nobel, 1986; Anderson, 2001). Las flores de Opuntia
son generalmente de color amarillo, pero también son de color naranja, rosa, morado, rojo,
blanco o flores moteadas (Bravo-Hollis, 1978; Anderson, 2001). Las flores de O. atropes al
iniciar la antesis presentan color amarillo; sin embargo, conforme aumentan en edad su
tonalidad va cambiando a colores rosa o amarillo con manchas naranjas o rojo. En algunas
angiospermas las partes de la flor no relacionadas con el desarrollo del fruto se marchitan o
caen después de que el estigma se vuelve no receptivo, o bien cuando ya se llevo a cabo la
fecundacién (Gori, 1983), mientras que otras especies conservan sus flores después de la etapa
de fecundacion. Algunos autores, proponen que la retencion de flores viejas puede aumentar la
atraccion de los polinizadores (Gori, 1983, 1989; Cruzan et al 1988, Weiss 1991). Sin
embargo, en estas especies se producen cambios de color en la flor (Weiss, 1991), tal como
ocurre con las flores de O. atropes, las flores anteriores a este cambio contienen mas néctar o
recompensas de polen que las flores posteriores al cambio de color floral, ademéas de ser
receptivas y presentar polen viable, diferenciandolas de las flores que ya presentan cambio de
coloracion (Casper y LaPine, 1984; Lamont, 1985; Eisikowitch y Rotem, 1987, Lamont y
Collins, 1988; Weiss, 1991).

Se ha reportado que muchos polinizadores, incluyendo a las abejas (Lamont, 1985;
Weiss, 1991), son selectivos entre las fases de color de las flores, afectando su
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comportamiento. Este cambio floral beneficia a los polinizadores al sefialar la distincion entre
flores ricas en recompensas, aumentando su eficiencia en la busqueda de alimento (Heinrich,
1975; Schemske, 1976, 1980; Schaal y Leverich, 1980; Gori, 1983; Casper y La Pine, 1984).
Por lo tanto, también las plantas pueden ser beneficiadas con el cambio de coloracion de la
flor, ya que este mecanismo estaria dirigiendo a los polinizadores hacia las flores no
polinizadas (Ne’eman y Nesher, 1995) lo que aumentaria el éxito reproductivo en plantas
como O. atropes.

El diametro maximo de apertura del perianto fue de 40.84 £ 16.59 mm, similar a la
descripcion de la especie (Rose, 1908; Bravo-Hollis, 1978). EI nimero de dvulos en el género
Opuntia es muy variado. Se ha documentado que este nimero es de 150 a 400 en O. ficus-
indica (Pimienta-Barrios y del Castillo, 2002), 366 en O. cantabrigiensis (Hernandez-Pefia,
2016) y 82 en O. tomentosa (Galicia- Pérez, 2013). En O. atropes el promedio del nimero de
Ovulos fue 152, resultado similar al nimero de 6vulos que puede tener O. ficus-indica. El
namero de estambres en las cacticeas también es numeroso y variable, por ejemplo, 268 en O.
polyacantha, 358 en O. phaeacantha (Osborn et al.,1988), 450 en O. viridirubra (F. Ritter) P.
J. Braun y Esteves y 598 en O. brunneogemmia (Schlindwein y Wittmann, 1997). Las flores
de O. atropes poseen en promedio 430 estambres por flor es de, por lo tanto, es similar a O.
viridirubra. Mientras que la cantidad de granos de polen de O. atropes es de 177 760, cantidad
similar a la que tienen las flores de O. rastrera que es de 160 699 (Mandujano et al., 1996); se
ha reportado que en O. cantabrigiensis, la cantidad es méas elevada, tienen alrededor de 365
691 granos de polen por flor (Hernandez- Pefia, 2016).

Se ha descrito de forma cualitativa que en Opuntia el tamafio de los estambres esta
relacionado con la posicion que tienen en la flor, por ejemplo, suelen ser mas cortos los
estambres que se localizan mas cerca del estilo y mas largos conforme de alejan de él. En el
inicio de la antesis, en O. ficus-indica, los estambres se agrupan alrededor del estilo, pero se
separan mas tarde (Rosas y Pimienta-Barrios, 1986), similar a lo que se observé en O. atropes.

En las cactaceas, debido a que los estambres son numerosos y se encuentran
posicionados en forma de espiral, se ha reportado que algunos tienen sensibilidad tigmonastica
(tigmonastia), es decir que se mueven cuando se tiene contacto con ellos (Rosas y Pimienta-

Barrios, 1986). Los estambres de O. atropes presentan estambres tigmonasticos, ya que
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cuando los insectos tenian contacto con los estambres, estos ultimos se movian hacia el
estigma y hacia los tépalos.

El papel que tiene la tigmonastia en la polinizacion no estd del todo claro y para la
familia Cactaceae se han propuesto diferentes hipotesis. Se ha planteado que estos
movimientos pueden facilitar la remocién de polen por insectos durante las visitas florales
(Grant y Hurd, 1979), y también promueven la autopolinizacion (Rosas y Pimienta-Barrios,
1986), mientras que otros autores sugieren que facilita la polinizacion cruzada. La tigmonastia
de los estambres también se ha propuesto como un mecanismo para presentar el polen que se
encuentra en las anteras superiores y al mismo tiempo proteger las anteras mas ricas en polen,
evitando que los visitantes florales ineficientes roben el polen de estas anteras, dejando asi esta
recompensa floral disponible Unicamente para los polinizadores mas eficientes, los cuales son
capaces de alcanzar las capas de los filamentos inferiores (Cota-Sanchez et al., 2013). De
acuerdo con las observaciones realizadas en las flores de O. atropes, se observd que la
respuesta de tigmonastia de los estambres ocurre en dos direcciones diferentes: hacia el
estigma y hacia los tépalos. La primera respuesta, con direccidn hacia el estigma, facilitaria la
autopolinizacion en caso de que O. atropes no presentara un sistema de autoincompatibilidad.
La segunda, con direccién hacia los tépalos, podria beneficiar a los polinizadores que son
eficientes, principalmente a las abejas de talla mediana como Diadasia sp., debido a que
durante sus visitas se introducian en la parte inferior de la flor, donde se encuentran las anteras
con mayor cantidad de polen, permitiendo asi obtener las recompensas florales (néctar y
polen) que se intentan proteger de los visitantes que no son eficientes debido a su
comportamiento o tamario.

Las plantas han evolucionado estrategias que evitan o disminuyen la autocruza, tanto
por autopolinizacién como por geitonogamia, debido a que la autocruza puede llevar a la
endogamia y causar un aumento de homocigosis (Marquez-Guzman et al., 2013). Una de estas
estrategias es la hercogamia o separacion espacial de los verticilos sexuales (Lloyd, 1979). En
la familia Cactaceae, la hercogamia es un mecanismo muy comun que se ha reportado para
cactaceas como en las del género Ariocarpus (Martinez-Peralta y Mandujano, 2011) y en O.
cantabrigiensis (Hernandez-Pefia, 2019). En las flores de O. atropes las longitudes de los
estambres y los pistilos tienen diferencias estadisticamente significativas, indicativo de que las

flores tienen hercogamia como estrategia para promover la entrecruza.
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7.3. Sistema de apareamiento

Se ha reportado que la mayoria de las cactaceas son xendgamas obligadas, es decir que para
que ocurra la fecundacion, el polen debe provenir de otro individuo genéticamente diferente
(Mandujano et al., 2007). Sin embargo, la autopolinizacion ocurre en algunas especies
(Anderson, 2001) e incluso forma parte de su sistema de cruza (Mandujano et al., 2010).

El sistema de apareamiento de O. atropes estimado con el indice de entrecruza, que se
basa en atributos florales, corresponde al sistema de apareamiento xendgamo obligado.
Cruden (1977) propone que este sistema de apareamiento predomina en especies
autoincompatibles por lo que para llevar a cabo la fecundacién tiene que existir de forma
obligatoria la entrecruza, la cual requiere de vectores bidticos (polinizadores). Sin embargo, la
relaciéon P/O estimada es de 1428 + 873 que corresponde a la categoria de xenogamia
facultativa, segun la clasificacion de Cruden (1977). En este sistema, es posible la formacién
de una proporcion moderada de frutos y semillas por autopolinizacién, lo cual no coincide con
nuestros resultados (ver abajo sistema de cruza), en particular cuando no existen las
condiciones favorables para la polinizacion cruzada. Otras especies de este género que
también se ha reportado que presentan con un sistema de apareamiento de tipo xen6gamo

facultativo son O. rastrera (Mandujano et al., 1996) y O. tomentosa (Galicia-Pérez, 2013).

7.4. Sistema de cruza

En los experimentos de polinizacion controlada hubo mayor proporcion de frutos en los
tratamientos que incluyen la polinizacion cruzada que en los tratamientos de autopolinizacion
lo que sugiere que el sistema de cruza de O. atropes es de entrecruza. Se ha mencionado que el
sistema xendgamo facultativo es el predominante dentro del género Opuntia, ya que la
mayoria de los representantes son capaces de producir semillas viables por entrecruza, pero
una parte de su progenie puede ser producto de la autocruza (Hernandez- Pefia, 2016). Sin
embargo, debido a la baja proporcion de la produccion de frutos en ambos tratamientos de
autopolinizacion (autocruza manual y autocruza automatica), se propone que quiza O. atropes
posea algun sistema de autoincompatibilidad total o parcial (Martinez-Peralta et al., 2014),
como se ha descrito en otras cactaceas (Johnson, 1992; Bowers, 2002). Para comprobar si
existe autoincompatibilidad se tienen que realizar experimentos dirigidos a evaluar la

respuesta del rechazo del polen por parte del pistilo.
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La produccion de un solo fruto de autocruza puede deberse a que algun polinizador
logro entrar a la flor antes de ser cubierta o hubo errores durante la manipulacion del
transporte del polen manualmente, o a la presencia de un sistema de autoincompatibilidad
parcial (Lenzi y Orth, 2012; Martinez-Peralta et al., 2014). La amplia diferencia entre el éxito
de los tratamientos de polinizacion natural y entrecruza con respecto a la autopolinizacion,
sugiere que el sistema de cruza en O. atropes es de entrecruza, ya que el valor que se obtuvo
en el indice de entrecruzamiento es muy cercano a 1, valor que representa tendencia hacia la
entrecruza (Mandujano et al., 2010) y el porcentaje de la progenie que deriva de la entrecruza
es 94.7%. La tasa de entrecruzamiento de O. atropes es similar a la que muestra O.
cantabrigiensis, donde el 96.7% de la progenie proviene de la entrecruza (Hernandez-Pefia,
2016); a diferencia de algunas especies que presentan sistemas mixtos como O. compressa y
O. phaeacantha (Grant et al., 1979).

No hubo diferencias significativas en la produccion de frutos de los tratamientos de
entrecruza manual y control, mientras que, el tamafio y el nimero de semillas de los frutos
fueron mayores en el tratamiento control. Esto puede estar relacionado con una menor
diversidad y cantidad de polen en el tratamiento de entrecruza manual, en comparacién con el
tratamiento control en el que se promueve la diversidad de donadores de polen, ademas de que
los polinizadores poseen estructuras que facilitan la adherencia del polen a sus cuerpos y
aseguran el transporte del polen a otras flores.

Mediante la comparacion entre los tratamientos control (CON2) y suplemento de polen
(SUP2), es posible determinar si existe limitacion de polen. En el suplemento de polen la
produccion de semillas fue mayor que en el tratamiento control, lo que indica que las plantas
podrian producir un 20% mas de semillas si recibieran mas polen del que reciben por
polinizacién natural. Asimismo, el indice de limitacion de polen nos indica que existe
limitacién de polen moderada a nivel de frutos y semillas.

La diferencia del éxito en semillas podria explicarse con el principio de Bateman
(Burd, 1994), que propone que el éxito reproductivo femenino puede estar limitado por la
cantidad de polen disponible para la fertilizacion. Ocurre limitacion de polen cuando la
cantidad o calidad de granos de polen depositados sobre un estigma reduce el éxito
reproductivo de la flor en cantidad (nimero de semillas o forma del fruto) y/o calidad (tamafio
0 masa de la semilla) (Ashman et al, 2004). La limitacion de polen en angiospermas esta
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ampliamente extendida, pero poco estudiada (Ashman et al., 2004), y también ha sido
documentado en Cactaceae (Martinez-Peralta y Mandujano, 2011; Martinez-Peralta et al.,
2018). Esta limitacion en la reproduccion se relaciona con el transporte de polen por parte de

los polinizadores, por lo que es fundamental también conocer su desemperio.

7.5. Polinizadores

El sindrome de polinizacién determinado para O. atropes es melitofilia, el cual es comun en la
familia y en el género (Pimienta-Barrios y del Castillo, 2002; Reyes-Aguero et al., 2006). Las
caracteristicas florales de O. atropes que corresponden al sindrome de polinizacién
melitofilico son la antesis diurna, las tonalidades con predominancia de amarillos y rosas, la
profundidad de la flor y la presencia de néctar y polen, los cuales sirven como recompensas
para las abejas.

Las visitas de polinizadores a las flores de O. atropes comienzan a las 10:30 h y
concluyen a las 16:00 h aproximadamente. De 12:00 a 13:00 h se registrd la maxima
frecuencia de polinizadores, disminuyendo considerablemente durante la tarde, similar a lo
registrado para O. cantabrigiensis, que tiene mayor nimero de polinizadores de 11:30 a 13:30
h (Hernandez-Pefia, 2016) y en Ariocarpus fissuratus (Engelm) K. Schum que tiene su
maxima frecuencia de visitas a las 12:00 h para ambos dias de vida de la flor (Martinez-
Peralta, 2007). Esto podria deberse a que la luz y el calor aceleran el funcionamiento de los
musculos de los insectos durante el vuelo, debido a que son animales ectodermos y requieren
de més luz y calor para acelerar esa actividad (Schoonhoven et al., 2005).

El polinizador mas frecuente para O. atropes es la abeja solitaria de talla mediana
Diadasia sp. Las abejas de este género estan presentes de manera natural sélo en el continente
americano y son mas frecuente en zonas aridas y semiaridas de América del Norte y Sur
(Linsley y MacSwain, 1957; Michener et al., 1994; Reyes-Aguero et al., 2006). Se observo
que esta abeja transportaba el polen que se adheria a sus pares de patas, de una flor a flores de
individuos diferentes. La abeja perteneciente al género Lithugopsis tuvo el 6% de las visitas y
es también una abeja de talla mediana. A diferencia de la abeja Diadasia sp., ésta tenia
adherencia del polen en el abdomen caracteristica de la familia Megachilidae. En O.
cantanbrigiensis y otras especies de Opuntia, se han registrado como polinizadores frecuentes

morfoespecies del género Lithurgopsis. Este género tiene una distribucion mas amplia en el
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mundo, pero sus especies son propias de ambientes xeréfilos, en América del Norte son
oligolécticas de Opuntia (Michener et al., 1994; Reyes-Aglero et al., 2006). Diadasia y
Lithurgopsis han sido mencionados como los dos géneros que han coevolucionado con el
género Opuntia (Linsley y MacSwain de 1957; Garcia, 1984; Ordway, 1984; Michener et al.,
1994; Mandujano et al., 1996; Schlindwein y Wittmann, 1997; Reyes-Aguero et al., 2006). Se
ha mencionado que ambos géneros son polinizadores eficaces por sus hébitos de vuelo y la
presencia de estructuras que facilitan la adherencia de granos de polen a su cuerpo (Plasencia,
2003; Reyes-Agtero et al., 2006; Mandujano et al., 2014).

Otras abejas que también visitan las flores de O. atropes son Apis mellifera y
Ashmeadiella sp., que también se han reportado como polinizadores del género Opuntia
(Grant y Hurd, 1979). Por su parte, las abejas Ceratina sp. y Augochlorella sp. han sido
reportadas como especies casuales en Opuntia. Otros visitantes que se encontraron como
polinizadores, aunque no tan frecuentes, son Euglossa sp. y Xylocopa sp.; sin embargo, no se
encontraron registros de estos polinizadores en mas especies pertenecientes al género Opuntia
(Reyes-Aguero et al., 2006).

Existe una asociacion entre las especies visitantes de O. atropes y el comportamiento
que presentan. Por ejemplo, Diadasia sp., es el visitante que contacta con mayor frecuencia el
estigma y ambos aparatos reproductores, mientras que Lithurgopsis sp., Halictidae,
Augochlorella sp., Ashmeadiella sp., Euglossa sp., Ceratina sp., Xylocopa sp. y Vespidae
tienen mayor frecuencia tocando Unicamente estambres, por lo cual se concluye que estas
especies son principalmente colectoras de polen mientras que Diadasia sp., lleva a cabo la
polinizacion de O. atropes. A. mellifera tiene baja frecuencia en todos los comportamientos,
por lo que se propone que s6lo es un visitante ocasional. Por otra parte, los colibries tienen un
comportamiento de forrajeo para consumir néctar de las flores que se encuentran en la parte
mas alta de las flores, debido a esto, no fue posible determinar con certeza si es un polinizador
de O. atropes.

Los polinizadores tienen un amplio rango de duracion en las visitas a las flores, que
van de 1 s a 120 s. Diadasia sp., Lithurgopsis sp. y Halictidae son los visitantes con mayor
tiempo de visita; Apis mellifera y Augochlorella sp., tienen un tiempo de manejo intermedio;
mientras que Ashmeadiella sp., Ceratina sp., Euglossa sp, Vespidae, Trochilidae y Xylocopa

sp., son los visitantes con menor tiempo de manejo durante sus visitas. El tiempo de visita de

53



Diadasia sp. resalta debido a que se registra que las abejas de este género permanecieron
mayor tiempo dentro de las flores de O. atropes que el resto de los grupos. Por lo tanto, se
concluye que Diadasia sp., ademas de ser el visitante mas frecuente, es también el visitante
con mayor tiempo de manejo, esto significa que lleva a cabo la polinizacién de O. atropes con
mayor efectividad que las demas especies que la visitan.

Algunas de las abejas que polinizan a Opuntia atropes son especies solitarias, entre
ellas Diadasia sp., Ashmeadiella sp. y Lithurgopsis sp, nativas de las regiones secas de
Norteamérica. Estas abejas a diferencia de las abejas sociales, visitan preferentemente a un
grupo reducido de especies de plantas, por lo cual se les llama oligolécticas (Schlindwein,
2004), que en la familia Cactaceae tienden a ser los polinizadores mas efectivos (Mclntosh,
2005), y también a tener cierto nivel de dependencia hacia los recursos flores de esta familia
(Martinez-Peralta et al., 2018). Esto significa, que abejas como Diadasia sp., que es el
polinizador mas frecuente de Opuntia atropes en la localidad estudiada, depende de la
prevalencia de los recursos florales que ofrece de O. atropes. Por otro lado, también existe una
dependencia de O. atropes hacia Diadasia sp., considerando que el 75% de las visitas que se
registraron son de estas abejas. Como se menciona anteriormente, O. atropes en una especie
con sistema de apareamiento de tipo xen6gamo facultativo a xenégamo obligado, mientras que
el sistema de cruza es de tipo entrecruza, por lo tanto, la reproduccién sexual de la planta
depende totalmente de sus polinizadores, en particular de Diadasia sp.

Actualmente existe a nivel global una crisis de pérdida de polinizadores, causada
principalmente por actividades antropogeénicas, por ejemplo, practicas de agricultura intensiva
como los monocultivos, uso de plaguicidas y agroquimicos, asi como la pérdida de habitat por
deforestacion y fragmentacion (Coro-Arizmendi, 2009). Durante la realizacién de este
proyecto, uno de los sitios de estudio (Valle de Vazquez) fue talado y quemado, en él se
encontraban méas de 700 individuos de O. atropes. Esta es una practica que disminuye los
recursos florales disponibles para las abejas, y su recuperacion puede tardar afios o déecadas.

Una estrategia eficaz para conservar a las abejas nativas, es conservar el habitat
adecuado de estas especies (Carman y Jenkins 2016). Es importante recordar que la
polinizacién es un mutualismo, en el cual las flores proporcionan recompensas florales (néctar
y polen) a las abejas, y las abejas aseguran el reclutamiento de nuevos individuos en las

poblaciones que polinizan (Martinez-Peralta, 2012). Diadasia sp. fue el polinizador dominante
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en O. atropes, pero las otras especies de abejas registradas también se benefician de este

recurso floral. Por otro lado, estas abejas también podrian participar en la polinizacion de otras

plantas nativas, constituyendo una red de polinizacion. De esta manera, es importante

conservar las especies de cactdceas como O. atropes, porque al estar estrechamente

relacionadas con otros organismos como las abejas, se podria estar beneficiando a la

conservacion de mas especies vegetales.

8. CONCLUSIONES

*

O. atropes tiene una biologia floral similar a la de otras plantas pertenecientes al
mismo género.

O. atropes tiene un periodo de floracién de 12 a 14 semanas, iniciando en febrero; el
pico maximo de antesis floral ocurre en la segunda quincena de marzo. El periodo de
fructificacion comienza en mayo y concluye en julio.

Presenta un patrén fenologico asincrénico, lo cual significa que se pueden encontrar
botones, flores y frutos simultdneamente.

La apertura de las flores es de 10:00 a 16:00 h, el pico méximo de apertura del perianto
ocurre aproximadamente a las 12:00 h.

Las flores son diurnas y con tonalidad amarilla al inicio de la antesis. A partir de las
12:00 h inicia una variacion en la coloracion de la flor, varian de color naranja hasta
Ilegar a tonalidades rosadas hasta que finaliza la antesis.

Las flores son morfoldgicamente bisexuales (presentan ambos aparatos reproductores).
Son flores homogamas (no existe la separacion temporal de la activacion de los
verticilos sexuales) y presentan hercogamia (separacion espacial de los verticilos
sexuales) como mecanismo para disminuir la autocruza.

Los estambres de O. atropes presentan sensibilidad tigmonastica, cuando los
polinizadores tienen contacto con los estambres, éstos se mueven hacia el estigma y
luego regresan hacia los tépalos.

O. atropes tiene un sistema de cruza xenogamo (de entrecruza) y un apareamiento
xendgamo obligado. Estos resultados indican que los polinizadores son fundamentales
para llevar a cabo la fecundacion favorecidos por los atributos florales que promueven

la polinizacion cruzada.
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+ Existe limitacion por polen moderada en el nimero de frutos y semillas, de acuerdo
con la comparacion de los tratamientos de polinizacion natural y suplemento de polen.
Esto indica que las plantas podrian producir ain mas frutos y mas semillas, pero
posiblemente los polinizadores no estan transportando suficiente polen para fecundar a
mas ovulos.

+ Los polinizadores mas frecuentes son las abejas nativas Diadasia sp., Lithurgopsis sp.
y Ashmeadiella sp. De todos los polinizadores, Diadasia sp. realiza el 74% de las
visitas a las flores de O. atropes. La abeja Diadasia sp. es el polinizador méas valioso
para las flores de O. atropes, debido a su alta frecuencia, ademas de que fue la Unica
especie que en la mayoria de sus visitas (98% aproximadamente) tuvo contacto con
ambos verticilos sexuales y presenta mayor tiempo de manejo durante las visitas, o

que asegura la polinizacion.
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Morelos.
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