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Resumen

El vecindario reproductivo se puede caracterizar con la densidad de plantas reproductivas, su
distribucion espacial y la densidad floral. Los cuales influyen en los patrones de forrajeo de los
polinizadores, afectando asi la distancia de dispersion de polen; esto puede generar consecuencias
reproductivas y genéticas en las especies de plantas involucradas. Se ha propuesto que la distancia de
dispersion del polen de las plantas es mayor cuando las densidades de los individuos reproductivos y de
las flores son bajas y se distribuyen aleatoriamente. En este trabajo se evalud el efecto de las
caracteristicas espaciales del vecindario reproductivo sobre la distancia de dispersion de polen de
plantas, en una cactidcea autoincompatible polinizada por abejas solitarias, Opuntia microdasys. Se
eligieron 10 plantas focales en parcelas circulares de 50 m de radio, para medir la distancia de dispersion
de polen usando polvo fluorescente como andlogo del polen. Durante la época de floracion (abril) se
hicieron 4 evaluaciones de la distancia de dispersion y frecuencia de visitas de los polinizadores en cada
una de las plantas focales. En cada evaluacion se registrd la densidad de plantas reproductivas, la
densidad floral, el patron de distribucion espacial de las plantas reproductivas, el nimero de flores en la
planta focal y la frecuencia de visitas de los polinizadores en las plantas focales. Se registrd que las
densidades de individuos reproductivos y del numero de flores en la poblacion decrecid a través del
periodo de floracion(DICi = 0.0039 + 0.0018 a DICf=0.0013 + 0.00043 y DFCi = 0.01 + 0.007 a DFCf
=0.0024 £ 0.0085, respectivamente) y su distribucion espacial cambio de agregada a aleatoria (R = 0.71
a R = 0.84) y el ensamblaje de los polinizadores cambid a lo largo del periodo, sin embargo siempre

estuvieron presentes Apis mellifera (Apidae) y Diadasia rinconis, (Anthophoridae). Se observéd que la
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distancia de dispersion de polen aumentd con la densidades de individuos reproductivos en una
distribucion aleatoria, y disminuyd con una mayor frecuencia de visitas de Apis mellifera (polinizador
exotico). La distancia de polen promedio que se registrd fue de 28.58 + 5.21 m, pero la mayor cantidad
de polen se registrd a 17. 87 + 3.87 m. La relacidon e importancia de las caracteristicas del vecindario
reproductivo (densidad de individuos reproductivos, patron de distribucion de los individuos
reproductivos, densidad floral, niimero de flores en la planta focal y frecuencia de visita de los
visitadores florales) cambia a lo largo del periodo de floracion, repercutiendo en la posibilidad de un
intercambio de polen exitoso. Debido al patron de forrajeo de Apis mellifera y la relacion encontrada
entre la distancia de dispersion del polen y la frecuencia de visitas de este polinizador, ademas de existir
una mayor probabilidad de que el polen se mueva a cortas distancias se infiere que existe una gran
posibilidad de que las cruzas geitonogdmicas se favorezcan, lo que afecta el éxito reproductivo

individual y poblacional.



1 Introduccidn

La dispersion del polen de las plantas es de vital importancia, ya que puede tener implicaciones
ecoldgicas y evolutivas importantes, pues afecta directamente los sistemas de cruza (niveles de
autocruza y entrecruza sensu Neal y Anderson, 2005) y el éxito reproductivo de los individuos. También
puede influir en la estructura de las poblaciones y en la evolucion de los caracteres florales relacionados
con la dispersion de éste, como son la longitud y la posicion de las anteras y el estigma, la forma y el
color de la corola y el tamafio de los granos de polen. Asimismo, repercute en la tasa a la que nuevos
genes son introducidos en las poblaciones (Wright, 1943).

Los sistemas de cruza describen los patrones de transferencia de polen y determinan qué
individuos contribuyen al acervo genético de una generacion a otra. En las plantas encontramos sistemas
de autocruza, entrecruza y mixtos; éstos son controlados por caracteres florales como son la longitud y
posicion de las anteras con respecto al estigma o por la sincronizacion de la antesis, entre otras (Harder y
Barret, 2006). Afectando asi el movimiento del polen dentro y entre flores propias o de plantas vecinas
(Harder y Barret, 2006). Los sistemas de autocruza se refieren a aquéllos donde el polen es transferido
de las anteras al estigma de una misma flor, entre flores de una misma planta o entre ramets de un
mismo genet; las autocruzas en los dos ultimos casos reciben el nombre de cruzas geitonogdmicas. Por
otro lado, los sistemas de entrecruza son aquéllos donde el polen es intercambiado entre individuos
genéticamente diferentes y finalmente los sistemas mixtos incluyen a la autocruza y a la entrecruza
(Crawley, 1997).

La distancia de dispersion de polen determina el numero de individuos con los que una planta
individual puede entrecruzarse, asi como la frecuencia de autocruzas y de cruzas geitonogamicas
(Crawley, 1997). En consecuencia, también puede afectar la adecuacion de los individuos en caso de
presentarse depresion endogamica o sistemas de autoincompatibilidad, reduciendo de esta manera la

fecundidad y las probabilidades de supervivencia de los descendientes. La depresion endogémica es el
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resultado de la expresion de genes deletéreos que se encuentran en forma homocigoética en los
descendientes de apareamientos entre individuos genéticamente idénticos o emparentados (Harder y
Barret, 2006). Por otro lado, los sistemas de autoincompatibilidad restringen la habilidad de una planta
hermafrodita fértil para formar semillas después de la autopolinizacion (Harder y Barret, 2006). Estos
resultan de la interaccion entre los genomas paterno y materno expresados en el estigma y en los granos
de polen impidiendo la germinacidon del tubo polinico o truncando su crecimiento en el estilo (Levin y
Kerster, 1974; Lovett-Doust y Lovett-Doust, 1988; Harder y Barret, 1996).

Cuando la dispersion de polen se concentra en areas pequefas, la frecuencia de autocruzas y
cruzas geitonogamicas puede llegar a ser muy alta. No obstante, el efecto negativo en el éxito
reproductivo de los individuos depende de la reduccion en la cantidad de polen propio disponible para la
entrecruza, la cantidad de polen propio que reciben las flores de un individuo, de que posean sistemas de
autoincompatibilidad, y de la severidad de la depresion endogamica sufrida por los descendientes
(Harder y Barret, 1996). En especies autocompatibles, la geitonogamia incrementa la tasa de autogamia
materna y por lo tanto el riesgo de depresion endogémica, del mismo modo, puede disminuir la
adecuacion masculina al verse reducida la cantidad de polen disponible para la entrecruza. (De Jong et
al., 1992). Por ejemplo, en un estudio realizado por Eckert (2000) con Decodon verticilatus (Lythraceae)
se registré que la mayoria de las autocruzas que se realizan son geitonogdmicas, lo que ha llevado a la
especie a tener un alto grado de depresion endogamica, ademds de que grandes cantidades de polen y
semillas son desperdiciadas, reduciendo su éxito reproductivo. Por otro lado, en especies
autoincompatibles ademds de la reduccién del polen disponible para la entrecruza, se reduce la
fecundidad a través de la funcidon reproductiva femenina, es decir por interferencia, debido a la
saturacion de los estigmas con polen incompatible que puede restringir la fertilizacion de los 6vulos e
impedir el desarrollo de semillas (De Jong et al., 1992). Por ejemplo, se reportd que los ramets de los
genotipos mas abundantes (i.e. genets con mayor numero de ramets) de la planta autoincompatible

Calystegia collina (Convolvulaceae), tenian menor probabilidad de producir semillas, debido a la baja
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disponibilidad de polen compatible, que aquellos ramets de genotipos menos abundantes (i. e. genets con
menor nimero de ramets) (Wolf et al 2000).

Para que la distancia de dispersion de polen pueda afectar la adecuacion es necesario que la
separacion fisica de los padres esté correlacionada negativamente con el grado de endogamia y que el
efecto de ésta se refleje en la adecuacion de los individuos (Price y Waser, 1979). La correlacion entre la
distancia espacial y genética es producida por la magnitud de la variacién en la composicion genética
entre y dentro de las poblaciones (Kimura y Weiss, 1964; Sokal y Oden, 1978), la cual es afectada por la
distancia de dispersion del polen (Campbell y Waser, 1989).

La dispersion del polen también puede influir en la evolucién de caracteristicas florales que
tienen un efecto en la adecuacion. En un estudio realizado en Ipomopsis aggregata (Polemoniaceae) por
Campbell en 1989 se demostr6 que la seleccion fenotipica sexual de ciertas caracteristicas florales, como
la longitud y ancho de la corola, el tiempo que permanecen abiertas las flores y la exercion de los
estigma estan relacionadas con la cantidad de polen donado y con la cantidad de polen recibido, durante
la polinizacion. En otro estudio, Campbell y Waser (1989) encontraron que la morfologia y disposicion
de los estambres entre las flores estan asociadas con una mayor dispersion en plantas individuales. Esto
se debe a que las anteras en posiciones y con longitudes diferentes permiten que el polen se distribuya en
todo el cuerpo del polinizador, lo que reduce la probabilidad de que el polen colectado en la primera flor
sea cubierto por el polen colectado en las visitas a flores subsecuentes; de esta manera se incrementa la
distancia promedio que puede alcanzar el polen recogido en la primera flor visitada (Lertzman, 1981).

En la naturaleza existen vectores de polen que caracterizan la polinizacion por factores bioticos y
abioticos. Los factores abioticos son el viento y las corrientes de agua; el primer caso ha sido
ampliamente estudiado y se ha observado un patron de dispersion leptocurtico, caracterizado por la
dispersion de altas densidades de polen a corta distancia y una disminucion marcada de la densidad de
polen conforme se incrementa la distancia (Begon et al, 2006). En general, el viento dispersa el polen a

distancias relativamente cortas, excepto cuando se presentan rafagas de viento que permiten una
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dispersion a mayor distancia. Esto se debe a que el polen queda atrapado entre el follaje o cae al suelo
antes de dispersarse a grandes distancias (Richards, 1997). En el caso de los arboles, el polen se libera a
gran altura, incrementandose la probabilidad de una mayor dispersion lateral, pues existe una mayor
probabilidad de encontrarse con rafagas de viento. Asimismo, se ha observado que la distancia que
puede alcanzar el polen al ser dispersado por el viento es mucho mayor a la distancia que alcanza al ser
dispersado por animales (Richards, 1997). La mayoria de las especies de plantas tienen animales como
vectores del polen, debido a la relacion que existe entre plantas y animales, donde los animales se ven
atraidos por los atributos florales y las recompensas energéticas. En esta estrecha relacion, los animales
han logrado adecuar su conducta para poder ajustarse a las caracteristicas de la planta (Richards, 1997).
En la polinizacion mediada por animales existe una tendencia de los polinizadores de moverse entre
flores cercanas y entre plantas vecinas, y de retener pequefas cantidades de polen en el cuerpo durante
visitas subsecuentes a otras flores, lo cual determina los niveles de entrecruza y autocruza en las plantas
individuales (Campbell, 1991; Harder y Barret, 1996).

Al presentarse una dispersion de polen limitada, la mayoria del polen que es recogido en una flor
es depositado en las flores mas cercanas de la misma planta o de los vecinos mas cercanos, presentando
una dispersion leptocurtica, como en el caso del viento, pero con menor alcance. Por el contrario,
cuando la dispersion es extensiva permite que varios granos de polen lleguen a intercambiarse dentro del
area de forrajeo del polinizador, especialmente cuando el polinizador visita pocas flores en una misma
planta antes de moverse a otra planta (Snow et al., 1996). Los movimientos de forrajeo de los
polinizadores en una cierta planta se ven truncados después de pocas visitas. Las posibles razones para
que las visitas sean cortas son: saciedad del polinizador, recompensas florales agotadas, competencia
con otros polinizadores, necesidad de encontrar otro tipo de comida, evasion de depredadores y la
busqueda de pareja (Snow et al., 1996).

La teoria del forrajeo optimo (MacArthur y Pinkava, 1966) explica que los organismos forrajean

en busca de recursos maximizando la adquisicion neta de energia por unidad de tiempo. En la
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polinizacion mediada por animales, estos pueden optimizar la adquisicion de recursos visitando un
mayor numero de flores por unidad de tiempo, lo que los lleva a moverse entre flores y plantas contiguas
antes de desplazarse hacia flores lejanas (Pyke, 1978 a, b; Schmitt, 1980). Este comportamiento se ha
reportado en diferentes especies de animales incluyendo murcié¢lagos (Heithhaus et al., 1975), colibris
(Schlising y Turpin, 1971; Linhart, 1973; Bawa y Webb, 1983), mariposas (Levin y Kerster, 1968; Bawa
y Webb, 1983; Schmitt, 1980; Muraeski, 1987) y abejas (Levin, 1981; Thomson, 1981; Stacy et al.,
1996; Schaal, 1978; Elliot y Irwin, 2009; Harder, et al,, 2001), y determina la respuesta que muestran
muchos polinizadores a la densidad y distribucion de las plantas. En consecuencia, los cambios en los
patrones de forrajeo de los polinizadores en respuesta a las variaciones en la densidad y distribucion
espacial de las plantas reproductivas determinan la distancia a la que es dispersado el polen de una
planta en particular.

Se ha visto que muchos polinizadores visitan de diez a veinte flores de una misma planta, aun
cuando muchas mas flores estdn presentes (Robertson, 1992) y usualmente forrajean en areas
restringidas moviéndose entre flores e inflorescencias contiguas (Pyke, 1978 a, b; Schmitt, 1980). El
numero de flores visitadas en una planta depende del numero de flores que presentan alguna recompensa
para el polinizador, en caso de que el polinizador pueda discernir entre flores con y sin recompensa. Por
ejemplo, en Prosopis glandulosa (Fabaceae) la diversidad y abundancia relativa de especies de abejas
que visitan sus flores es mayor en plantas que producen néctar que en plantas que no lo producen
(Golubov et al., 2009). Por otro lado, si se presenta una recompensa promedio por flor, puede esperarse
que la frecuencia de visitas de los polinizadores dependa mas del nimero de flores en las plantas, por lo
que aquéllas que presenten un mayor numero de flores recibirdn mdas autocruzas que las plantas con
menos flores. En plantas clonales, los ramets con muchas flores o los genets con muchos ramets
floreciendo tendran mas autocruzas que aquellos ramets con menos flores o que los genets con menos

ramets reproductivos (Richards, 1997).
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Las caracteristicas espaciales del vecindario reproductivo estan dadas por la densidad de
individuos reproductivos, el patron de distribucion de los individuos reproductivos, el nimero de flores
que representan una recompensa, (Levin y Kerster, 1968; Schmitt 1983) entre otras. Se ha visto que la
distancia promedio que alcanza el polen depende tanto del comportamiento del polinizador como de la
densidad de las plantas con flores y se predice que la distancia serd mas pequefia en areas de gran
densidad floral, mientras que en areas con menor densidad de flores el polen tenderd a dispersarse a
distancias mayores (Levin y Kerster, 1968; Handel, 1985). Asimismo, la distribucién espacial de las
plantas afectard a la distancia de dispersion del polen, se ha registrado que al encontrarse de manera
agregada la distancia de dispersion sera menor que al encontrarse distribuidas aleatoriamente (Levin y
Kerster, 1969a, b). Sin embargo, la evidencia disponible sugiere que el nimero de plantas al que el polen
logra llegar no es muy distinta entre una situacion y otra, ya que en general, cerca del 50% del polen de
una flor es depositado en la primera flor visitada después de la recolecta del polen y la deposicion en las
flores subsecuentes decrece rapidamente en forma leptocurtica (Handel, 1985; Richards, 1997; Ghazoul,
2007).

El empleo de polvos fluorescentes es un método de estimacidon del movimiento del polen en el
que la precision de la estimacion es afectada por varios factores como son la diferencia entre el tamafio
de los granos de polen y las particulas de polvo fluorescente, la textura y forma de la corola, estambres y
estigma, la forma y estructura del cuerpo del polinizador, asi como la forma en que éste realiza la
polinizacion (Stockhouse 1976, Waser y Price 1982, Waser 1988, Adler et al., 2005). Por otra parte, el
polvo puede adherirse a los granos de polen o al cuerpo del polinizador lo que afectara la manera en que
es movido y depositado en las flores posteriores (Waser y Price 1982). No obstante, varios trabajos
muestran que la dispersion del polvo es equivalente a la dispersion del polen, funcionando como un
analogo (Waser y Price 1982, Campbell, 1985, Thomson ef al., 1986, Waser 1988, Fenster et al., 1996,
Adler et al., 2005). Sin embargo entre de estos trabajos se observan diferencias, por ejemplo en el caso

de Delphinium nelsonii (Ranunculaceae) visitada por colibris (Waser, 1988) y Gelsemium sepervirens
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(Loganiaceae) visitada por diferentes géneros de abejas (Adler et al., 2005) se presenta una
subestimacion, ya que el polvo alcanza una menor distancia de la distancia real alcanzada por el polen.
Por otra parte, en Erythronium grandiflorum (Liliaceae) visitada por abejas del género Bombus
(Thomson et al., 1986) se presenta una sobreestimacion, el polvo alcanza una mayor distancia que el
polen. Del mismo modo se observan diferencias dependiendo de los polinizadores, en el caso de la
planta Delphinium nelsonii (Waser, 1988), las abejas del género Bombus no presentan diferencias en el
momento de mover el polen y el polvo; mientras que los colibris transportan el polen a mayor distancia
que el polvo fluorescente. Debido a todo esto se debe tener en cuenta que el uso de los polvos
fluorescentes no nos proporciona informacion idéntica sobre el movimiento individual de los granos de
polen, o sobre la cantidad de polen que es transportado entre las flores; s6lo nos permite detectar la
distancia a la que puede moverse el polen a través de la presencia de polvo fluorescente en las flores
(Waser y Price, 1982; Waser, 1988).

En este trabajo se utilizaron polvos fluorescentes para evaluar la influencia de las caracteristicas
espaciales del vecindario reproductivo, asi como el numero de visitas de los visitadores florales, en la
distancia de dispersion de polen de plantas focales de Opuntia microdasys (Cactaceae) en la Reserva de
la Bidsfera de Mapimi. Las caracteristicas del vecindario evaluado son la distribucion espacial de los
individuos reproductivos, la densidad de plantas reproductivas, la densidad de flores y el numero de
flores en la planta focal en O. microdasys. En esta especie, el comportamiento de los polinizadores y los
altos niveles de aborto de frutos sugieren que el intercambio de polen se lleva a cabo entre individuos
espacialmente cercanos, que incluso pueden llegar a ser ramets de un mismo genet. O. microdasys es
visitada frecuentemente por abejas solitarias de los géneros Diadasia (Anthophoridae), Perdita
(Andrenidae), Ashmeadiella y Megachile (Megachilidae). Sin embargo, el 92.4% de las visitas son
realizadas por Diadasia sp., la cual se ha reportado como una abeja oligoléctica (es decir que s6lo visita

flores de un género de planta) y como un polinizador auténtico (Pifa et al., 2007).
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Asimismo, se busca conocer la distancia media de dispersion de los polvos fluorescentes y la
distancia media a la que hay una mayor presencia de polvo fluorescente, conociendo asi el alcance de

dispersion de polen en Opuntia microdasys.
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2 Objetivo general

Evaluar la influencia de las caracteristicas espaciales del vecindario reproductivo (densidad de
flores, densidad de individuos reproductivos, patron de distribucion de individuos reproductivos) y de
los visitadores florales sobre la distancia de dispersion de polen de Opuntia microdasys (Cactaceae) en

la Reserva de la Biésfera de Mapimi, Durango, México.

2. 1 Objetivos Particulares

1. Estimar la distancia de dispersion de polen de los individuos de Opuntia microdasys.

2. Determinar la densidad y el patron de distribucion espacial de los individuos reproductivos y la
densidad de flores en el vecindario reproductivo, asi como sus cambios en el periodo de
floracion.

3. Determinar la frecuencia de visitas de los visitadores florales en las plantas focales y conocer
como cambia en el periodo de floracion.

4. Analizar la dependencia de la distancia de dispersion de polen de los individuos focales con las
caracteristicas espaciales del vecindario reproductivo y la frecuencia de visitas de los visitadores

florales.

15



3 Hipotesis

Se ha registrado que la distancia de dispersion del polen de una planta individual es mayor
cuando la densidad de flores es baja y éstas se encuentran distribuidas de manera dispersa, en
comparacion con vecindarios que tienen alta densidad floral y una distribucion agregada de flores (Levin
y Kerster, 1969a, b). De esta manera, puede esperarse que la distancia de dispersion de polen estard en
funcién de la densidad y la distribucion de las flores. En un arreglo espacial aleatorio de los individuos
reproductivos donde las flores y los individuos reproductivos estan dispersos, la distancia de dispersion
del polen serd mayor. En comparacion con el caso de que la disposicion espacial de las flores e
individuos reproductivos es agregada y la densidad floral alta, se espera que la distancia de dispersion de
polen de los individuos de O. microdasys sea menor. De acuerdo con el patron descrito para abejas en el
que prefieren visitar flores y parches florales cercanos, obteniendo asi una mayor cantidad de polen en
un radio cercano y economizando su energia (MacArthur y Pinkava, 1966). De la misma manera se
espera que a mayor frecuencia de visita de los visitadores florales la distancia de dispersion de polen sea

mayor.
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4 Materiales y métodos

4.1 Zona de estudio

La zona de estudio se encuentra dentro de la Reserva de la Bidsfera de Mapimi, localizada al sur del
desierto Chihuahuense en donde colindan los estados de Chihuahua, Coahuila y Durango, México.
Ubicada entre los 26°29° a 26° 52° N y los 103° 32’ a 103° 58’ W (Figura 1). Presenta una temperatura
media anual de 20.88°C y una precipitacion media anual de 271 mm (Montafia, 1990). Los experimentos
se realizaron al pie de la ladera oeste del cerro San Ignacio, presentando una pendiente promedio de 10°.
El drenaje es confinado a canales formados a lo largo de las laderas del cerro, lo que da lugar a flujos
laminares que llegan hasta las playas. El suelo es profundo, formado por una mezcla de grava y arena
presentando en ocasiones acumulaciones secundarias de arcilla y limo. Los arbustos de Larrea tridentata
(Zygophyllaceae) y Fouquieria splendens (Fouquieriaceae) son comunes en esta zona; en ocasiones,
Fouquieria splendens puede ser sustituida por Opuntia rastrera (Cactaceae) (Montaiia, 1988) como la
mas comun de las especies, asimismo Opuntia microdasys (Cactaceae), Jatropha dioica (Euphorbiaceae)

y Agave asperrima (Agavaceae) pueden ser encontradas como especies dominantes (Montafia, 1988).

Figura 1. Ubicacion del Desierto chihuahuense

(zona sombreada en gris obscuro) y la Reserva de

la biosfera de Mapimi. (circulo blanco)
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4.2 Especie de estudio

Opuntia microdasys (Lehm) Pfeiff (Cactaceae) es una especie diploide con un nimero cromosémico de
n = 12 (Pinkava et al., 1977). Es una planta arbustiva que posee una altura entre unos 60 a 80 cm. No
presenta espinas y las areolas se encuentran a menos de 1.2 cm entre si. Las flores presentan los
segmentos internos del perianto de color amarillo brillante, de 2.5 a 3 cm de longitud, mientras que los
tépalos externos pueden ser rojizos (Figura 2). Presenta frutos rojos, globosos y carnosos de 2 a 2.5 cm
de largo. Crece en suelos arenosos a arcillosos calcareos de los montes de los desiertos; se puede
encontrar entre los 1700 a 2100 m s.n.m. en los estados de Coahuila, Zacatecas, Nuevo Leon,
Tamaulipas, San Luis Potosi e Hidalgo (Bravo-Hollis, 1978). Es una planta clonal que se propaga
mediante plantlets (frutos abortados en estado inmaduro capaces de enraizar y producir descendientes
clonales) y por desprendimiento de cladodios. El establecimiento de éstos estd ligado a la presencia de
una planta parental que les proporcione un microambiente apto para su desarrollo (Mandujano et al.,
1998; Palleiro et al., 2006). Estudios realizados por Pina et al. (2007) sugieren que esta especie es
autoincompatible debido a que ningun fruto se desarrolla al ser autopolinizada, sin embargo, las razones
que impiden la formacion de semillas por autocruza ain son desconocidas. El periodo de floracion es de
abril a mediados de mayo y el periodo de fructificacion es de junio a agosto (Cornet, 1985).
Figura 2. Individuo
de O. microdasys
(@) y flores vy
botones de O.

microdasys (b).
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4.3 Parcelas para evaluar la distancia de dispersion de polen

Durante la época de floracion (del 8 al 28 de abril de 2009) se eligieron 10 individuos reproductivos
separados entre si por mas de 100 m. Estos individuos fueron el centro de una parcela circular de 50 m
de radio (Figura 3). Todos los individuos dentro de la parcela fueron marcados con un numero y
registrados en un plano de distribucién espacial mediante coordenadas polares (i. e. midiendo la
distancia y el azimut entre el individuo focal y las plantas vecinas dentro del circulo) que posteriormente
se transforman al plano cartesiano. Debido a que sélo dos parcelas pudieron ser evaluadas por dia, se
hicieron cinco grupos de dos parcelas cada uno y cada dia se evalu6 un grupo. De esta manera, las 10
parcelas circulares fueron evaluadas en cinco dias y este procedimiento se repitidé durante las siguientes
tres semanas que dur6 el periodo de floraciéon, con lo cual se completaron cuatro periodos de
observacion. Las dos parcelas de cada grupo se seleccionaron aleatoriamente al igual que la secuencia de

evaluacion de los grupos, la cual fue mantenida en las siguientes semanas del estudio.

Figura 3. Ejemplo de las parcelas
circulares de 50 m de radio donde se
hicieron las observaciones en abril de
2009. Los rombos grises ejemplifican
los individuos de O. microdasys

presentes en la parcela.
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4.4 Evaluacion de la distancia de dispersion de polen

Para evaluar la distancia de dispersion de polen se coloco polvo fluorescente color naranja. El polvo se
colocd con ayuda de un pincel en los estambres de todas las flores de los individuos focales de cada una
de las 10 parcelas circulares, evitando tocar el estigma. Esto se hizo entre las 10:30 y 11:30 h,
dependiendo de la hora a la que abrian las flores. Después de colocar el polvo, las flores se dejaron
expuestas a la actividad de los polinizadores durante el dia y al atardecer (17:00 h) se colectaron los
estigmas de dos flores de cada uno de los vecinos reproductivos de las plantas focales en tubos
eppendorf marcados con el numero de la parcela y el nimero del individuo focal correspondientes.

En el laboratorio, se observaron los estigmas colectados con ayuda de una lampara de luz negra y
se establecieron tres categorias cualitativas de acuerdo a la cantidad de polvo observado en el estigma.

Se denomin6é como nula a baja densidad de polvo fluorescente al no observarse presencia de
polvo fluorescente o de uno a dos puntos de éste; se le nombré6 como una densidad media de polvo
fluorescente al observarse polvo fluorescente en gran parte del estigma y el tejido estigmatico se
diferencia perfectamente; y por ultimo se llamo alta densidad cuando el tejido estigmético no se
observaba porque se encontraba cubierto completamente por el polvo fluorescente. Una vez determinada
la categoria cualitativa del estigma se procedid a identificar a que planta pertenecia el estigma
catalogado dentro del vecindario reproductivo (parcela circular de 50 m). Finalmente, las distancias
medias (m) de dispersion de cada una de las categorias entre la planta focal y las plantas vecinas se
estimo a partir de los planos de distribucion espacial, ya que se conocia la distancia entre la planta focal
y las plantas vecinas. Asimismo, se obtuvo el promedio de las tres distancias medias (m) lo que nos dio

la distancia promedio de dispersion del polen de cada planta focal.
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4.5 Caracteristicas espaciales del vecindario reproductivo

A partir de los planos de distribucion espacial de las parcelas circulares se calculd un indice del patron
de distribucion espacial de individuos reproductivos usando el método de Clark y Evans (Clark y Evans
1954), la densidad de flores (namero de flores/m?) y la densidad de individuos reproductivos (niimero de
individuos reproductivos/m?). Las variables que describen las caracteristicas espaciales del vecindario
reproductivo fueron evaluadas cuatro veces durante el periodo de estudio para cada parcela.

El método de Clark y Evans (1954) usa la distancia entre un individuo y su vecino mas cercano
como medida principal; las distancias son registradas para todos los individuos a partir de un plano de
distribucion espacial y se emplean para calcular un indice de patrén de distribucion espacial (R). Este
indice se aproxima a 0 cuando el patron espacial es agregado, tiene valores cercanos a 1 si el patron
espacial es aleatorio y se aproxima a un limite superior alrededor de 2.15 cuando el patron de
distribucion es uniforme. El indice R se calcula de la siguiente manera:

g o .. s
R = —=Indice de agregacion
I'c

r 3
A=T

(=6

donde ra es la distancia media al vecino mas cercano, I'c es la distancia esperada al vecino mas cercano
calculada mediante la correccion de Donelly (1978) para corregir la falta de una franja limite (Krebs,
1999), re es la distancia esperada al vecino mas cercano no corregida, I es la distancia al vecino mas
cercano para el individuo i, n es el nimero de individuos en el drea de estudio y L es la longitud del
perimetro del area de muestreo.

Para probar la desviacion de un patron aleatorio usando el método de Clark y Evans con la

modificacion de Donelly, se calcul6 la desviacion estandar normal (Z) de la siguiente forma:
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donde Z es la desviacion estandar normal, Sy es el error estandar de la distancia esperada al vecino mas
cercano calculada con la correccion de Donelly y A es la superficie del area de muestreo. Con un valor
de a=0.05, el valor critico minimo de la distribucion de Z para rechazar una décima bilateral y por lo

tanto la hipotesis de que los individuos estan distribuidos aleatoriamente es 1.96.

4.6 Visitadores florales

Debido a que las caracteristicas espaciales de las parcelas pueden afectar la distancia de dispersion de
polen influyendo sobre los polinizadores y visitantes florales, se evalu6 la frecuencia de visitas de los
visitadores florales en los individuos focales (esto es, el nimero de veces que un visitador llega de otros
sitios a una flor de la planta focal y se posa sobre el estigma o entra al fondo de la flor), identificando la
especie que realizo la visita. La identificacion de especies se realizd con base en una coleccion de
referencia localizada en el Museo de Zoologia de la Facultad de Ciencias de la Universidad Autonoma
de México, en Ciudad Universitaria. Se realizaron dos periodos de observacion de 30 minutos en cada
planta focal entre las 11:30 y las 13:30 h, y entre las 14:30 y las 16:30 h para cubrir el periodo de
actividad de los polinizadores (entre las 11:00 y las 17:00 h del horario de invierno). Durante estos
periodos se registrd la frecuencia de visita de los visitadores florales (la primera vez que llega el
visitador floral a la flor), la frecuencia de visitas multiples a la primera flor visitada y la frecuencia de

visitas intraplanta, es decir el nimero de movimientos del visitador floral a otras flores de la misma

22



planta. La eleccion de la planta en la que se comenzd a realizar las observaciones en cada periodo fue

aleatoria.

4.7 Analisis de los datos

Para analizar si existe una variacion en las caracteristicas espaciales del vecindario reproductivo
(densidad de individuos reproductivos, densidad de flores, indice del patron de distribucion de los
individuos reproductivos y nimero de flores en la planta focal) a lo largo del mes de abril del periodo de
floracion, se realizaron ANDEVA de medidas repetidas. En caso de encontrarse diferencias significativas
entre las semanas evaluadas por efecto del tiempo se realizd una prueba de contrastes de medidas
repetidas (Zar, 2010). Del mismo modo, para evaluar si la dispersion promedio del polen y la dispersion
promedio de polen de las tres densidades de polvo fluorescente varian a lo largo de las cuatro semanas
evaluadas, se realizaron ANDEVA de medidas repetidas y en caso de encontrar un efecto del tiempo se
realizd una prueba de contraste de medidas repetidas (Zar, 2010).

Para comprobar si existe una tendencia del polen a quedarse en zonas cercanas, se realizd un
analisis de chi cuadrada. Para esto se construyd una tabla de contingencia de 3x3 con el nimero de
flores que se encontraron en los intervalos de las tres diferentes distancias promedio de dispersion (0 m —
17.87 m, 17.88 m — 31.79 m y 31.80 m — 50 m) de acuerdo a la cantidad de polvo fluorescente que
presentaron (nula — baja, media y alta). En caso de presentarse una chi cuadrada significativa se realizo

una prueba de residuales ajustados. Los residuales ajustados se calcularon de la siguiente manera:

R Do — De
e=——

vDe
VRe — [1 (FTObS) [1 (CTObS)]

€= GTobs x GTobs
R Re
a=
VvVRe
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donde Re son los residuales estandarizados, Do son los datos observados y De son datos esperados, VRe
es la varianza de los residuales estandarizados, F'Tobs es el total de la fila de los datos observados, CTobs
es el total de columna de los datos observados, GTobs es el gran total de los datos observados y Ra son
los residuales ajustados. Al obtener valores absolutos mayores a 1.96 se concluy6 que estas celdas de la
tabla de contingencia son los que dieron la significancia a la prueba de chi cuadrada. Los valores
positivos nos dice que se obtuvieron mas de los esperados por azar y valores negativos que tenemos
menos de los esperados por azar (Everitt, 1977).

Para determinar el efecto de las caracteristicas espaciales del vecindario reproductivo (densidad
de individuos reproductivos, densidad de flores, patron de distribucion de individuos reproductivos,
numero de flores en la planta focal) sobre la distancia de dispersion de polen de un individuo focal se
realizaron andlisis de regresion multiple, a través del método de adicion progresiva (Kachigan, 1986). El
analisis se hizo para todo el periodo de floracion promediando los valores de las variables de las cuatro
semanas para cada una de las 10 parcelas y para cada una de las cuatro semanas por separado. Para la
realizacion de los analisis de regresion multiple de cada una de las semanas evaluadas se realizd la
correccion de Bonferroni, debido al uso de la misma base de datos empleada para el andlisis de todo el
periodo de floracion (Sokal y Rohlf, 1995). La variable del nimero de flores en la planta focal fue
transformada por tratarse de datos discretos usando la transformacion de la raiz cuadrada (Zar, 2010).
Todas las variables empleadas en el analisis y las abreviaturas usadas para facilitar su identificacion se
muestran en el cuadro 1.

Para seleccionar las variables independientes que se emplearon en el andlisis de regresion
multiple se determino6 la correlacion entre las 10 variables que se observan en el cuadro 1. Para cada par
de variables se calculd el coeficiente de correlacion de Rho de Spearman (porque las variables de
respuesta no presentaron una distribucion normal). Este coeficiente emplea la formula del coeficiente de

Pearson Producto-Momento con la formula
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p = [ Be- D= ]
V=02 V(y-7)?

y utiliza los valores categorizados de las variables (Zar, 2010). En el apéndice se pueden observar las
correlaciones realizadas en las cuatro semanas y para los valores promedios.

Cuadro 1. Abreviaturas de las variables empleadas en el analisis de regresion multiple.

Variable Simbolos

Distancia de dispersion DD
Densidad Floral total de la parcela circular DFC
Densidad de individuos reproductivos totales de la parcela DIC
Indice de agregacion Clark y Evans R
Numero de flores de la planta focal (promedio por dia) FF
Frecuencia de visitas de Diadasia rinconis.a la planta focal VD
Frecuencia de visitas multiples de Diadasia rinconis a una flor RVD
Frecuencia de visitas de Diadasia rinconis intraplanta VIPD
Frecuencia de visitas de Apis mellifera a la planta focal VA
Frecuencia de visitas multiples de Apis mellifera. a una flor RVA
Frecuencia de visitas de Apis mellifera intraplanta VIPA
Frecuencia de visitas de Liturgopsis litoralis a la planta focal VL
Frecuencia de visitas de Centris paracentris caesalpiniae. a la planta focal 146
Frecuencia de visitas de todos los polinizadores a la planta focal VT

La variacioén en la frecuencia de visitas del conjunto de polinizadores (V'7) a través del periodo de
floracion se analizé con ANDEVA de medidas repetidas y en caso de encontrarse un efecto del tiempo se
realizd una prueba de contraste de medidas repetidas (Zar, 2010). La frecuencia de visitas de los

diferentes visitadores florales a lo largo del periodo de floracion se analizd con una prueba de chi
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cuadrada (Zar, 2010), para lo cual se construy6 una tabla de contingencia de 4x4 con la tasa de visita de
los visitadores florales: 1) Diadasia rinconis, 2) Apis mellifera, 3) Liturgopsis litoralis, 4) Centris
paracentris caesalpiniae y las cuatro semanas de evaluacion. En caso de encontrase una prueba de chi
cuadrada significativa se realizo el andlisis de residuales ajustados (Everitt, 1977).

En los andlisis de regresion multiple so6lo se usaron los valores de frecuencia de visita (V),
frecuencia de visitas multiples (RV) y frecuencia de visitas intraplanta (VIP) que corresponden a los
polinizadores mas frecuentes (Diadasia rinconis. y Apis mellifera.), los cuales estuvieron presentes en
todo el periodo de floracion. Estas variables fueron transformadas por tratarse de variables discretas

usando la transformacion de la raiz cuadrada (Zar, 2010).

5 Resultados

5.1 Influencia de las caracteristicas espaciales del vecindario reproductivo sobre la distancia de

dispersion del polen

La densidad de individuos reproductivos (DIC: F = 22.687, g.l.= 3, P < 0.01) y la densidad de flores
(DFC: F=132.011, gl.=3, P<0.01) en las parcelas circulares, presentaron una disminucién a lo largo
del periodo de floracion (Figura 1), mientras que la distancia promedio de dispersién de polen de las
plantas focales (DD) y el indice de distribucién espacial de Clark y Evans (R) no presentaron una
variacion significativa durante la floracion (P > 0.40 y P > 0.20, respectivamente). El nimero de flores
en las plantas focales (FF) también mostrd una variacion en el periodo de floracion, pero esta diferencia
solo fue significativa entre la semana 1 y las tres semanas restantes (FF: F' = 9.06, g.l. = 3, P < 0.01,
figura 1).

La distribucion espacial de los individuos reproductivos dentro de las parcelas tendié a volverse

mas aleatoria hacia el final del periodo de floracion (Rsemanal = 0.71 @ Rgemanaa = 0.84).
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Figura 4. Comportamiento de la densidad floral (DFC) (a), de individuos reproductivos en la
parcela (DIC) (b) y del nimero de flores en la planta focal (FF) (c¢) de O. microdasys en el periodo de
floracion. En cada semana se observa la densidad media de flores (a), individuos reproductivos (b) y de
numero de flores en la planta focal (c). Las barras indican el error estandar y las letras mayusculas

denotan diferencias significativas entre semanas consecutivas p < 0.05.
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5.2 Distancia promedio de dispersion del polen y su cambio a lo largo del periodo de evaluacion

Se obtuvieron las distancias medias de dispersion a las que se registré una alta, media y baja-nula
presencia de polvo fluorescente, tanto para todo el periodo floral como para cada semana evaluada
(cuadro 2). En la figura 5 se muestra la distancia media correspondiente a todo el periodo floral, de las

tres categorias.

Cuadro 2. Distancias medias de dispersion para una alta, media y baja-nula presencia de polvo
fluorescente en todo el periodo floral y en las cuatro semanas evaluadas. Se muestra la distancia

promedio con su desviacion estandar.

Alta presencia de polvo Media presencia de polvo Baja-nula presencia de
fluorescente fluorescente polvo fluorescente
Periodo floral 17.87+3.87 m 31.79 £3.89 m 3637+ 1.87m
Semana 1 13.69 £ 6.57m 29.97+6.59 m 3458+ 6.17m
Semana 2 18.57+£5.80 m 2741 £7.52m 36.55+6.08 m
Semana 3 2237+8.15m 3629+ 7.32m 3544 £826m
Semana 4 20.27 +10.11 m 33.50 £ 8.65m 3892+421m

No se encontraron diferencias a través del tiempo en las distancias medias de dispersion que
corresponden a una alta presencia de polvo fluorescente y media presencia de polvo fluorescente (F' =
287, gl.=3,p=0.055y F =231, gl. =3, p = 0.1 respectivamente), sin embargo para una baja-nula
presencia de polvo fluorescente si se encontraron diferencias entre las semanas 1 y 2 con respecto a las 3

y4 (F=4.51,¢gl.=3,p=0.01) (Figura 6).
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La distancia promedio a la que se registro presencia de polvo fluorescente en las flores de plantas
vecinas durante el periodo floral fue de 28.58 = 5.21 m D.E. En las distintas semanas de evaluacion esté
se modifico, encontrando que en la semana 1 fue de 29.31 + 5.31 m, en la semana 2 de 27.83 + 4.45 m,
en la semana 3 de 28.01 = 5.61 m y en la semana 4 de 29.18 + 6.01 m sugiriendo que el polen de las
plantas individuales de O. microdasys es dispersado a distancias cortas. No se encontraron diferencias en
la distancia promedio de dispersion a lo largo del periodo de floracion (F = 0.91, g.1. = 3, p = 0.44).

La cantidad de flores que reciben polvo fluorescente varid entre los tres intervalos de distancias
promedio de dispersion y la cantidad de polvo presente en los estigmas (x> = 0.009, g.l. 4, p < 0.01). El
analisis de residuales ajustados nos mostrdé que hay una mayor presencia de flores que tienen una alta
presencia de polvo y una menor nimero de flores que presentan una baja-nula presencia polvo a la
menor distancia promedio registrada (17.87 = 3.87 m), asimismo hay una mayor cantidad de flores que
presentan una baja-nula presencia de polvo y una menor nimero de flores que presentan una alta
presencia de polvo fluorescente a la mayor distancia promedio registrada (36.37 + 1.87 m) (Figura 7), lo
que sugiere que la mayor cantidad de polen de las plantas individuales se concentra en zonas cercanas a
la planta focal.

En las semanas 1 y 2 encontramos el mismo patréon observado para todo el periodo floral, es
decir, la cantidad de flores que reciben polvo fluorescente varié entre los intervalos de distancias
promedio de dispersion y la cantidad de polvo presente en los estigmas (semana 1: x* =34.24, g1. 4, p <
0.01 y semana 2: x> = 18.80, g.l. 4, p < 0.01). El analisis de residuales ajustados nos muestra el mismo

patron encontrado para el periodo floral (Figura 8).
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Figura 5: Distancias promedio a la que se registro6 una alta, media y baja-nula cantidad de polvo
fluorescente en el periodo floral. La distancia media a de dispersion para una alta presencia de polvo
fluorescente es de 17. 87 = 3.87 m, para una media 31.79 + 3.89 m y para una baja-nula de 36.37 + 1.87
m. Las fotos en la parte inferior muestran como se observaban los estigmas clasificados en cada una de

las tres categorias establecidas de presencia de polvo fluorescente.
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Figura 6. Comportamiento de la distancia medio de dispersion de una baja-nula presencia de polvo
fluorescente en el periodo de floracion de 2009 de O. microdasys. En cada semana se observa la
distancia promedio de dispersion de baja-nula cantidad de polvo fluorescente. Las barras indican el error

estandar y las letras mayusculas denotan diferencias significativas p < 0.05.
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Figura 7: Proporcion de numero de flores que presentan alta, media o baja-nula cantidad de polvo
fluorescente. Se muestra la proporcion de flores que presentan una alta, media y baja-nula cantidad de
polen fluorescente a los distintos intervalos de distancia obtenidos de los valores promedio de dispersion
de polen registrados para cada categoria cualitativa de cantidad de polvo presente en el estigma. El signo
positivo sobre la columna sefala que se registraron mas de las flores esperadas por azar y el signo

negativo que se registraron menos de las esperadas por azar.

32



Figura 8. Proporcion de flores con polvos fluorescentes en cada una de las tres densidades establecidas
para cada una de las semanas evaluadas. Se muestra la proporcion de flores en cada densidad de
presencia de polvo fluorescente en las cuatro semanas de evaluacion. Las semanas 1 y 2 presentaron una
y? significativa, por lo que los signos positivos sobre las columnas indican que se registraron més flores
con algun tipo de densidad que las esperadas por azar y los signos negativos indica que se registraron
menos flores de las esperadas por azar en esa clasificacion de la densidad. Esto se obtuvo con el analisis
de residuales ajustados. Las semanas 3 y 4 no presentaron una significativa pero se muestra la tendencia

en la proporcidon de nimero de flores en cada categoria cualitativa y los intervalos de distancia.
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5.3 Influencia de las caracteristicas espaciales y la frecuencia de visitas en la distancia de dispersion del

polen

El modelo de regresion multiple que se empleod para todo el periodo de floracion consider6 a la distancia
de dispersion entre un individuo focal y sus vecinos reproductivos (DD) y como variables
independientes la densidad de individuos reproductivos en la parcela circular (DIC), el indice del patron
de distribucion espacial (R), la interaccion entre la densidad de individuos reproductivos y el indice del
patrén de distribucion (DIC xR) y la frecuencia de visitas de Apis mellifera (VA).

La distancia de dispersion de polen se incrementd con la densidad de individuos reproductivos
(DIC, cuadro 3), pero esta relacion se invirtid6 cuando los valores de densidad de individuos
reproductivos (DIC) son bajos o intermedios y los individuos se distribuyen en forma aleatoria (R), es
por esto que existe una relacion significativa entre estas dos variables (interaccion DIC*R; cuadro 3). El
indice del patron de distribucion de los individuos reproductivos (R) no fue significativo incluido en el
modelo, pero mostr6 una relacidon positiva con la distancia de dispersion cuando se analiza por separado
(*=0.43, p = 0.036), indicando que la distancia de dispersién aumenta cuando el patron de distribucién
espacial de los individuos reproductivos es aleatorio. En el modelo se observd que la frecuencia de

visitas de Apis mellifera (VA) y la distancia de dispersion del polen (DD) tuvieron una relacion inversa.

34



Cuadro 3. Modelo de regresion multiple de todo el periodo de floracién en 2009. Los valores de S con
signo negativo reflejan una relacion negativa entre la distancia de dispersion de un individuo focal y la
variable especificada en la columna 5 (de izquierda a derecha), la ausencia de signo indica una relacién
positiva. La contribucion relativa de las variables independientes se estimo con el cuadrado de los
Coeficientes f, los cuales nos explican la importancia relativa de cada variable (Kachigan, 1986). Los
valores resaltados en negritas en la ecuacion del modelo corresponden a los coeficientes de regresion
(b). Las variables independientes en este modelo son la densidad de individuos reproductivos (DIC), el

indice de distribucion de los individuos reproductivos (R) y la frecuencia de visita de Apis mellifera

(VA).
R? n p Variable p ] Contribucion Ecuacion del modelo
relativa a R?
Intercepto 0.010 0
Period DIC 0.01 1.29 1.6641 DD= 25.74 +6523.87DIC
If?l“‘r’ 10 086 10 0.02 R 0.64 -0.12 0.0144 — 4.66R — 54473.43
ora DIC xR 002 -1-01 4 (DIC)(R) — 4.33VA
7 0.028 -0.59 0.3481

Observando el comportamiento de la distancia de dispersion del polen en cada semana, tenemos
que en la primera semana, cuando la densidad de flores (DFC) en la poblacion es mas alta (Figura 1), la
distancia de dispersion de polen (DD) se incrementod cuando los individuos reproductivos dentro de la
parcela circular presentaron una distribucion aleatoria (R> = 0.81, p = 0.0004, B = 0.89, DD = 6.95 +
31.25R). Aunque la distancia de dispersion también tuvo una relacion positiva con la densidad de
individuos reproductivos (DIC; #* = 0.49, n = 10, P = 0.022), fue sustituida en el modelo por el indice
del patron de distribucion (R), debido a que en la semana 1 estas dos variables estan correlacionadas y la
segunda tiene mayor poder explicativo.

En las semanas 2, 3 y 4 no se encontraron un conjunto de variables o variable que nos dieran una

explicacion sobre la distancia de dispersion de polen.
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5.4 Variacion de la frecuencia de visitas de los diferentes visitadores florales en el periodo de floracion y
la influencia de las caracteristicas espaciales sobre la frecuencia de visita de los visitadores florales mas

frecuentes

La frecuencia de visitas totales del conjunto de los visitadores florales a las flores de la planta focal (V'T)
no presentaron una variacion significativa entre las cuatro semanas del periodo de floracion (p > 0.082)
(ANDEVA de medidas repetidas) y en promedio una planta focal recibi6 17.65 + 9.61 visitas por hora. A
lo largo del periodo de floracion evaluado, el visitador floral mas frecuentemente observado fue
Diadasia rinconis, presentado una frecuencia del 53.37%, seguida por Apis mellifera con una frecuencia
de 27.57%. El resto de los polinizadores (Liturgopsis litoralis y Centris paracentris caesalpiniae)
presentron frecuencias menores al 10%.

Las frecuencias de las visitas de los visitadores florales presentaron variacion en el tiempo,
sugiriendo que la presencia y la abundancia de los mismos cambié a lo largo del periodo de floracion
(=115, g1=9, p < 0.01). La variacion en la tasa de visitas de los visitadores florales entre las 4
semanas de evaluacion se muestra en la figura 8 y el andlisis de residuales ajustados nos muestra cuales

son las celdas que contribuyen al valor significativo de > (Figura 9).
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Figura 9: Visitadores florales de Opuntia microdasys durante abril 2009. Se muestran las frecuencias de
las visitas realizadas por los visitadores florales en O. microdasys registrada en las cuatro semanas de
evaluacion durante abril de 2009. Los signos positivos sobre las columnas indican que se observaron
mas visitas de las esperadas por azar y los signos negativos que se observaron menos de las visitas
esperadas por azar.

En las semanas 2, 3 y 4 cuando la densidad de individuos reproductivos y de flores en la
poblacion, asi como el nimero de flores en las plantas focales van disminuyendo (Figura 1), la
frecuencia de visitas (V), de visitas multiples a una misma flor (RV) y de visitas intraplanta (VIP) de los
polinizadores mas abundantes, [i.e. Diadasia rinconis. (VD, RVD, VIPD) y Apis mellifera (VA, RVA,

VIPA)] mostraron una relacion con una o mas de las variables: densidad de individuos reproductivos en
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las parcelas (DIC), nimero de flores en la planta focal (FF) e indice de agregacion de los individuos
reproductivos Clark y Evans (R).

En la semana 1 no se encontré ninguna relacion o modelo entre los visitadores mas abundantes
(Diadasia rinconis y Apis mellifera) y las caracteristicas espaciales del vecindario reproductivo. En la
semana 2, la frecuencia de visitas intraplanta de Diadasia rinconis (VIPD) y la frecuencia de visitas
intraplanta de Apis mellifera (VIPA) presentaron una relacion positiva con el numero de flores en la
planta focal (FF). En la semana 3, las visitas de Diadasia rinconis (VD) se redujeron en vecindarios con
una mayor densidad de individuos reproductivos (DIC), es decir, se encontr6é una relacion inversa. En la
semana 4, la frecuencia de visitas intraplanta de Apis mellifera (VIPA) mostraron una relacion positiva
tanto con la densidad de individuos reproductivos (DIC) como con el nimero de flores en la planta focal
(FF) (cuadro 4).

Para todo el periodo de floracion (valores promedio de las 4 semanas para las diferentes
variables), la frecuencia de visitas de Apis mellifera (VA) y la tasa de visitas intraplanta de Apis mellifera
(VIPA) mostraron una relacion positiva con la densidad de individuos reproductivos (DIC), el indice el
patron de distribucion (R) y el nimero de flores en la planta focal (FF); y ademés se presentaron
interacciones significativas entre la densidad de individuos reproductivos y el nimero de flores en la
planta focal (DICXFF) en el caso de la frecuencia de visitas de Apis mellifera (VA) y una interaccion
entre la densidad de individuos reproductivos y el numero de flores en la planta focal (DIC*FF) para el
caso de las frecuencias de las visitas intraplanta de Apis mellifera (VIPA) (cuadro 4).

Estas interacciones estan dadas por parcelas donde la densidad de individuos reproductivos
(DIC) fue alta, pero la planta focal tuvo pocas flores (FF) y presentd una frecuencia baja de visitas (VA)
y visitas intraplanta (VIPA) por parte de Apis mellifera o en parcelas donde se presentaron valores bajos
de densidad de individuos reproductivos (DIC), pero la planta presenta un gran namero de flores (FF) y
la frecuencia de visitas (VA) y visitas intraplanta (VIPA) de Apis mellifera era baja o con valores

intermedios.
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El porcentaje de visitas, de visitas multiples a una flor y de visitas intraplanta fue distinto entre
los visitadores florales mas frecuentes (Apis mellifera. y Diadasia rinconis) y fue congruente con el
comportamiento de forrajeo observado en campo. Apis mellifera visita una flor y se queda forrajeando la
misma flor, las flores de la misma planta y las flores en plantas aledafias ocasionando una mayor
proporcion de visitas multiples a una flor (RVA) y visitas intraplanta (VIP4), en comparacion con la
frecuencia de visitas (VA) (Figura 10); por su parte, Diadasia rinconis visita algunas flores en la planta
focal y se mueve hacia otras plantas siguiendo una trayectoria mas lineal que Apis mellifera, lo que da
como resultado un menor nimero de visitas mdultiples (RVD) y visitas intraplanta (VIPD) en
comparacion con las visitas (VD) (Figura 10). Este patrén de forrajeo se registrd en cada semana de
evaluacion, con excepcion de la semana 2 donde el patron de Apis mellifera varié un poco pero mantuvo

una gran frecuencia de visitas intraplanta (VIPA).
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Cuadro 4. Modelos de regresion multiple para la frecuencia de visitas de los polinizadores mas
frecuentes: Diadasia rinconis (VD) y Apis mellifera. (VA). Los valores de f con signo negativo reflejan
una relacion negativa entre la distancia de dispersion de un individuo focal y la variable especificada en
la columna 5 (de izquierda a derecha), la ausencia de signo indica una relacion positiva. Los valores
resaltados en negritas en la ecuacion del modelo corresponden a los coeficientes de regresion (b). Las
variables dependientes en estos modelos son la frecuencia de visita intraplanta de Diadasia rinconis
(VIPD), la frecuencia de visita intraplanta de Apis mellifera (VIPA), la frecuencia de visita de Diadasia
rinconis (VD), la frecuencia de visitas de Apis mellifera (VA), la frecuencia de visitas multiples a la
misma flora de Diadasia rinconis (RVD), la frecuencia de visitas multiples a la misma flor de Apis
mellifera (RVA) y las variables independientes son la densidad de individuos reproductivos (DIC), el

numero de flores en la planta focal (FF) y el indice de distribucion de los individuos reproductivos Clark

y Evans (R).
R? n p variable p B Ecuacion del modelo
Semana 1 - ———— - - - - -
Semana 2 VIPD vs 0.70 10 0.002 FF 0.002 0.84 VIPD = -1.81+ 1.74FF
VIPA vs 0.49 10 0.023 FF 0.022 0.70 VIPA = -0.56+ 1.09 FF
Semana 3 VD vs 0.55 10 0.01 DIC 0.013 -0.74 VD =3.94-768.17 DIC
Semana 4 VIPAvs  0.68 10 0.018 DIC 0.03 0.57 VIPA = -12+4787.54DIC+4.67 FF
FF 0.04 0.53
Periodo de VA vs 096 10 0.0006 FF <0.0001 1.37 VA=
floracioén DIC 0.0003 0.93 -6.57+2.71FF + 650.99DIC + 1.47R +
R 0.030 0.28 1905.30DICXFF
DICx FF  0.0004 0.87
VIPA vs 0.86 10 0.020 FF 0.0040 1.18 VIPA = -19.36+6.21FF+1756.88DIC+6266
DIC 0.0078 0.94 DICX FF +5.62R
DICXFF 0.0045 1.07
R 0.09 0.41
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Figura 10. Porcentaje de visitas
observadas en las flores de O.
microdasys de las plantas focales
de las parcelas circulares realizadas
por los visitadores florales mas
frecuentes registrados.

VA: visitas realizadas por Apis
mellifera, VD: visitas realizadas
por Diadasia rinconis, RVA: visitas
multiples realizadas a una misma
flor por parte de Apis mellifera,
RVD: visitas multiples a una
misma flor por parte de Diadasia
rinconis, VIPA: visitas intraplanta
por parte de Apis mellifera 'y VIPD
visitas intraplanta por parte de

Diadasia rinconis
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6 Discusion

La densidad de individuos reproductivos y la densidad de flores dentro de las parcelas circulares,
asi como el nimero de flores en la planta focal fueron disminuyendo a lo largo del periodo de floracion,
lo cual comparado con la fenologia de O. microdasys presentada en un trabajo previo (Pifia et al., 2007)
sugiere que nuestras observaciones se realizaron en la segunda mitad del periodo de floracion, es decir,
del pico de floraciéon hasta la culminacion del periodo floral. En el sitio de estudio, las plantas
individuales en las poblaciones de O. microdasys presentaron patrones de distribucién agregados
especialmente en el hébitat denominado como la bajada (Carrillo-Angeles ef al., 2011). Debido a esto se
esperaria encontrar una tendencia hacia patrones de distribucion espacial agregados en los vecindarios
reproductivos (parcelas circulares) al disminuir la densidad de individuos reproductivos y de flores.
Dicha situacién no fue tan marcada, debido probablemente a que la floracion de los individuos no es
sincronica, es decir, que cada individuo genera una serie de botones florales que van floreciendo a lo
largo del periodo de floracion de manera independiente a las plantas contiguas.

El patron general detectado en este estudio es que la distancia de dispersion de polen de plantas
individuales de Opuntia microdasys se incrementa con la densidad de las plantas reproductivas en el
area circundante y con patrones de distribucion espacial aleatorios, lo cual contrasta con otros estudios
en plantas polinizadas por abejas donde la distancia de dispersion presenta una relacion negativa con la
densidad de individuos reproductivos (Levin y Kester, 1968, 1969 a y b, 1974; Waddington, 1980;
Schmitt, 1983). Este patron puede deberse a la baja densidad de individuos reproductivos de O.
microdasys en el sitio de estudio y al patron de distribucion espacial aleatorio que presentan (valores de
R entre 0.57 y 0.92), obligando a los polinizadores a recorrer mayores distancias entre individuos en
busca del recursos y ocasionando que la distancia de dispersion del polen de una planta individual sea
mayor. En promedio, las parcelas circulares presentaron una densidad de individuos reproductivos de O.

microdasys muy baja (0.0026 + 0.009 ind/m?) comparada con la densidad de individuos reproductivos
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reportada en otras especies de plantas como sucede en Liatris aspera (Asteraceae) que presentade 1 a 11
individuos/m” en (Levin y Kester, 1969a) o en Heliconia spp. (Musaceae) donde se observan densidades
de 0.017 a 0.5 individuos/m* (Linhart, 1973). También es importante considerar los tipos de vecindarios
reproductivos y el tamaifio de las plantas, ya que los individuos de O. microdasys presentan diametros de
174x169 cm, y una altura promedio de 80 cm, es decir, son individuos relativamente grandes que se
encuentran distribuidos aleatoriamente y a muy baja densidad, por lo que los visitadores florales tienen
que desplazarse mayores distancias en busca de otro manchon de individuos reproductivos u otro
individuo reproductivo que pudiera tener alguna recompensa. La tendencia que existe entre la distancia
de dispersion de polen (DD) con la frecuencia de visitas de Apis mellifera. (VA), sugiere que este
polinizador puede favorecer el incremento en la frecuencia de cruzas geitonogamicas dispersando el
polen a distancias cortas. Este efecto al parecer depende del nimero de flores en la planta focal (FF), ya
que la distancia de dispersion del polen (DD) disminuye al presentarse mas flores en la planta focal
(FF), mientras que la frecuencia de visita de Apis mellifera (VA) se incrementa cuando el niimero de
flores en la planta focal aumenta (FF).

Para comprender mejor la dispersion del polen, es necesario considerar el comportamiento de
forrajeo de los visitadores florales mas frecuentes (Diadasia rinconis y Apis mellifera) ya que estos
responden a las caracteristicas espaciales del vecindario reproductivo. Como se ha observado en otros
trabajos (Waddington, 1980; Karron, ef al., 1995, Dauber, ef al., 2010), por ejemplo, el movimiento de
estas abejas es influido por el patron de distribucion espacial de los recursos, presentando una tendencia
a moverse y a permanecer en areas donde los recursos se encuentran agregados, antes de realizar vuelos
a distancias mayores, lo cual concuerda con la teoria del forrajeo 6ptimo (MacArthur y Pinkava, 1966;
Pyke, 1978b). No obstante, los patrones de forrajeo de ambos polinizadores presentaron algunas
diferencias importantes. El patron de forrajeo de Diadasia rinconis observado en el campo consistio en
la realizacion de pocas revisitas y visitas intraplanta, siguiendo trayectorias mas lineales cuando se

mueve entre plantas distintas (Figura 10 y 11a). Tal patron concuerda con experimentos realizados sobre
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este tipo de abejas donde se ha observado que, en general, las abejas solitarias rara vez regresan o visitan
una misma flor mas de dos veces (Stickler, 1979). En contraste, el patrén de forrajeo de Apis mellifera se
caracterizo por la realizacion de un mayor porcentaje de revisitas y visitas intraplanta en comparacion
con las visitas a la primera flor (Figura 10 y 11b) lo cual concuerda con lo observado en estudios
realizados sobre este género (Cresswell, et al., 1995, Butz Huryn, 1997, Mustajarvi et al., 2001, Dick et
al., 2003). Sin embargo, en este trabajo no se evaltio el patron de forrajeo al visitar varias plantas, ni la
duracioén de la visita, ni la distancia y duracion de vuelo, lo cual nos daria una idea clara de la forma en
que estas abejas forrajean en un vecindario reproductivo.
Figura 11. Patrones de forrajeo de Diadasia
rinconis (a) y Apis mellifera. (b) en una poblacién
de Opuntia microdasys. Las plantas en color
obscuro representan individuos reproductivos y las
plantas en color claro individuos no reproductivos.
En rojo se muestra la trayectoria observada que
siguen las abejas al moverse dentro y entre plantas
reproductivas. Estas trayectorias se abstraen de los
datos obtenidos de frecuencia de visitas, frecuencia
de visitas multiples a una misma flor y frecuencia

de visitas intraplanta.

En la primera semana de evaluacion, las densidades de individuos reproductivos y de flores fue
mayor (Figura 1), y se encontrd una relacion positiva entre la distribucion espacial de los individuos
reproductivos (R) y la distancia de dispersion de polen (DD); esto puede deberse a la respuesta de los

visitadores florales que vistan las plantas focales con mas frecuencia (Diadasia rinconis, figura 9)
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debido a una mayor disponibilidad de recursos y a que éstos se encuentran distribuidos de manera mas
homogénea en la poblacion. En las siguientes semanas no se encontraron modelos que nos expliquen la
distancia de dispersion de polen con respecto a las caracteristicas espaciales del vecindario reproductivo,
sin embargo tenemos modelos que explican como responden los visitadores a estas caracteristicas
espaciales del vecindario.

En la segunda semana se registrd un incremento en la frecuencia de visitas de Apis mellifera
(Figura 9), y recordemos que de acuerdo a las observaciones realizadas, estas abejas realizan mas visitas
multiples a la misma flor y vistas intraplanta (Figura 10), lo que puede ocasionar que el polen se mueva
relativamente en zonas cercanas contrarrestando el efecto que se observa en la primera semana cuando la
frecuencia de visitas de Diadasia rinconis es mayor (Figura 9).

En las semana 3 se observo que la frecuencia de visita de Diadasia rinconis (VD) disminuye
aunque no significativamente (Figura 9) y presenta una relacion negativa con la densidad de individuos
reproductivos (DIC) (cuadro 4). Esta relacion se debe al patron de forrajeo detectado para esta especie
(Figura 10 y 11a) y a las caracteristicas que encontramos en el vecindario reproductivo para esta semana
de la floracion, la densidad de individuos reproductivos y de flores ha disminuido casi un 30% y 50%,
respectivamente (Figura 1). Esta especie ira en busca de recursos, saltando entre plantas y ocasionando
que la frecuencia de visita (VD) a la planta focal disminuya, ain cuando la densidad de nuestro
vecindario reproductivo sea mayor.

En la ultima semana de evaluacion, la mayoria de las visitas que realizaron los visitadores mas
abundantes fueron intraplanta (Figura 10), lo que se explica por la baja densidad de individuos
reproductivos y de flores (Figura 1), de la misma manera es de esperarse que al aumentar el nimero de
flores en la planta focal, las visitas intraplanta de Apis mellifera aumenten (cuadro 4), ya que decidiran
aprovechar los recursos al maximo antes de realizar vuelos mayores en busca de otro manchon de

recursos.
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La tendencia que se observd en la reduccion de la distancia de dispersion del polen con el
incremento en la frecuencia de visitas de Apis mellifera puede ser el resultado de la alta frecuencia de
visitas intraplanta y de visitas multiples a una misma flor que muestra este polinizador en comparacion
con Diadasia rinconis, el cual ha sido reportado como el polinizador principal de O. microdasys (Pina,
et al. 2007). El efecto de la presencia de Apis en poblaciones naturales no es del todo entendido, pues si
bien puede generar que se produzcan 50% mas de semillas de Coffea arabica (Rubiaceae) que al ser
visitada por sus polinizadores nativos (Roubik, 2002) o una mayor distancia de polinizacién y
fecundidad en los arboles de la especie Dinizia excelsa (Fabaceae) (Dick 2001a, b). El efecto genético
que se pueda presentar debido a su patron de forrajeo atn no es del todo estudiado (Butz Huyryn, 1997).
Recientemente, un estudio realizado en Opuntia huajuapensis (Cactaceae) (Santa Anna-Aguayo et al.,
2011) detecta que entre Apis mellifera y Diadasia sp. se establece una relacion de competencia por
interferencia. En nuestro estudio la interaccion entre Apis mellifera y Diadasia rinconis no fue evaluada,
se observaron actitudes consideradas de agresion entre ambas especies, lo cual puede contribuir a la
tendencia negativa que muestra la distancia de dispersion de polen con el incremento en la frecuencia de
visitas de Apis mellifera, ya que la actividad de forrajeo de Diadasia rinconis pudo haber sido limitada o
su patron de forrajeo fue modificado por la presencia de Apis mellifera. Por otro lado, el incremento en
la frecuencia de visita de Apis mellifera podria afectar la reproduccion sexual de la especie al favorecer
las cruzas geitonogamicas, que en el caso de O. microdasys podrian favorecer la reproduccion clonal por
pseudoviviparidad, debido al incremento en el aborto de frutos ocasionado por la autoincompatibilidad
de la especie.

La distancia promedio de dispersion del polvo y la distancia promedio de dispersion de una alta
presencia de polvo fluorescente (cuadro 2) sugiere que el polen de O. microdasys se mueve a distancias
cortas de la planta focal, ocasionando que la mayor cantidad de cruzas se lleven a cabo entre individuos

espacialmente cercanos.
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Este movimiento restringido del polen, explicaria el alto indice de aborto de frutos registrado por
Pifia, et al. en el 2007 pues se considera que la reproduccion sexual es esporadica (Palleiro, et al 2006) y
la reproduccion clonal se encuentra muy bien establecida, ya sea por cladodios o por pseudoviviparidad,
entonces se puede esperar que las plantas aledanas a la planta focal sean clones, genets o genéticamente
similares lo que ocasionaria un alto indice de cruzas geitonogamicas que terminan en aborto de los
frutos o en reproduccion clonal debido a la incompatibilidad de la especie.

Es importante destacar que a pesar del cambio en el ensamblaje de los visitadores florales y el
cambio en las caracteristicas espaciales del vecindario reproductivo, la distancia promedio de dispersion
del polen, asi como las dos distancias promedio de mayor presencia de polen no presentaron diferencias
a lo largo del tiempo, por lo que el flujo del polen siempre se mantuvo a una corta distancia de la planta
donadora, en este caso nuestra planta focal. Esto, junto con el hecho de que existe una mayor
probabilidad de que el polvo fluorescente se mueva en un radio de 17.87 £+ 3.87 m (Figuras 7 y 8) nos
habla de que las cruzas se lleven a cabo entre individuos espacialmente cercanos y por lo tanto la
probabilidad de cruzas geitonogdmicas aumenta.

Seria importante conocer la conformacion de vecindario genético, con el fin de conocer la
probabilidad que tiene el polen de llegar a una planta genéticamente igual, similar o diferente y de esta
manera saber el efecto real del flujo de polen a distancias tan cortas de la planta focal o donadora.

En este trabajo no evaluamos si la dispersion del polvo utilizado y del polen es similar, sin
embargo, debido a que las particulas de polvo son mas pequeiias que los granos de polen de O.
microdasys es probable que la distancia de dispersion del polen sea atin més restringida de lo que se
detecto, por lo que el polen estaria recorriendo menores distancias y llegando a individuos mucho mas
cercanos a la focal. Finalmente, es importante considerar que el uso de los polvos fluorescentes, al igual
que las estimaciones a partir de la distancia de vuelo de los polinizadores, nos permiten comprender
como se mueve el polen en un tiempo dado (Stockhouse, 1976; Waser y Price 1982), es decir en tiempo

ecologico, pero no necesariamente permite hacer una estimacion del flujo génico entre poblaciones a
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través de polen, por lo que su empleo para este fin puede resultar en subestimaciones del verdadero flujo
de genes, como se ha visto en varios trabajos donde la dispersion de genes es de 1.3 a 1.8 veces mas que
la distancia de vuelo de los polinizadores (Schaal, 1980; Levin, 1977; Karron et al., 1995).

El numero de plantas reproductivas, la cantidad de flores y la abundancia de polinizadores en las
poblaciones naturales de O. microdasys pueden variar de un afio a otro. No obstante, los patrones
observados en la evaluacion a lo largo de un periodo reproductivo, como se hizo en este estudio (periodo
reproductivo de 2009), incluyen condiciones que pueden ser equivalentes a periodos de floraciéon con
muchas plantas reproductivas y flores abundantes y a periodos de floracion con pocas plantas
reproductivas y flores escasas. De esta manera, puede esperarse que las variables que describen el
vecindario reproductivo y que tienen mas importancia en las diferentes etapas del periodo de floracién
también tengan mayor efecto en anos donde prevalezcan unas u otras condiciones. Por lo tanto, este
trabajo nos muestra una vision general del flujo del polen con caracteristicas espaciales que pueden ser
comparables a otros afios, permitiéndonos entender como es que se comporta y se mueve dependiendo

de las caracteristicas que se presentan en el vecindario reproductivo.
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7 Conclusiones

Las caracteristicas espaciales del vecindario reproductivo de O. microdasys y los cambios en éstas a lo
largo del periodo de floracion tiene un efecto sobre la distancia de dispersion del polen, ademas se
encontr6 que el polen de O. microdasys se mueve entre individuos espacialmente cercanos, lo que puede

favorecer la geitonogamia.

Es importante entender que la densidad, ya sea de individuos reproductivos o de flores, por si sola no
explica la distancia de dispersion, por lo que es importante incluir la forma en que los individuos
reproductivos se encuentran distribuidos en el vecindario para poder entender de forma precisa lo que

estd afectando la distancia de dispersion del polen mediado por abejas.

El ensamblaje de los visitadores florales presentes en el periodo, asi como su patrén de forrajeo nos

proporcionan mayor informacion sobre la forma en que el polen se mueve y la distancia que puede

recorrer dependiendo de las caracteristicas espaciales que presentan los individuos reproductivas
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9 Apéndice.

Correlacion de las 15 variables de respuesta utilizadas en los analisis de regresion multiple mostrados en
el apartado de resultados. DFC: Densidad Floral total de la parcela circular, DIC: Densidad de
individuos reproductivos totales de la parcela, R: Indice de agregacion Clark y Evans, FF: Namero de
flores de la planta focal, VD: Frecuencia de visitas de Diadasia rinconis a la planta focal, RVD:
Frecuencia de visitas multiples de Diadasia rinconis a una flor, VIPD: Frecuencia de visitas de Diadasia
rinconis intraplanta, VA: Frecuencia de visitas de Apis mellifera a la planta focal, RVA: Frecuencia de
visitas multiples de Apis mellifera a una flor, VIPA: Frecuencia de visitas de Apis mellifera intraplanta,
VL: Frecuencia de visitas de Liturgopsis litoralis a la planta focal, V'C: Frecuencia de visitas de Centris
paracentris caesalpiniae a la planta focal, V'T: Frecuencia de visitas de todos los polinizadores a la
planta focal.

En las figuras se muestran las correlaciones correspondientes a la semana 1 (A), semana 2 (B),
semana 3 (C), semana 4 (D) y a todo el periodo floral (E). Los cuadros que presentan el borde engrosado

son aquellas variables con una correlacion significativa; p < 0.05.
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