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RESUMEN

La florivoria es el consumo de cualquier parte de la flor antes del desarrollo de la cubierta
de las semillas. ElI dafio en los atributos florales podria modificar indirectamente el
comportamiento de los polinizadores y reducir directamente la formacion de frutos (fruit-
set) y de semillas (seed-set) por la ausencia de gametos y escasez de polinizadores. En este
trabajo se determind el efecto directo e indirecto de la florivoria en Opuntia cantabrigiensis
Lynch. Se evalud la asociacion de la florivoria con la fenologia reproductiva y la sincronia
floral por lo que se registré el namero de estructuras con florivoria, la fase fenolégica en la
que ocurre el dafio y el porcentaje de tejido removido de las flores, suponiendo alta
florivoria en botones florales y menor efecto a mayor produccion de estructuras
reproductivas. Los tratamientos de florivoria realizados para evaluar su efecto en la
frecuencia de polinizadores, el fruit-set, el seed-set y la capacidad germinativa de las
semillas fueron: 1) eliminacién del 50% del perianto, 2) eliminacion del 50% de los
estambres, 3) flores emasculadas, 4) flores sin estigma, perianto y estambres (dafio estigma-
perianto) y 5) flores control sin ninguna manipulacion. Los florivoros y polinizadores se
capturaron e identificaron. Los florivoros dafiaron 41% (2017) y 28% (2018) de las
estructuras florales. La eliminacién del estigma, los estambres y el perianto de los botones
es el patron de florivoria mas comdn y limit6 la formacion de frutos y semillas por el aborto
prematuro de las estructuras. Los principales florivoros son roedores (Rodentia) y
Cactophagus spinolae (Coleoptera: Curculionidae), plaga especifica del género Opuntia.
En este estudio, la disponibilidad de los botones florales covario positivamente con la
incidencia de florivoria, es decir, la florivoria es mas frecuente e intensa con el incremento
gradual de botones florales en la poblacion. El dafio experimental en el estigma-perianto
repercutio en la frecuencia de visitantes florales, el fruit-set y el seed-set. La remocion
experimental de estambres y del estigma-perianto, redujo la capacidad germinativa de las
semillas. El aborto constante de las estructuras florales a causa de la florivoria reduce el
despliegue floral por individuo. Un menor despliegue floral limita la produccién de frutos y
semillas reduciendo la adecuacion de los individuos, evento que podria modificar el sistema

de cruza, o influir en la dinamica poblacional de O. cantabrigiensis.



ABSTRACT
Florivory is the consumption of any flower part before the development of seeds. Floral
damage indirectly modifies the behavior of pollinators and directly reduces fruit-set and
seed-set by the absence of gametes and pollinator shortage. The aim was to determine the
direct and indirect effects of florivory on Opuntia cantabrigiensis Lynch. The association
of florivory with plant phenology and floral synchrony were evaluated by assessing the
number of predated structures, phenological phase in which the damage occurred and
percentage of tissue removed from flowers (25, 50, 75 and 100%) by florivores. We
expected high florivory in flower buds and a reduction when reproductive structures had
higher availability. Florivory treatments were applied with 1) elimination of 50% of the
perianth, 2) elimination of 50% of the stamens, 3) emasculated flowers, 4) flowers without
stigma, perianth and stamens (damage stigma-perianth) and 5) control flowers to evaluate
the frequency of pollinators, fruit-set, seed-set and seed germination. Florivores and
pollinators were captured and identified. Florivory was 41% in 2017 and 28% in 2018,
being stigma consumption, stamens and perianth of floral buds the most common pattern,
which limits the formation of fruits and seeds by abortion of floral structures. The main
florivores were mice (Rodentia) and Cactophagus spinolae (Coleoptera: Curculionidae), a
specific pest of the genus Opuntia. The availability of floral buds positively covaried with
florivory, that is, predation was more frequent and intense with the gradual increase of
floral buds in the population. The experimental damage caused on stigma-perianth affected
the frequency of floral visitors, fruit-set and seed-set. Experimental removal of stamens and
of stigma-perianth treatments reduced seed germination. Constant abortion of floral
structures by florivory decreased individual floral display. This limited fruits and seeds that
could potentially modify the mating system, decreasing plant fitness and thus affect

population dynamics of O. cantabrigiensis.



I. INTRODUCCION
1.1 Herbivoria

Una de las interacciones bidticas de mayor impacto en las comunidades naturales es
la herbivoria, que consiste en el consumo total o parcial de una planta por parte de un
animal vertebrado o invertebrado, que no necesariamente causa la muerte del individuo.
Los efectos negativos de esta interaccion, podrian reducir la eficacia bioldgica de una
planta por limitar su crecimiento, habilidad competitiva, y su capacidad reproductiva, en
este Gltimo caso, al afectar sus componentes masculinos o femeninos. Se ha demostrado
que las plantas que son constantemente atacadas por herbivoros, destinan mas recursos en
la generacion de mecanismos de defensa, lo que limita los recursos disponibles necesarios
para producir suficientes flores y gametos de buena calidad (polen y 6vulos) (Crawley,
1983; Marquis, 1992; Valverde et al., 2005). En Ribes magellanicum, por ejemplo, el dafio
foliar que causa el ganado, puede modificar la estacionalidad de la fenologia reproductiva y
reducir el namero de flores por planta. La ausencia casi total de flores en un individuo,
influy6 negativamente en la formacion de frutos y de semillas, ya que se observo que en
sitios sin exclusiéon del ganado, solo dos individuos produjeron frutos con pocas semillas
(De Paz y Raffaele, 2013). En Loasa speciosa, el incremento en el dafio foliar reduce el
namero de oOvulos en una flor y la produccion de semillas por fruto, lo que reduce la
descendencia potencial (Gramacho et al., 2001).

Los efectos de la herbivoria pueden ser nulos o positivos bajo ciertas circunstancias,
tal y como lo demostro Paige (1992), quien durante cinco afos registro efectos positivos de
la herbivoria en Ipomopsis aggregata. En 33% de los individuos que presentaron herbivoria
de inflorescencias por ungulados, este autor observo la aparicion promedio de cinco nuevos

tallos con brotes laterales florales. El incremento del despliegue floral por individuo atrajo a
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mas visitantes que polinizaron exitosamente las flores, y al finalizar la cosecha, fue posible
cuantificar mas frutos y semillas por individuo. Bajo estas circunstancias la aptitud
reproductiva de I. aggregata se vio favorecida. Ademas, los herbivoros, pueden contribuir a
la reproduccién de una planta, como es el caso de los frugivoros que dispersan las semillas,
o bien los florivoros que potencialmente favorecen el proceso de polinizacion cuando se
alimentan de las flores (McCall e Irwin, 2006).

Los efectos antagonicos o benéficos que la herbivoria tiene sobre un individuo,
dependeran de los factores abidticos del medio en que se establecen las especies vegetales,
de la intensidad y de la frecuencia en la que ocurre la herbivoria, del tamafio de la planta y
de la fase del ciclo de vida en la que se produce el dafio. Por ejemplo, en el ciclo de vida de
una planta la fase de plantula es la mas vulnerable a los herbivoros, lo que puede reducir el
tamafio de una poblacién debido al bajo reclutamiento de nuevos individuos (Crawley,
1983).

1.2 Florivoria

La florivoria es una interaccion poco estudiada debido a la complejidad que implica
el estudio de las flores, ya que en la mayoria de los casos son estructuras efimeras (McCall
e Irwin, 2006). La florivoria se define como una lesién o dafio causado por un consumidor,
a cualquier estructura o tejido de un brote floral o flor en antesis, antes del desarrollo de la
cubierta de la semilla, por lo que incluye a las flores seniles con semillas inmaduras

(Burgess, 1991; McCall e Irwin, 2006).

Groso modo, la florivoria puede tener consecuencias negativas en 1) la degradacion de las
propiedades de atraccion de una flor, es decir, el dafio en las flores puede disminuir la visita

de los polinizadores y a su vez, el nimero de semillas viables por fruto (Krupnick et al.,



1999); 2) remocion de los sumideros de recursos que permiten la sobrevivencia de una flor,
y 3) efectos demograficos a largo plazo por reducir la cantidad de individuos que se
reclutan de una generacion a otra (McCall e Irwin, 2006). Estos efectos son el resultado del
consumo total de las flores o de la remocion parcial de estructuras especificas como el
perianto, androceo, gineceo, corola, cadliz o gametos de las flores, que ocasionan
principalmente los insectos, el grupo de florivoros mas diverso, aunque también la
florivoria la pueden realizar otros grupos como los moluscos, peces, mamiferos, aves y

reptiles (Burgess, 1991; McCall e Irwin, 2006).

Las actividades de los florivoros pueden tener efectos positivos, ya que
potencialmente promueven la polinizacion exitosa de las flores, cuando estos se desplazan
de una flor a otra y se alimentan de las estructuras reproductivas y accesorias de las flores,
aunque los beneficios de polinizacién, deben ser mayores que los costos asociados con el
dafio en la flor (McCall e Irwin, 2006). Por ejemplo, entre las polillas del género Tegeticula
y Parategeticula existe una relacion mutualista obligada con individuos del género Yucca.
Las polillas visitan las flores de yuca para obtener un sitio adecuado para ovipositar,
simultdneamente recogen el polen de los estambres y las polinizan. Las larvas llevan a cabo
su ciclo de vida dentro de la flor y se alimentan de los ovarios o de las semillas en pleno
desarrollo. A pesar de que la florivoria de los Ovulos y las semillas genera un costo
reproductivo en las yucas, los beneficios son mas altos, porque las polillas son el Unico
polinizador documentado (Pellmyr y Huth, 1994).

Los efectos positivos o0 negativos de la florivoria en la reproduccion de una planta,
dependeran de factores como el sistema de cruza, caracteristicas de historia de vida,

cambios en la expresion sexual, temporada del afio, el contexto de la comunidad de otros



antagonistas que interactdan, y el tipo y la cantidad de tejidos florales removidos (Valverde
et al., 2005; McCall e Irwin, 2006). Con respecto a este Ultimo aspecto, se ha observado
que el dafio especifico de los gametos interviene en el seed-set, definido como la cantidad
final de semillas formadas a partir del nimero inicial de évulos por flor. Contrariamente, en
escenarios donde la remocion total de los tejidos afecta por completo a la flor, se
incrementa el aborto de las estructuras reproductivas lo que evita la formacién de un fruto
maduro. Bajo esta condicion, la florivoria influye en el fruit-set, o en la produccion final de
frutos que se forman a partir del nimero inicial de flores en un individuo (McCall e Irwin,
2006). En Colombia, por ejemplo, las inflorescencias de la palma Attalea insignis son
atacadas por escarabajos de al menos cinco especies diferentes que consumen los estigmas
de las flores femeninas, y las anteras de las inflorescencias masculinas, dafio que genera el
aborto de las estructuras reproductivas. La baja disponibilidad de flores en la poblacién
limita los recursos, especificamente el polen que aprovechan diversos visitantes florales,
incluidos los polinizadores. Ademas, existe un efecto colateral de la florivoria en A. insignis
que afecta a la fauna silvestre de los sitios en los que se establece, ya que se observé que el
aborto constante de las flores reduce la cantidad final de frutos, recurso que constituyen la
base alimenticia de la fauna (NUfiez Avellaneda, 2014).

Actualmente, el estudio de la florivoria se centra en conocer los efectos, directos e
indirectos, los cuales pueden afectar la condicion fisica de un individuo, de poblaciones e
incluso de comunidades (McCall e Irwin, 2006).

Efecto directo de la florivoria

El efecto directo de la florivoria se presenta cuando los florivoros generan la

desaparicion total o parcial de gametos viables, estambres o pistilos de una flor, lo que

reduce directamente la fecundidad de una planta (Krupnick et al., 1999). El efecto directo
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de la florivoria en la funcion masculina sucede cuando los florivoros reducen la cantidad de
polen que se exporta y se recibe por las flores vecinas. En la funcion femenina, los
florivoros se alimentan de los pistilos, ovarios u 6vulos, lo que imposibilita la reproduccion
de una planta. En ambos escenarios, la consecuencia se traduce en una produccién baja de
frutos y en una frecuencia baja de 6vulos fecundos o de semillas por fruto (Krupnick y
Weis, 1999; Krupnick et al., 1999).
Por ejemplo, en la cactacea columnar Neobuxbaumia mezcalaensis, las hormigas
carpinteras que la visitan (Camponotus rubrithorax) generan la pérdida casi total de las
flores porque se alimentan del pericarpelo, los tépalos, estambres, polen, estilo y estigma.
Simultdneamente dipteros de la familia Muscidae ovipositan en las flores y sus larvas,
durante su desarrollo, se alimentan del perianto, polen, anteras, filamentos, paredes del
ovario, funiculos y 6vulos. Ante esta situacion, la planta aborta la mayoria de los frutos o
reduce hasta en un 23.59% el numero de semillas por fruto (Ortega Gonzélez, 2016). Un
caso similar ocurre en las flores de Ariocarpus retusus, donde el 2% de las flores de la
poblacién quedan imposibilitadas para la reproduccion, debido a que coledpteros de la
subfamilia Cryptorhynchinae y orugas (Lepidoptera) se alimentan por completo de botones
florales y de las flores enteras. En este caso, la florivoria impide el proceso de polinizacion
y el desarrollo del fruto y de las semillas (Cardenas-Ramos, 2015).
Efecto indirecto de la florivoria

El efecto indirecto sucede cuando el dafio constante de los florivoros genera la
degradacion de los componentes de atraccion de una flor como el color, la forma y el
tamafio de la corola, el olor y la longevidad, esta ultima condicion, restringe el tiempo en el
que las recompensas florales estan expuestas a los polinizadores (McCall e Irwin, 2006). La

parcial o nula expresion de alguno de los componentes florales, puede disminuir la
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frecuencia de visita de los polinizadores, el éxito reproductivo de una planta y el nimero de
semillas por fruto debido a la baja deposicién de polen en el estigma (Krupnick et al., 1999;
McCall e Irwin, 2006; Sdnchez-Lafuente, 2007; Golubov y Mandujano, 2009).

En particular, los dafios generados en la corola pueden determinar la seleccion de flores
por parte de los polinizadores. Esto se debe a que los polinizadores pueden asociar el
deterioro floral con recompensas de menor cantidad o calidad, y desde el punto de vista del
polinizador, las visitas estan restringidas a encontrar los mejores recursos disponibles
(Staton y Preston, 1988; Krupnick et al., 1999; Golubov y Mandujano, 2009). Mothershead
y Marquis (2000) realizaron un experimento en Oenothera macrocarpa, que presenta
herbivoria de flores y hojas. Los autores seleccionaron plantas cuyas hojas ya habian sido
devoradas por los herbivoros y, adicionalmente les removieron el 25% de la lamina foliar,
sin causar dafio en la vena principal de la hoja. Después de aplicar el tratamiento de
herbivoria, contaron el nimero de flores de cada individuo, midieron el diametro de la
corola y la longitud del tubo de las flores, y registraron la frecuencia de visita de los
polinizadores. Estas métricas se compararon contra plantas control o sin herbivoria. Los
resultados mostraron que la remocion natural y artificial de la lamina foliar de las hojas,
reduce el namero de flores por individuo, el tamafio de la corola y la longitud de los tubos
florales. EI cambio en las caracteristicas morfoldgicas de la flor, interfirié en la visita del
polinizador “polilla halcon” (Sphingidae), aumento la probabilidad de aborto floral y en los
frutos se produjeron 33% menos semillas con respecto a las plantas sin herbivoria, cuyas
flores exhiben corolas grandes.

La transformacion de los patrones de sefializacion de una flor, tal como las guias de
néctar, puede conducir a cambios en la frecuencia de visita de los polinizadores. Sanchez-

Lafuente (2007) realizd un experimento de florivoria artificial en Linaria lilacina y usd
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cuatro tratamientos: 1) remocion del labio superior, 2) remocién del labio inferior, 3)
remocién de ambos labios y 4) tratamiento control. Tras contabilizar el nimero de
polinizadores registrados por tratamiento, se establecid que las visitas exitosas se redujeron
en aquellas flores a las que se removio el labio inferior, estructura que funciona como una
guia de néctar que indica a los polinizadores la presencia de este recurso. Adicionalmente
se evalud el fruit-set y el seed-set por tratamiento. El estudio demostré que las plantas
cuyas flores fueron modificadas, especificamente aquellas a las que se removié el labio
inferior, produjeron menos frutos y semillas (Sanchez-Lafuente, 2007).

Los florivoros pueden generar dafios en estructuras que proveen recompensas florales
(nectarios y sacos polinicos), en respuesta, los polinizadores evitan estas flores por la
ausencia de polen y néctar. Dohzono et al., (2008), observaron que en el sur de Japon los
abejorros invasores Bombus terrestris actian como robadores de néctar, y disminuyen los
niveles del recurso en las flores de Corydalis ambigua. Debido a la florivoria y a la pérdida
de néctar, los polinizadores nativos Bombus ardens visitan en pocas ocasiones las flores
con dafio, y al final del periodo reproductivo existe un déficit en la produccion de frutos y
semillas.

El ataque de los florivoros genera indirectamente cambios en el sistema de cruza de una
planta, al disminuir la cantidad, calidad y arreglo de las flores que se producen en el
siguiente periodo reproductivo. Tales efectos modifican la calidad de la visita de los
polinizadores, la exportacion y la recepcion de polen (Krupnick et al., 1999; McCall e
Irwin, 2006). Lo antes mencionado puede influir en la evolucion floral de los sistemas
sexuales de una planta, porque en condiciones desfavorables para los polinizadores, la

autogamia asegurara la fecundacién (Krupnick y Weis, 1999; McCall e Irwin, 2006).



Lo efectos indirectos de la florivoria tiene costos en los sumideros de recursos. La
destruccion o reduccion del area de una flor en entornos con recursos limitados,
especialmente cuando las plantas reabsorben nitrégeno y fésforo de los pétalos una vez que
se ha producido la fertilizacion, reduce la cantidad de recursos disponibles para la
maduracion de frutos y de semillas (Ashman, 1994; Lowenberg, 1994; McCall e Irwin,
2006). El dafio por florivoros también podria incrementar el estrés hidrico de una flor, ya
que la planta es incapaz de reemplazar adecuadamente el agua que se pierde por una mayor
transpiracion y por la pérdida adicional de agua en los tejidos florales dafiados. Por lo
anterior, el efecto de estrés hidrico en flores dafiadas, especialmente en ambientes secos o
con viento se intensifica (Galen et al., 1999).

1.3 Mecanismos de defensa contra los florivoros

A lo largo de la historia evolutiva de las plantas, éstas han desarrollado una serie de
defensas fisicas, fenoldgicas, de resistencia (quimicas) y reproductivas que reducen,
compensan o neutralizan el impacto de los herbivoros y garantizar la reproduccion (Azorin
y Gomez, 2008).

Un ejemplo de la respuesta mecanica es la presencia de estructuras de defensa como las
espinas, aguijones, glandulas y pelos a partir de hojas, estipulas, bracteas y otras partes de
la planta (Azorin y Gémez, 2008). En las cactaceas, las espinas les permiten rechazar a los
insectos e incluso a herbivoros de gran tamafio como los mamiferos (Granados-Sanchez et
al., 2008). En cuanto a las estrategias fenoldgicas, algunas especies presentan sincronia
floral, que incrementa el encuentro con los polinizadores y favorece el escape de los
florivoros debido a las floraciones masivas o en cornucopia (Augspurger, 1983). La
longevidad de las flores también es importante frente a la florivoria, ya que en las flores de

vida larga aumenta la probabilidad de ataque de florivoros (Teixido et al., 2011; Tsuji y
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Ohgushi, 2018). Las defensas quimicas estan relacionadas con la liberacion de metabolitos
secundarios, que pueden ser tdxicos en algunos animales y que a las plantas les permite
proteger sus flores y frutos (Azorin y Gomez, 2008; Granados-Sanchez et al., 2008).
Finalmente, las defensas reproductivas permiten la permanencia generacional del genotipo
de una planta, esto a través de sus estrategias de reproduccion (sexual o clonal). Por
ejemplo, la reproduccion sexual suele reducir la pérdida de individuos durante las primeras
etapas de establecimiento, mediante la produccion masiva de semillas o formacion de un
banco de semillas (Azorin y Gomez, 2008).
1.4 Sincronia floral como estrategia

La sincronia floral se refiere al numero de flores que se encuentran abiertas al
mismo tiempo en una poblacion. Es una estrategia que permite concentrar la mayor
cantidad de recompensas florales en un mismo tiempo y espacio, lo que podria representar
una estrategia para garantizar la polinizacion exitosa de las flores (Martinez-Peralta y
Mandujano, 2012). A través del estudio de la sincronia floral, se puede describir y entender
la fenologia reproductiva, y sus variaciones, ya que los cambios en el patron de floracién
pueden interferir en la interaccion planta-animal, maximizando o disminuyendo los efectos
antagonicos de interacciones como la herbivoria (Augspurger, 1981). Los efectos negativos
de la florivoria pueden reducirse cuando los individuos de una poblacién sincronizan el
periodo de floracidn e incrementan el encuentro con los polinizadores, 0 bien en el caso de
los granivoros, la sincronia en la liberacién de semillas podria mitigar los efectos
antagonicos de esta interaccion y garantizar el establecimiento de algunos individuos
(Augspurger, 1981; Thomson, 2010; Ehrlén, 2015; Gonzalez-Leiva, 2017). Tillandsia

deppeana (Bromeliaceae) en Veracruz, México, garantiza la visita de los colibries o
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polinizadores efectivos y reduce el robo de semillas, al presentar sincronia tanto en la
floracién como en la dispersién de semillas (Garcia-Franco et al., 2001).

La evaluacion de la sincronia floral en una poblacion se puede calcular con diversos
indices como los de Augspurger (1983), Marquis (1998) y Bolmgren (1998). Con el indice
de Augspurger es posible establecer la sincronia floral de un par de individuos. El indice de
Marquis evalla la presencia de sincronia entre todos los individuos de la poblacion, cuando
se conoce el nimero de flores abiertas en un momento especifico y de individuos que
florecen por censo. Finalmente, el indice de Bolmgren no s6lo determina la ausencia o
presencia de sincronia floral en una poblacion, sino que también la compara entre
poblaciones de la misma o de diferente especie. El indice requiere conocer el nimero de
individuos que florecen en cada censo y la desviacion estandar del inicio de la floracion
(Gonzalez-Leiva, 2017).

1.5 Influencia de los factores abi6ticos en la florivoria

Las plantas destinan recursos a las diferentes etapas del ciclo de vida: crecer, reproducirse y
mantenerse. La distribucion espacial y temporal de los recursos del suelo (agua y
nutrientes), pueden ser limitados sobre todo en las regiones aridas y la asignacion de
recursos en una planta puede ser complejo. Las plantas que crecen en ambientes con
presiones abiodticas son mas susceptibles a ser atacadas por herbivoros, debido a que los
recursos con los que cuentan son poco abundantes y les impiden tener una eficaz respuesta
compensatoria (Schlesinger et al., 1981; Strauss y Agrawal, 1999). Pifia et al., (2010)
evaluaron la respuesta de Opuntia microdasys a la florivoria de larvas de Olycella en
funcion de la disponibilidad de recursos. Aleatoriamente aplicaron tratamientos
combinados que afiadian agua y fertilizantes a las plantas; durante el periodo de floracién se

registré la produccion de flores y el nimero de estructuras abortadas. Los resultados
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mostraron que el agua no tiene ningun efecto sobre la produccion de primordios florales,
sin embargo, las plantas que fueron fertilizadas tuvieron menos brotes y flores atacadas por
larvas. De acuerdo con lo anterior, los factores abioticos pueden contribuir con el aumento
en la frecuencia e intensidad de la florivoria de una poblacion, ya que las variaciones
drasticas de una temporada a otra pueden generar cambios en la sincronia del periodo de
floracidn, en la intensidad y duracion de las fenofases, en la disponibilidad de recompensas
(néctar y el polen), y en el tamafio y abundancia de las estructuras reproductivas (Sanchez
Nufiez, 2009; Hernandez Aroca, 2012). Es posible que, en un afio bajo condiciones
desfavorables en la reproduccién, la cantidad de botones y flores por individuo sea baja,
este suceso intensificaria la competencia por recursos entre florivoros y polinizadores
(Aximoff y Freitas, 2009). Una investigacion sobre las variaciones en la floracion de
Erythrina falcata en 2004 y 2005 en la zona del Atlantico de Montana (EUA), indicé que
en 2004 las fuertes lluvias provocaron el aborto de un mayor namero de recursos florales
que ofrecian polen y néctar a un amplio grupo de visitantes florales. Las variaciones
fenoldgicas en este afio propiciaron que los tres principales polinizadores de esta especie
(aves) sobrelaparan sus visitas en las flores disponibles, acontecimiento que ademas,
increment6 la frecuencia de encuentros antagonistas con otros visitantes, entre ellos los

florivoros (Aximoff y Freitas, 2009).
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I1. JUSTIFICACION, OBJETIVOS E HIPOTESIS

Justificacion

Con este trabajo se pretende generar informacion sobre los efectos de la florivoria,

ya que como se menciono anteriormente, es una interaccion bioldgica poco estudiada por la

complejidad que implica el seguimiento de las flores, debido a que en la gran mayoria de

las especies estas estructuras son efimeras. Ademas, es una interaccion que puede ser tan

amplia y tan extensa como la herbivoria foliar y puede generar cambios a nivel individual,

poblacional y hasta de las comunidades.

Objetivo general

Determinar el efecto directo e indirecto de la florivoria en el éxito reproductivo de Opuntia

cantabrigiensis Lynch.

Objetivos particulares

>

>

Describir la fenologia reproductiva y la produccion de recompensas florales.
Determinar la sincronia floral y si esta estrategia permite escapar de los florivoros a
O. cantabrigiensis.

Identificar a los visitantes florales de esta especie.

Establecer la fase fenoldgica en la que ocurre la florivoria, las estructuras florales
atacadas y la frecuencia de ataque.

Determinar si el dafio en la flor interfiere con la frecuencia de visita de los
polinizadores.

Establecer si la florivoria se presenta con la misma intensidad entre las diferentes
densidades de botones florales, es decir, en el inicio, pico o final del periodo de

reproduccion.
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» Determinar si la produccion de frutos y semillas difiere entre flores con o sin dafio
por florivoros.
> Establecer si la florivoria experimental y natural influye en la capacidad

germinativa de las semillas.

Hipotesis

1. Efecto indirecto: Si el dafio que causan los florivoros en las propiedades de atraccién de
una flor, tales como la simetria y tamafio de la flor, reduce la frecuencia de visitantes
florales, se espera que la frecuencia de polinizadores sea menor en flores dafiadas que en
flores intactas y que a su vez, esta reduccion limite el éxito reproductivo de O.
cantabrigiensis.

2. Efecto directo: Si los florivoros eliminan los gametos y organos reproductivos de las
flores, lo que influye negativamente en el éxito reproductivo de una planta, se espera que la
incidencia de ataque en las estructuras reproductivas en O. cantabrigiensis impida la
formacion exitosa de frutos y semillas en individuos con flores dafiadas.

3. Sincronia floral: Si la apertura simultanea de las flores en una poblacién es una
estrategia que favorece el encuentro con los polinizadores y reduce la incidencia de dafio
por florivoros, se espera que en O. cantabrigiensis la floracion sea sincrénica y que esta
caracteristica reduzca los casos de florivoria en la poblacion.

4. Fenofases: Si la frecuencia e intensidad de la florivoria depende de la disponibilidad de
botones florales en la poblacion, se espera que en O. cantabrigiensis la frecuencia de
florivoria sea mayor al inicio y al final del periodo reproductivo, cuando existen pocas

estructuras reproductivas por individuo.
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I11. MATERIALES Y METODOS

3.1 Opuntia cantabrigiensis Lynch (Cactaceae)

La especie se distribuye en México en los estados de Guanajuato, Jalisco, San Luis
Potosi, Querétaro e Hidalgo y al igual que otras especies del género Opuntia, se utiliza
como forraje para el ganado (Elizondo et al., 1987; Britton y Rose, 1919). Es una planta de
crecimiento arbustivo que mide de 1 a 2 m de altura (Fig. 1a). Los cladodios son color
verde azulado, tienen forma orbicular u ovalada, miden de 12 a 20 cm de largo y tienen
areolas grandes, cubiertas de lana color marrdn, con tres y hasta seis espinas aciculares de
color amarillo con bases marrones o rojizas (Fig. 1b). Las flores son color amarillo y miden
de 5 a 6 cm. Los lI6bulos del estigma son color verde (Fig. 1c). Los frutos son color
purpura, miden 4 cm de diametro y contienen numerosas semillas de 4 mm de didmetro. La
floracién comienza en marzo y concluye en junio, con un pico de floracion que se presenta
en abril; la fructificacion comprende un periodo de cinco meses (de marzo a agosto)
(Bravo-Hollis, 1978; Britton y Rose, 1919). Hernandez-Pefia (2016) informd que aves,

borregos y caballos se alimentan de las flores de O. cantabrigiensis.
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Figura 1. Opuntia cantabrigiensis Lynch en Cadereyta de Montes, Querétaro, México. (a)

Forma arbustiva, (b) caracteristicas morfoldgicas de los cladodios y (c) morfologia de la

flor. Fotos: D. Cardenas-Ramos.

3.2 Sitio de estudio

El trabajo de campo se realizd en la zona silvestre del Jardin Botanico Regional de
Cadereyta “Ing. Manuel Gonzélez de Cosio”. El Jardin Botéanico se localiza en el municipio
de Cadereyta de Montes, Querétaro. Se encuentra en las coordenadas 20°41” 15.8"N y 99°
817.7"0, a 2046 m snm. El clima es semiseco-templado con lluvias en verano. La
temperatura anual es de 16.7 °C, la maxima de 38 °C y la precipitacion varia entre 309.3 y
798.5 mm (Chavez Martinez y Hernandez Magaria, 2009).

La vegetacion es del tipo matorral xer6filo dominado por especies del género
Opuntia, O. hyptiacantha, O. tomentosa, O. robusta y O. streptacantha. Ademas, de las

cactaceas Cilindropuntia imbricata, Coryphantha radians, Echinocactus grusonii,
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Ferocactus latispinus, Mammillaria magnimamma, Muyrtillocactus geometrizans, y
Stenocactus pentacanthus. Otras especies vegetales son Acacia farnesiana (huizache),
Agave americana, Bouvardia ternifolia (trompetilla), Bursera fagaroides, Prosopis sp.
(mezquite) y Yucca filifera. La fauna silvestre incluye pequefios ratones de campo (Chavez
Martinez y Hernandez Magafia, 2009) y diversos artropodos herbivoros. En Cadereyta de
Montes, y en otros municipios del estado de Querétaro se reportan Hemipteros de la familia
Coreidae que son considerados plaga de algunas especies de Opuntia, tal como la “chinche
gris” Chelenidia tabulata que se alimenta de la savia de los cladodios de Opuntia ficus-
indica y O. robusta (Vargas Mendoza et al., 2008; Cervantes Mayagoitia y Huacuja
Zamudio, 2017). El orden Orthoptera incluye al “chapulin diferencial” Melanoplus
differentialis que causa dafios en el follaje del frijol, el sorgo y el mezquite, y en las pencas
de individuos del género Agave; y el “chapulin de la milpa” Sphenarium purpurascens que
consume los cladodios de Opuntia ficus-indica. Ademas de un vasto grupo de picudos
(Coleoptera) tal como el “picudo del agave” Scyphophorus acupunctatus que ataca a las
especies del género Agave, el “picudo del nopal” Cactophagus spinolae que en un estadio
larval barrena los cladodios basales, y en la fase de adulto consume el margen de los
cladodios jévenes de Opuntia ficus-indica y O. streptacantha, y el “tomayate” Cotinis
mutabilis, coledptero que se alimenta de los frutos de Opuntia robusta (Vargas Mendoza et
al., 2008; Barrales-Alcala et al., 2012; Cervantes Mayagoitia y Huacuja Zamudio, 2017).
En el afio 2017 en la zona silvestre del Jardin Botanico Regional de Cadereyta, se
mapearon 35 individuos reproductivos de O. cantabrigiensis. Cada individuo se marco, y se
contd el numero de cladodios y de estructuras reproductivas (botones, flores y frutos) que

presentaba. Debido a que en el afio 2018 se encontraron dos individuos muertos y dos mas
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con alto porcentaje de tejido inerte, se adicionaron y marcaron ocho plantas nuevas para los
experimentos de florivoria (n = 40 individuos).
3.3 Fenologia reproductiva y recompensas florales

Visitas sucesivas al sitio de estudio se realizaron de febrero de 2017 a noviembre de
2018. El patron fenolégico se describi6 con el registro mensual de estructuras
reproductivas: botones, flores y frutos (n = 35 individuos en 2017 y n = 33 individuos en
2018). Con los datos se construy6 un fenograma con el paquete ggplot del programa
estadistico R version 3.4.1 (R Development Core Team, 2016). Se realiz6 una correlacion
no paramétrica de Spearman que relaciond la cantidad neta de botones florales producidos
y la cantidad de estructuras reproductivas con florivoria en un individuo (n = 190 registros
de florivoria y fenologia registrados entre 2017 y 2018). El analisis solo incluyo los
registros fenoldgicos y de florivoria de marzo, abril y mayo, con el fin de evaluar si la
frecuencia de florivoria difiere a lo largo del periodo reproductivo, es decir, en el inicio
(marzo), pico (abril) o final (mayo), suponiendo que la disponibilidad de botones a lo largo
del periodo reproductivo no es constante. El analisis se realizd con el paquete stats del
programa estadistico R version 3.4.1 (R Development Core Team, 2016).

La fenologia floral de O. cantabrigiensis se establecié considerando como métricas
la hora de apertura floral (i.e., momento de apertura del botdn), la longevidad y el periodo
de maxima apertura de la flor. Entre marzo y abril de 2017 y 2018 se realizaron visitas
quincenales al sitio de estudio. En cada visita se eligieron flores en pre-antesis de diferentes
individuos, la muestra fue de 47 flores en el afio 2017 y de 38 flores en 2018. En cada flor
se registré la hora en la que ocurrié la antesis y los dias que transcurrieron hasta que las

flores cerraran definitivamente a fin determinar la longevidad de cada una. Las variaciones
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diurnas en el diametro del perianto se midieron cada hora, desde la antesis de las flores
(9:00) y hasta el cierre de las flores (18:00 h).

Con el objetivo de conocer la produccion de polen por antera y la cantidad de polen
que queda en las anteras después de haber estado expuestas a los polinizadores, en 2017 (n
= 43 anteras de 43 flores) y 2018 (n = 57 anteras de 57 flores), se colectaron dos anteras
por cada flor, la primera cuando ocurria la apertura floral (entre 9:00 y 13:00 h) y la
segunda cuando la flor estuviera proxima a cerrar (17:00 a 18:00 h). Cada antera se colocd
en un tubo eppendorf con 0.5 ml de alcohol al 70%. Se contabilizo el total de granos de
polen de cada muestra en una camara Neubauer.

En las flores abiertas y expuestas a los polinizadores, el néctar producido por flor se
colectd cada hora desde la antesis de las flores (9:00) y hasta el cierre definitivo de las
flores (18:00 h). EI volumen se estimd al medir la columna de néctar en un capilar de 5 pl
(ver Hidalgo y Cabezudo, 1995).

3.4 Sincronia floral
La sincronia floral de O. cantabrigiensis se evalu6 con el indice de Marquis (1988),

que considera el numero de flores abiertas por censo (x;) y la proporcion que representan

Xt

n
t=0Xt

estas flores con respecto al total de flores ( ) el nimero de individuos que florecen en

cada censo y la proporcion que éstos representan del total de individuos censados (p;)
(Marquis, 1988; Gonzalez-Leiva, 2017; Méndez, 2017). El indice de Marquis adquiere

valores entre 0 y 1, siendo 1 indicativo de sincronia floral completa.

n
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Para determinar si la sincronia floral permite escapar a O. cantabrigiensis de los
florivoros, se realizd una correlacién no paramétrica de Spearman. Se utilizaron como
variables la sincronia floral y los casos de florivoria registrados en cada censo (n = 26
censos realizados entre 2017 y 2018 en la poblacion). El analisis se realiz6 con el paquete
stats del programa estadistico R version 3.4.1 (R Development Core Team, 2016).

3.5 Visitantes florales

Se colectaron los polinizadores y los florivoros en visitas continuas en el sitio de
estudio durante el periodo reproductivo de O. cantabrigiensis (de marzo a mayo de 2017 y
2018). Las colectas se llevaron a cabo entre las 9:00 y las 23:00 h con camaras letales con
acetato de etilo y redes entomoldgicas. Fueron considerados visitantes florales aquellos
organismos que realizaban actividades de florivoria o de polinizacion en las flores. Los
insectos capturados se etiquetaron, se montaron con alfileres entomolégicos, y fueron
identificados por investigadores de la Universidad Nacional Autobnoma de MEéxico
(UNAM) y de la Universidad Auténoma del Estado de México (UAEMEX) (ver
agradecimientos). Debido a que se detectd la presencia de mamiferos nocturnos que se
alimentaban de los botones florales de O. cantabrigiensis, se colocaron trampas Sherman.
El cebo consistio en una mezcla de vainilla y avena que se coloco en cada una de las 15
trampas. Las trampas se instalaron bajo un individuo diferente de O. cantabrigiensis a las
20:00 h y se revisaron a las 9:00 h del dia siguiente, cumpliendo un total de tres dias de
trampeo. Cada ejemplar capturado se pesd y con un vernier se midid el tamafio total del
cuerpo y la longitud de la cola, y se tomaron registros fotograficos.

3.6 Frecuencia e intensidad de florivoria
Entre 2017 y 2018 se realizaron visitas al sitio de estudio. En cada visita se registro

la presencia de florivoria en las estructuras reproductivas de O. cantabrigiensis (n = 35
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individuos en 2017 y n = 40 individuos en 2018). Es importante mencionar, que durante los
censos realizados en la poblacion, s6lo se registraron los casos nuevos de florivoria. Para
cada estructura se establecio el estado fenoldgico en el que se encontraba en el momento
del dafio, es decir, si correspondia a un 1) boton floral (Fig. 2a), 2) flor abierta o en post-
antesis (Fig. 2b y c), 3) flor senil o0 4) fruto inmaduro. Las flores seniles presentaban restos
florales secos en el apice del pericarpelo, el marchitamiento completo de las flores se
observo entre siete y 10 dias después de la antesis floral (Fig. 2d). Dentro de la florivoria,
también se incluyeron a aquellas estructuras sin restos florales y en las cuales se pudo
observar una cicatriz floral en el apice, estas estructuras se clasificaron como frutos
inmaduros (Fig. 2e). Este tipo de dafio ain no corresponde a frugivoria o granivoria puesto
que el dafio ocurrid en los primeros 15 dias después de la antesis, y de acuerdo con Barbera
et al., (1992), la formacion completa y posterior maduracion de un fruto requiere en el
primer caso de 20 a 30 dias y en el segundo, hasta 106 dias después de la antesis de la flor
(Hernandez-Pefia, 2016). La formacion de las semillas en especies de Opuntia requiere de

30 a 70 dias posteriores a la antesis (Barbera et al., 1992; Reyes-Aguero et al., 2006).
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Figura 2. Estados fenoldgicos observados en Opuntia cantabrigiensis en Cadereyta de

Montes, Querétaro, México. (a) Boton floral, (b) flor en antesis, (c) flor en post-antesis, (d)

flor senil y (e) fruto inmaduro. Fotos: D. Cardenas-Ramos.

El porcentaje de florivoria (F) en la poblacion de O. cantabrigiensis se calcul
considerando la mayor cantidad de botones florales que se cuantificé en cada afio, y el
nimero de estructuras florales atacadas (botones, flores y frutos inmaduros), durante cada

evento reproductivo (2017 y 2018).

Total de estructuras con florivoria X 100

Numero de botones florales
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La intensidad de la florivoria se describio a través de un estudio observacional en el
que se asignaron cuatro categorias estandar de dafio: 25, 50, 75 0 100% de tejido removido
de cada estructura floral (pericarpelo, perianto, estambres y/o gineceo) (Fig. 3). Para
determinar si existe un patron de florivoria dominante, la frecuencia de cada patron de

florivoria observado se compard con una prueba de bondad de ajuste con el estadistico 2.

5 %00 9% ,ﬁ,

Figura 3. Intensidad de dafio en estructuras florales de Opuntia cantabrigiensis en

Cadereyta de Montes, Querétaro, México. En la imagen se observan las categorias estandar
de dafio consideradas para evaluar la florivoria (25, 50, 75y 100%). El color azul simboliza

el porcentaje de pérdida del perianto. Foto: D. Cardenas- Ramos.

Fruit-set y seed-set de florivoria natural

A fin de establecer el efecto que tiene la florivoria de botones y de flores en la
produccion de frutos y de semillas, asi como en la capacidad germinativa de las semillas,
definida como el porcentaje maximo de semillas que germinan bajo condiciones dptimas.
En 2017 y 2018 se embolsaron aleatoriamente 25 botones con florivoria natural en el
gineceo (estigma, estilo, ovario y dvulos), perianto y estambres (denominado de aqui en
adelante dafio de gametos-perianto), 25 botones con dafio en el perianto (en condiciones
naturales) y 25 flores intactas (control) (n = 75 flores), es importante mencionar que las
flores se cubrieron una vez que estuvieron expuestas a los polinizadores y que se

encontraban cerradas.
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En las visitas realizadas entre marzo y agosto de ambos afios, se monitore6 cada estructura
reproductiva y al finalizar el periodo de fructificacion (cinco meses después de la
floracion), se cuantifico el total de frutos formados y se calculo el fruit-set, es decir, la
proporcién de frutos asentados o formados con respecto del namero inicial de estructuras
reproductivas embolsadas. La cantidad de frutos formados entre las dos condiciones de
florivoria natural se analizé con un Modelo Lineal Generalizado con distribucién binomial
y comparaciones ortogonales posteriores (Crawley 1993; Anexo 1). El analisis se realizé
con el paquete stats del programa R version 3.4.1 (R Development Core Team, 2016).
El seed-set se establecié considerando la cantidad neta de semillas formadas por fruto y
ademas, se estimo la proporcion de semillas formadas a partir del nimero de 6vulos
disponibles que pueden ser polinizados. Debido a que en este trabajo no se estudid la
relacion polen/6vulo en las flores de O. cantabrigiensis, el seed-set se calculé consideraron
los datos publicados por Hernandez-Pefia (2016), que identificé en promedio 270 6vulos
por flor. Los datos de la cantidad neta de semillas formadas por fruto, se analizaron con un
Modelo Lineal Generalizado con distribucion Poisson y comparaciones ortogonales
posteriores (Crawley 1993; Anexo 1), para comparar la produccion de semillas entre los
frutos de los dos niveles de florivoria natural (perianto y gametos-perianto) y las flores sin
dafo. El andlisis se realiz6 con el paquete stats del programa R version 3.4.1 (R
Development Core Team, 2016).
Peso de frutos y semillas

Se realizaron dos pruebas ANOVA de una via, en el caso de haber diferencias
significativas, pruebas de Tukey posteriores (Zar, 1984). En el primer andlisis se compar6
el peso de 15 frutos y en el segundo el peso de 50 semillas de cada condicion de florivoria

natural (perianto y gametos-perianto) y el grupo control.
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Capacidad germinativa de las semillas

En el laboratorio del Instituto de Ecologia de la UNAM se realizd un experimento
para comparar la germinacion de las semillas provenientes de estructuras con florivoria
natural del perianto, gametos-perianto y flores sin dafio. Las semillas de los frutos
cosechados en 2017 se almacenaron durante siete meses; las semillas de los frutos
colectados en 2018 se sembraron el mismo afio de la cosecha, sin permitirles un periodo
post-maduracion. Las semillas se colocaron en un vaso de precipitados con una solucion de
cloro al 5% durante 15 minutos para limpiarlas y desinfectarlas. De cada condicién de
florivoria se sembraron 50 semillas en 5 cajas Petri (10 semillas por caja) en agar
bacterioldgico simple como sustrato. Las cajas se colocaron en una camara de ambiente
controlado (modelo Lab-line 844) con un fotoperiodo de 12 h luz/12 h obscuridad con una
temperatura constante de 25 °C. Las semillas se revisaron durante 90 dias o hasta que dejo
de observarse germinacion en por lo menos dos semanas; en cada visita se registro la
emergencia de la radicula como evidencia de germinacion. Con los datos se construyd una
curva de germinacion y se compar6 la proporcion de semillas germinadas con un Modelo
Lineal Generalizado con distribucién quasibinomial y comparaciones ortogonales
posteriores (Crawley 1993; Anexo 2). El analisis se realizd con el paquete stats del
programa R versién 3.4.1 (R Development Core Team, 2016).
3.7 Efecto indirecto

En O. cantabrigiensis la variacion en la tasa de visita de los polinizadores, de
acuerdo con la cantidad de tejido removido en una flor, se evalué en 20 individuos en 2017
y 20 individuos en 2018 con un disefio experimental en bloques, donde se estratifico la
asignacion de todos los tratamientos a una planta. En 2017, cada individuo recibi6

simultdneamente tres tratamientos de florivoria experimental y se establecio un grupo
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control, (a una flor se le asigné de manera aleatoria uno de los tratamientos, Fig. 4a-d). En
el primer tratamiento se elimind el 50% del perianto de la flor (Fig. 4b), en el segundo se
removieron la mitad de los estambres de la flor (Fig. 4c), en el tercer experimento se
emascularon las flores (Fig. 4d), y en el grupo control las flores permanecieron intactas
(Fig. 4a). Debido a que en 2017 se observé que el patrén de florivoria mas comdn en O.
cantabrigiensis consistié en la remocién total del gineceo, el perianto y los estambres
(denominado de aqui en adelante dafio de estigma-perianto), en 2018 se incorpor6 este
tratamiento y se sustituyd por el experimento de flores emasculadas (Fig. 4e).

Una vez que un individuo de O. cantabrigiensis presentaba cuatro flores abiertas, se
aplicaba aleatoriamente un tratamiento a cada flor. La edad de las flores experimentales se
controlo y sélo se utilizaron flores que abrieron el mismo dia, y cuyo tiempo de apertura
entre una flor y otra no fuera mayor a una hora. Durante 30 minutos, en intervalos de 2 h, se
registré la frecuencia, tiempo de permanencia, actividad y el grupo taxonomico al que
pertenecian los visitantes observados en las flores del experimento. Para cada individuo de
O. cantabrigiensis se realizaron de uno a tres periodos de observacién a lo largo del dia,
debido a que el tiempo de apertura y cierre de las flores es muy variable y a que una vez
que alguna de las flores se cerraba, se daba por terminado el experimento junto con ella.
Con el paquete stats del programa R version 3.4.1 (R Development Core Team, 2016) se
realiz6 un Modelo Lineal Generalizado del tipo y2, con distribucion Poisson para comparar
la frecuencia de visitas (Crawley, 1993). Se consideraron como factores fijos los
tratamientos de florivoria aplicados y a la planta o individuo como factor aleatorio (Anexo

3). Debido a que el componente planta no fue significativo, se excluyd del modelo.
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Se realizaron tres pruebas de bondad de ajuste con el estadistico y2 que compararon: 1) si la

frecuencia de visitantes vario a lo largo del dia, 2) entre especies visitantes y 3) de acuerdo

con las actividades realizadas por los visitantes florales.

Figura 4. Tratamientos de florivoria experimental aplicados en las flores de Opuntia
cantabrigiensis en Cadereyta de Montes, Querétaro, México. (a) Flor control sin dafio, (b)
remocién del 50% del perianto, (¢) remocion parcial de estambres, (d) flor emasculada y (e)

dafio en el estigma-perianto. Fotos: D. Cardenas-Ramos.

3.8 Efecto directo
Fruit-set y seed-set

Con el fin de determinar si la florivoria experimental influye en la produccion de
frutos y en la formacion de semillas y germinacion de las semillas, en ambos afios se

embolsaron con bolsas de tul 15 flores de cada tratamiento: 1) dafio en el perianto, 2)
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remocién parcial de estambres, 3) flores emasculadas, 4) florivoria estigma-perianto y 5)
flores intactas (control).
El fruit-set se obtuvo considerando la cantidad de frutos formados a partir del namero
inicial de flores embolsadas. El seed-set se determind como la cantidad neta de semillas
formadas por fruto y ademas, se estimd la proporcién de semillas formadas a partir del
namero de 6vulos disponibles que pueden ser polinizados (ver Hernandez-Pefia). Los datos
se analizaron con un Modelo Lineal Generalizado y comparaciones ortogonales posteriores
(Crawley, 1993; Anexo 1). Se utiliz6 la distribucion binomial para evaluar la produccién de
frutos entre los tratamientos experimentales de florivoria, y la distribucion Poisson para
comparar la cantidad neta de semillas entre los tratamientos experimentales de florivoria. El
analisis se realiz6 con el paquete stats del programa R version 3.4.1 (R Development Core
Team, 2016).
Peso de frutos y semillas

Se realizaron dos pruebas ANOVA de una via y las correspondientes pruebas Tukey
posteriores (Zar, 1984). En el primer andlisis se comparé el peso de 15 frutos, y en el
segundo el peso de 50 semillas producidas bajo cada tratamiento de florivoria experimental
que se aplico a las flores de O. cantabrigiensis.
Capacidad germinativa de las semillas

Después de un periodo de almacenamiento seco de siete meses, en abril de 2018 se
sembraron las semillas cosechadas en 2017 y se evalud la germinacion entre los
tratamientos de florivoria experimental. Los frutos colectados en 2018 no tuvieron un
periodo post-maduracidén y las semillas se sembraron el mismo afio de la cosecha (agosto).
Se colocaron aleatoriamente 50 semillas de cada tratamiento de florivoria experimental

bajo las condiciones descritas en la seccidn anterior. Con el paquete stats del programa R
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version 3.4.1 (R Development Core Team, 2016) se realiz6 un Modelo Lineal Generalizado
con distribucion quasibinomial y contrastes ortogonales (post-hoc) que comparan la

proporcidn de semillas que germinaron (Crawley, 1993; Anexo 2).
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IV. Resultados
4.1 Fenologia reproductiva y recompensas florales
Fenologia
El periodo reproductivo de O. cantabrigiensis inicié en febrero con la aparicion de
los primeros botones florales y culminé en octubre con la caida o remocidn por frugivoros
de los frutos maduros. En abril se registro el mayor nimero de botones florales y en junio
ya no se observaron estas estructuras. La floracion durd tres meses (abril-junio) y es
unimodal, es decir, tiene un pico de floracion en mayo. Se puede observar que la curva que
representa a las flores se encuentra por debajo de la de los botones florales y de los frutos
(Fig. 5), esto se debe a que en cada censo sdlo se contabilizaron las flores abiertas, pero
dado que las flores solo permanecen en este estado un dia, la antesis estd necesariamente
subestimada. La maduracion de los frutos inicié en abril y en junio hay un pico de
fructificacion (937 frutos en n = 35 plantas durante 2017 y 1,112 frutos en n = 33 plantas en
2018). Los ciclos fenoldgicos de floracion y de fructificacion de O. cantabrigiensis son
muy marcados y no difirieron entre afios. Sin embargo, en 2018 los primeros botones
florales se presentaron 15 dias antes que en 2017, ademas se incrementd 23.79% la
produccién de botones florales por individuo, ya que, en 2017, un individuo reproductivo
de O. cantabrigiensis produjo en promedio 34.97 botones (SE = 5.22, n = 35 individuos
reproductivos) y en 2018 43.29 botones en promedio (SE = 6.78, n = 33 individuos

reproductivos) (Fig. 5).

31



2000 - =4—DBotones
1800 - =B-Flores
Frutos

[N

[o2]

o

o
1

1400 -
1200 -
1000 -
800 -
600 -

400 1
200 1 j
L N S > o

F Mzo Abr My Jun Jul Ag Set Oct Nov Dic En F Mzo Abr My Jun Jul Ag Set Oct Nov
2017 2018

Figura 5. Fenologia reproductiva de Opuntia cantabrigiensis en Cadereyta de Montes,

Estructuras reproductivas

Querétaro, México. Numero de botones, flores abiertas y frutos contabilizados
mensualmente. n = 35 individuos en 2017 y n = 33 individuos en 2018. Datos de febrero de

2017 a noviembre de 2018.

La incidencia de florivoria se correlaciond positivamente con el incremento gradual
de los botones florales en un individuo (rs = 0.50, P < 0.0001, n = 190 registros de
fenologia y florivoria realizados entre 2017 y 2018). Esto implica que en ambos afios, los
casos de florivoria son mas recurrentes durante el pico, o mayor disponibilidad de botones
que al inicio o final de esta etapa fenoldgica, cuando la abundancia de botones en la

poblacién es muy baja (Fig. 6).
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Frecuencia de botones
Figura 6. Correlacion entre la cantidad de botones florales producidos y la frecuencia de
florivoria observada en un individuo reproductivo de Opuntia cantabrigiensis en Cadereyta
de Montes, Querétaro, México. n = 190 registros de fenologia y florivoria realizados entre
2017y 2018.

Fenologia floral

La floracion de O. cantabrigiensis es diurna. La antesis (i.e., momento de abrirse el
boton floral) se presentd entre las 9:00 h y las 13:00 h y la mayor frecuencia de flores
abiertas se registrd a las 10:00 h (Fig. 7). Las flores observadas en 2017 alcanzaron la
maxima apertura floral a las 12:00 h con un diametro promedio de 3.96 cm (SE =0.17,n =
47) (Fig. 8a), y permanecieron abiertas a los polinizadores en promedio 6.74 h (SE = 0.20
h, n = 47). En 2018 la apertura maxima del perianto se registré a las 14:00 h con un
didmetro promedio de 4.08 cm (SE = 0.18, n = 38) (Fig. 8b), y se encontraron abiertas en
promedio 7.37 h (SE = 0.24, n = 38). La longevidad floral fue de un dia, sin embargo, la
vida de la flor se prolong6 hasta dos dias en flores cuya antesis ocurrié alrededor de las

13:00 h. Durante el primer dia, estas flores pueden encontrarse abiertas incluso hasta las
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21:00 h, posteriormente se cierran y al dia siguiente vuelven a abrir en las primeras horas

de la mafana, para finalmente cerrarse entre las 13:00 y 18:00 h. En el primer dia de

antesis, las flores permanecieron abiertas en promedio 6.67 h (SE = 0.73 h,n = 4) y en el

dia dos, durante 8.5 h en promedio (SE = 0.55 h, n = 4). Este patron floral sélo se registro

en seis flores en 2017 y en tres flores en 2018.
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Figura 7. Frecuencia de la antesis floral de Opuntia cantabrigiensis a lo largo del dia.

Datos de marzo a abril de 2017 y 2018, n = 85 flores observadas, en Cadereyta de Montes,

Querétaro, México.
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Figura 8. Variacion diurna de la apertura floral de Opuntia cantabrigiensis observada en el

periodo reproductivo del afio (a) 2017 (n = 47 flores) y (b) 2018 (n = 38 flores) en
Cadereyta de Montes, Querétaro, México. x en cm + SE.

Recompensas florales
La produccién promedio de granos de polen por antera fue de 319.67 (SE = 38.37, n

= 43 anteras). En cada saco polinico se contabilizaron desde 9 y hasta 1005 granos de polen
en anteras con liberacion reciente de polen. Las anteras colectadas después de la visita de
los polinizadores, cuando las flores estuvieron proximas a cerrar tuvieron en promedio

80.44 granos de polen (SE = 15.74, n = 43 anteras). Estas anteras registraron como maximo
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501 gametos masculinos y en la mayoria de los casos se encontraron menos de 60 granos de
polen por saco polinico (25 anteras). En 2018 se contabilizaron en promedio 305.21granos
de polen (SE = 32.15, n = 57 anteras). Se encontraron de 12 a 927 granos de polen por saco
polinico. En las anteras expuestas a los polinizadores se cuantifico de 1 y hasta 620 granos
de polen y en una antera se pueden encontrar 130.5 granos en promedio (SE = 20.50, n =57
anteras).

En las muestras tomadas en 2017, el néctar total producido por una flor fue de 2.21
pl en promedio (SE = 0.79, n = 47 flores) y en 2018 de 2.23 ul (SE = 0.81, n = 38 flores)
(Fig. 9a y b). La produccidn de néctar a lo largo del dia fue muy variable, sin embargo, a
las 12:00 h se colect6 la mayor cantidad de esta recompensa con un promedio de 0.49 pl en
2017. En 2018 el volumen mas alto de néctar se colectdé en una muestra a las 10:00 h con
un promedio de 0.28 ul y se presentaron dos picos de produccién de néctar a lo largo del
dia, el primero a las 12:00 h (0.23 pl) y el segundo a las 15:00 h (0.14 ul). Cuando las
flores estaban proximas a cerrar (18:00 h), se presentd la produccién mas baja de néctar con

x =0.034 ulen 2017 (Fig. 9a) y x = 0.048 ul en 2018 (Fig. 9b).
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Figura 9. Néctar producido por las flores de Opuntia cantabrigiensis a lo largo del dia.

Datos de la temporada reproductiva de marzo a abril de (a) 2017 (n = 47 flores) y (b) 2018

(n = 38 flores), en Cadereyta de Montes, Querétaro, México. x en cm + SE.

4.2 Sincronia floral

De acuerdo con el indice de Marquis (1988), en la poblacion de O. cantabrigiensis
la sincronia floral en el periodo de floracion es intermedia (S = 0.40, SE = 0.0040) y no esta

correlacionada con la incidencia de florivoria (rs = 0.25, P = 0.24).
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4.3 Visitantes florales

Los visitantes de las flores de O. cantabrigiensis son herbivoros, polinizadores,
nectarivoros, polinivoros y florivoros. En este estudio se identificaron los siguientes
visitantes:

Cactophagus spinolae (Coleoptera: Curculionidae) e individuos de la familia
Cerambycidae (Coleoptera) se alimentaron de los cladodios jovenes de O. cantabrigiensis
(Fig. 10a).

Dentro del grupo de los polinizadores se identificaron 5 especies (Hymenoptera):
Macrotera sinaloana (Andrenidae), Ashmeadiella opuntiae (Andrenidae), Apis mellifera
(Apidae), Bombus pensylvanicus (Apidae) y Lithurgus apicalis (Megachilidae). Ademas, se
observaron individuos pertenecientes a cuatro géeneros (Hymenoptera): Ceratina (Apidae),
Diadasia (Apidae), Melissodes (Apidae) y Augochlora (Halictidae) (Fig. 10b). Estos
insectos tocaron directamente los 6rganos reproductivos de las flores de O. cantabrigiensis
cuando colectaban néctar y/o polen.

Se registro solo un individuo de Polistes canadensis (Hymenoptera: Vespidae) que
consumié exclusivamente néctar sin tocar el estigma y los estambres de las flores abiertas,
por lo que fue considerado como nectarivoro (Fig. 10c). Las hormigas Pseudomyrmex
gracilis (Hymenoptera: Formicidae) removieron el polen y consumieron el néctar de flores
dafadas (Fig. 10d). En este estudio no se observd que los nectarivoros antes mencionados,

atacaran o cazaran a otros visitantes florales de O. cantabrigiensis.
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Figura 10. Visitantes florales observados en Opuntia cantabrigiensis en Cadereyta de

Montes, Querétaro, México (a) Cactophagus spinolae alimentandose de un boton floral. (b)
Polinizadores que colectan polen y néctar: Macrotera sinaloana (abeja roja), Augochlora
sp. (abeja verde brillante posada en el perianto) y Melissodes sp. (abeja con rayas entre los
estambres). (c) Véspido alejandose de una flor después de alimentarse del néctar y (d)

visitante nectarivoro Pseudomyrmex gracilis. Fotos: D. Cardenas-Ramos.

Los polinivoros de O. cantabrigiensis son (Fig. 11a-d): escarabajos de la subfamilia
Dasytinae (Coleoptera: Melyridae) y de la tribu Acmaeoderini (Coleoptera: Buprestidae),

un saltamontes (Orthoptera) y la cucaracha Latiblattella tarasca (Saussure, 1862)
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(Blattodea: Blattellidae). Desde la apertura de las flores, e incluso después que cierran, se
observo que los individuos de la subfamilia Dasytinae realizan recorridos en la base de los
nectarios, en el perianto, los estambres y en algunas ocasiones en el estigma (Fig. 11a). Los
escarabajos de la tribu Acmaeoderini colectaron Gnicamente polen de flores en antesis, sin
hacer alguna otra actividad (Fig. 11b). EI morfotipo 1 de ortdptero se aliment6 del polen de
las flores abiertas (Fig. 11d), mientras que las ninfas y adultos de la cucaracha L. tarasca
visitaron las flores cerradas e iniciaron su actividad de forrajeo después de las 21:00 h (Fig.

11c).
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Figura 11. Polinivoros de Opuntia cantabrigiensis en Cadereyta de Montes, Querétaro,

México. (a) Individuos de la subfamilia Dasytinae que recorren el perianto, los estambres y
la base de los nectarios, (b) coledptero polinivoro, (c) ninfa de Latiblattella tarasca
(Blattodea) que colecta polen de flores cerradas y (d) ortéptero que se alimenta del polen de

flores abiertas. Fotos: D. Cardenas-Ramaos.

Se observaron ocho especies de florivoros (Fig. 12a-i): morfotipo 1 no identificado
de escarabajo (Coleoptera), Cactophagus spinolae (Coleoptera: Curculionidae), chinches de
la subfamilia Lygaeinae (Hemiptera: Lygaeidae), saltamontes (Orthoptera), las cucarachas

Latiblattella tarasca (Blattodea: Blattellidae), hormigas del género Liometopum
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(Hymenoptera: Formicidae), el roedor Peromyscus maniculatus (Cricetidae) y el raton
domestico Mus musculus (Muridae). EI morfotipo 1 no identificado de coledptero se
alimenté del perianto y el pericarpelo de los botones florales de O. cantabrigiensis. Las
ninfas y los adultos de la subfamilia Lygaeinae (Hemiptera: Lygaeidae) colectaron
estambres y segmentos del perianto de botones que ya han sido consumidos por florivoros
de gran tamafio (roedores) (Fig. 12a y b). Las hormigas del género Liometopum
consumieron el perianto de las flores abiertas (Fig. 12c). Las cucarachas L. tarasca tienen
habitos nocturnos y forrajearon el perianto de las flores seniles (Fig. 12d). ElI morfotipo 1
de ortoptero (también polinivoro) masticd los tejidos del perianto y dejé marcas de
mordidas en la zona apical de las flores abiertas de O. cantabrigiensis (Fig. 12e).
Cactophagus spinolae ademas de alimentarse de los cladodios jovenes de O.
cantabrigiensis, consumio6 areolas, primordios florales y la pulpa de los frutos maduros. En
los botones florales inmaduros y maduros fue posible observar surcos que ocasiona al
barrenar segmentos del perianto, el pericarpelo y al alimentarse por completo del estigma
(Fig. 12f); este florivoro comienza su actividad de forrajeo después del atardecer (18:00 h).
Opuntia cantabrigiensis es atacada por mamiferos pequefios que se desempefian como
florivoros de gran impacto. La evidencia indirecta sugiere que se trata de roedores
(Rodentia) debido a que la florivoria de las estructuras reproductivas es nocturna, y en la
zona apical de los botones florales maduros e inmaduros, son visibles las marcas que
dejaron los incisivos cuando mastican y arrancan el estigma, el perianto y los estambres
(Fig. 12g). Este tipo de dafio pudo haberlo realizado el roedor P. maniculatus y el raton
casero M. musculus (Fig. 12i) que cayeron en las trampas Sherman. Especificamente
cuando fue liberado P. maniculatus, se le observo desplazarse por encima de cactus y

magueyes con abundantes espinas (Fig. 12h). En las trampas Sherman se capturaron dos
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crias de M. musculus que pesaron en promedio 10.55 gr (SE = 0.15, n = 2 individuos), el
tamario del cuerpo fue de 2.37 cm en promedio (SE = 1.34, n = 2 individuos) y la longitud
de la cola de 2.46 cm en promedio (SE = 0.91, n = 2 individuos). Los individuos adultos de
M. musculus pesaron en promedio 101 gr (SE = 4, n = 2 individuos), el tamafio del cuerpo
midié 8.54 cm en promedio (SE = 0.44, n = 2 individuos) y el largo de la cola fue de 3.76
cm en promedio (SE = 2.13, n = 2 individuos). So6lo fue posible tomar las medidas
correspondientes de un individuo de P. maniculatus que peso 38.7 gr, el tamafio del cuerpo
midié 9.12 cm y el largo de la cola 5.85 cm. Cactophagus spinolae en conjunto con los
roedores, generan el aborto de la mayoria de las estructuras atacadas. En las flores de O.

cantabrigiensis no se observé que los florivoros atacaran a otros visitantes florales.
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Figura 12. Florivoros de Opuntia cantabrigiensis en Cadereyta de Montes, Querétaro,

México. (a) Ninfa y (b) adulto de la subfamilia Lygaeinae que se alimentan de los botones
con dafio previo por roedores. (c) Liometopum consumid el perianto de una flor en antesis.
(d) Cucaracha adulta Latiblattella tarasca y (e) ortéptero que se alimentan del perianto de
flores seniles y abiertas, respectivamente. (f) Cactophagus spinolae, barrenador del
pericarpelo y el estigma de un boton inmaduro. (g) Restos florales que dejan los roedores al
masticar los botones florales, (h) Peromyscus maniculatus que se desplaza sobre los
magueyes y (i) Mus musculus capturado en el sitio de estudio. Fotos: D. Cardenas-Ramos,

J. M. Casanova Celis y E. O. Munguia-Soto.
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Finalmente se observaron chinches del género Chelinidea (Fig. 13a) y Narnia
(Hemiptera: Coreidae) en todos los individuos de O. cantabrigiensis (Fig. 13b). Durante el
dia, los hemipteros recorrieron el perianto y el pericarpelo de las estructuras florales sin
generar dafio aparente, ademas utilizaron a las flores y los botones florales como sitio para
la copulacién. La familia Reduviidae (Hemiptera: Heteroptera) utilizé las flores abiertas
con el fin de cazar a las abejas o coledpteros que visitaban las flores de O. cantabrigiensis

(Fig. 13c) y las avispas del género Ancistrocerus sp. se posaron sobre el perianto y las

anteras de las flores sin colectar polen o néctar.

Figura 13. Hemipteros posados sobre las flores seniles (a) y los botones florales (b) de
Opuntia cantabrigiensis en Cadereyta de Montes, Querétaro, México. (c) Individuo de la

familia Reduviidae preparandose para cazar desde una flor. Fotos: D. Cardenas-Ramos.

4.4 Frecuencia e intensidad de la florivoria

Al inicio del periodo reproductivo de O. cantabrigiensis en 2017 se cuantificaron
1,224 botones florales sin dafio, viables, y con el potencial de desarrollar una flor y
posteriormente formar un fruto (n = 35 plantas). Sin embargo, a medida que avanzé la
temporada reproductiva, se observaron 500 estructuras reproductivas atacadas por

florivoros (41% de dafio anual), que corresponden a 361 botones florales dafiados un dia
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antes de la antesis, 13 flores en antesis y 126 frutos inmaduros, no se observo dafio en las
flores en post antesis. La florivoria de los botones y de las flores abiertas se registré de
marzo a mayo Yy el dafio en los frutos inmaduros se observo entre abril y agosto. Al inicio
de 2018 se cuantificaron 2,863 botones florales sanos en 40 individuos reproductivos de O.
cantabrigiensis. De estas estructuras, los florivoros atacaron 860 a lo largo del periodo
reproductivo, lo que constituyd el 28% del total de la poblacion. Las estructuras dafias
corresponden a 798 botones florales inmaduros, 52 frutos inmaduros y 10 flores en antesis,
no se observo florivoria en las flores en post antesis. La florivoria de los botones comenzé
en febrero y finalizo en abril, el dafio en las flores abiertas sélo se registrd en abril, el dafio
de los frutos inmaduros ocurrio de abril a septiembre.

Durante los dos afios de investigacion se detectaron siete patrones distintos de
florivoria en la poblacion, que difieren significativamente entre si (Fig. 14a-g; x2 =
3105.28, g.I. = 6, P < 0.0001). La eliminacion total del perianto, los estambres y el gineceo
(dafio gametos-perianto), de botones florales maduros e inmaduros, causado por
consumidores del orden Rodentia, es el patron de florivoria mas frecuente en O.
cantabrigiensis y difiere del resto de los patrones de florivoria (P = 0.001). Esto sugiere
que la intensidad de la florivoria en O. cantabrigiensis es constante y frecuente (Fig. 14g).
Este tipo de dafio favorece a las hormigas, chinches y cucarachas (Fig. 14, a, b y e) que
aprovechan esta fuente de alimento para colectar el perianto y los estambres de los restos
florales de los botones.

El segundo patrén de florivoria se presentd en el 11% de los casos (148 estructuras)
e implica la eliminacion total del gineceo y la degradaciéon del 75% del perianto de los
botones florales. El ataque proviene mayoritariamente de roedores y en pocas ocasiones del

coledptero Cactophagus spinolae. El tercer patron de florivoria afectd al 5% de las
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estructuras reproductivas (68 casos). En este caso, C. spinolae elimino el 25% de los tejidos
del pericarpelo (Fig. 14f). En el 5% de los botones florales (63 casos) se registro el
consumo del 25% del perianto por roedores (Fig. 14g). Solo fue posible observar el dafio de
23 flores en antesis, a las cuales las hormigas y los ortdpteros removieron segmentos
pequefios del perianto (Fig. 14a y c). Se cuantificaron 126 (2017) y 52 frutos inmaduros
(2018) con dafio en el 25% del pericarpelo a causa de los escarabajos (morfotipo 1) (Fig.
14d). Entre los frugivoros se observaron aves y el coledptero C. spinolae (Fig. 14f) que
consumen el mesocarpo o pulpa, el pericarpelo y las semillas de los frutos maduros. En

2017 y 2018 se registraron 97 y 126 casos de frugivoria, respectivamente.
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Figura 14. Red de interaccién de florivoria de Opuntia cantabrigiensis en Cadereyta de
Montes, Querétaro, México. Se muestra la frecuencia e intensidad de florivoria, asi como
los efectos negativos en el fruit-set y seed-sed que ocasionan los florivoros: (a) hormigas
(género Liometopum), (b) chinches (subfamilia Lygaeinae), (c) ortopteros, (d) escarabajos
(morfotipo 1 no identificado), (e) cucarachas (Latiblattella tarasca), (f) Cactophagus

spinolae (coledptero) también de hébitos frugivoros, y (g) roedores (Rodentia).

48



Florivoria natural: Fruit-set y seed-set

Con el fin de evaluar si el dafio que causan los florivoros influye en la formacion de
los frutos y de las semillas de O. cantabrigiensis, en 2017 se embolsaron 25 estructuras
reproductivas con florivoria en el perianto, 25 con florivoria en los gametos-perianto y 25
sin dafio por florivoros. Las estructuras embolsadas se monitorearon y en el periodo de
fructificacion, se cosecharon y contabilizaron los frutos maduros que lograron formarse y
en el laboratorio, se contabiliz6 el namero de semillas por fruto. El analisis estadistico de
2017 mostrd que el ataque de los florivoros tuvo efectos significativos en la formacién de
frutos (y2 = 11.06, g.l. = 2, P = 0.003), es decir, las flores o botones en los que los
florivoros dafiaron los gametos-perianto y el perianto, la formacion de frutos se reduce
hasta un 55% con respecto de las flores sin dafio (P = 0.016) (Tabla 1). Este patron se
repitié en 2018, ya que el anélisis estadistico indico que la florivoria de las estructuras
reproductivas y accesorias de una flor, reducen significativamente la produccion de frutos
en un individuo (2 = 23.97, g.l. = 2, P < 0.0001). Los contrastes ortogonales indicaron que
la florivoria del perianto (P = 0.0013) y de gametos-perianto (P = 0.0008) limitan la
formacion de frutos maduros en un 80% y 87% respectivamente, en comparacion con las
flores intactas sin dafio por florivoros.

En 2017, las flores sin dafio produjeron en promedio 117.95 semillas (SE = 11.72, n
= 20 frutos formados), y la proporcion de semillas formadas corresponde a 0.43, resultado
obtenido de dividir el promedio de semillas formadas (117.95 semillas), entre el promedio
de dvulos disponibles para ser fecundados en una flor (270 6vulos) (Tabla 1). Las flores a
las que los florivoros dafian el perianto producen en promedio 94.88 semillas por fruto (SE
= 15.05, n = 9 frutos formados), y la proporcion de semillas formadas es 0.35 (Tabla 1). La

florivoria de gametos-perianto permite la formacion exitosa de 65.11 semillas en promedio
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(SE = 12.76, n = 9 frutos formados), y la proporcion de semillas formadas es de 0.24 (Tabla
1). El seed-set de 2017 mostré que existen diferencias significativas entre la cantidad neta
de semillas formadas en flores con florivoria (perianto y gametos-perianto) y flores intactas
(¢2 = 50.19, g.l. = 2, P < 0.0001). La eliminacion de gametos-perianto produjo 44%
semillas menos que las flores sin dafio (P = 0.001) y un 31% menos semillas con respecto a
las flores con perianto dafiado (P = 0.001) (Tabla 1).

En 2018, las flores sin dafio produjeron en promedio 140.72 semillas por fruto (SE =
13.35, n = 15 frutos formados) y la proporcidn de semillas formadas es 0.52 (Tabla 1). Las
flores con dafio en el perianto producen en promedio 125 semillas por fruto (SE = 2.33,n =
3 frutos formados) y la proporcion de semillas formadas es 0.46. Las flores en las que los
florivoros eliminan los gametos-perianto no produjeron semillas. En 2018, Gnicamente se
comparé la produccion de semillas de flores sanas y flores con dafio en el perianto, debido
a que la florivoria de gametos-perianto impidio completamente la formacion de semillas.
Las flores intactas produjeron frutos con mas semillas que aquellos con florivoria del

perianto (y2 = 4.56,9.I. =1, P=0.03) (Tabla 1).
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Tabla 1. Efecto de la florivoria natural en la produccién de frutos y semillas de Opuntia
cantabrigiensis. Datos de la temporada reproductiva de 2017 (n = 25 flores embolsadas) y

2018 (n = 20 flores embolsadas) en Cadereyta de Montes, Querétaro, Mexico.

Tratamiento Frutos Fruit-set Promedio de Seed-set
formados semillas formadas
2017
Control 20 0.80 117.95 0.43
Florivoria 9 0.36 94.88 0.35
perianto
Florivoria 9 0.36 65.11 0.24
gametos-perianto
2018
Control 15 0.75 140.72 0.52
Florivoria 3 0.15 125 0.46
perianto
Florivoria 2 0.10 0 0

gametos-perianto

Peso de frutos y de semillas

En 2017, las flores con florivoria de gametos-perianto y del perianto, produjeron
frutos de igual peso que aquellas sin dafio (F = 0.17, g.l.= 2, P = 0.83). En 2018, se
observo que, por el contrario, el peso de los frutos de O. cantabrigiensis varié en funcién
del tejido floral removido (F = 5.09, g.l.= 2, P = 0.01). Especificamente cuando se
eliminan los gametos-perianto, se formaron frutos de menor peso que los formados de la
florivoria del perianto (P = 0.03) y con aquéllos provenientes de flores sanas (P = 0.01)
(Tabla 2). La florivoria del tipo gametos-perianto tiene efectos significativos en el peso de
las semillas (F = 4.24, g.I. = 2, P = 0.016), ya que forman semillas de mayor peso que las
flores sin perianto y las flores sanas (P = 0.01). En 2018 no hubo diferencias significativas
entre el peso de las semillas de flores intactas y con dafio en el perianto (F =0.12, g.l. = 1,

P =0.9) (Tabla 2).
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Tabla 2. Peso promedio de frutos y semillas de Opuntia cantabrigiensis que se
desarrollaron a partir de flores con y sin dafio por florivoros. Datos de 2017 (n = 27 frutos)
y 2018 (n = 20 frutos). Unidades (gr).

Temporada reproductiva 2017 2018
Nivel de florivoria Peso de frutos Peso de frutos
x +SE x +SE
Control 11.17 £ 2.60 13.78 +1.14
Florivoria perianto 3.76 £0.96 14.56 £3.72
Florivoria 9.55+2.56 3.05+0.25
gametos-perianto
Nivel de florivoria Peso de semillas | Peso de semillas
x +SE x +SE
Control 0.0077 £ 0.0002 0.0076 £ 0.0002
Florivoria perianto 0.0071 +£0.0003 | 0.0076 +0.0002
Florivoria 0.0084 + 0.0002 -

gametos-perianto

Capacidad germinativa de las semillas

Las semillas colectadas en 2017 de flores sin dafio germinaron 11 dias después de
haber iniciado el experimento y el porcentaje maximo de germinacion después de 55 dias
fue de 46% (23 semillas). Las semillas provenientes de flores con florivoria del perianto y
gametos-perianto alcanzaron 48% y 20% de germinacion total (24 y 10 semillas
respectivamente), ocho y 13 dias después de la siembra. De acuerdo con lo anterior, la
florivoria natural de O. cantabrigiensis redujo la capacidad germinativa de las semillas (y2
= 1.09, g.. = 2, P = 0.006). La prueba post-hoc sugiere que la florivoria de gametos-
perianto reduce la emergencia de la radicula con respecto a las semillas de flores intactas (P

=0.025) y con dafio en el perianto (P = 0.015) (Fig. 15).
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Figura 15. Porcentaje maximo de germinacion que alcanzaron las semillas cosechadas en
2017 de Opuntia cantabrigiensis cuando provienen de flores sin y con florivoria natural del
perianto y gametos-perianto. n = 5 cajas Petri (10 semillas en cada caja por tratamiento). *

Grupo que difiere significativamente del resto.

En 2018 no se encontraron diferencias significativas en la capacidad germinativa
entre las semillas de flores sanas y con florivoria del perianto (y2 = 0.67, g.I. =1, P = 0.10).
La ausencia de florivoria permitié la germinacion maxima del 24% de las semillas (12
semillas) después de 93 dias, y la emergencia de la radicula se registr6 a los 17 dias de
haber iniciado el experimento. La florivoria del perianto permitio la germinacion maxima
del 6% de las semillas (3 semillas) después de 93 dias, y la emergencia de la radicula se
presentd a los 24 dias de siembra.
4.5 Efecto indirecto

En los tratamientos de florivoria experimental, aplicados en 2017, se contabilizaron
960 visitantes florales en total. EI grupo control recibio 215 visitas que en promedio

permanecieron en las flores 14.86 s (SE = 2.06, n = 20 flores). Las flores con dafio en el
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perianto registraron 273 visitas que permanecieron en las flores en promedio 12.15 s (SE =
0.93, n = 20 flores). Las flores con eliminacion parcial y total de estambres recibieron 254 y
218 visitantes, respectivamente y el tiempo de la visita promedio fue de 19.40 s (SE = 4.17,
n = 20 flores) y 11.63 s (SE = 1.29, n = 20 flores). De acuerdo con el modelo (GLM), no
existen diferencias significativas en la frecuencia de visita entre los tratamientos (y2 = 6.72,
g.l. =3, P=0.081) (Fig. 16a). Los polinizadores mantuvieron una tasa de visita equiparable
entre las flores sin dafio y las flores que corresponden a los tres niveles de florivoria
experimental: eliminacién parcial del perianto, remocion parcial de estambres y flores
emasculadas.

En el afio 2018 se registraron 821 individuos en las flores del experimento. El grupo
control recibi6 300 insectos y el tiempo de visita en las flores fue de x = 16.77 s (SE = 1.75,
n = 20 flores). Se observaron 257 individuos en las flores con dafio parcial del perianto y
las actividades se realizaron en x = 16.80 s (SE = 2.18, n = 20 flores). Se registraron 178
individuos en las flores con remocion parcial de estambres y los visitantes permanecieron x
=12.82 s (SE = 1.58, n = 20 flores), finalmente las flores sin estigma-perianto recibieron 86
visitantes con un promedio de visita de 14.82 s (SE = 3.70, n = 20 flores).

El andlisis estadistico indica que existen diferencias significativas en la frecuencia de
visitantes florales entre los tratamientos de florivoria experimental aplicados en 2018 (y2 =
136.13, g.l. = 3, P < 0.0001). El contraste ortogonal entre tratamientos mostrd que el dafio
en la funcién masculina reduce la visita de los polinizadores si se compara contra flores
intactas (P = 0.001). La eliminacion total del estigma-perianto difiere significativamente
del resto de las flores del experimento (P = 0.001), ambos casos sugieren que la frecuencia
de visita de los polinizadores se reduce cuando la florivoria es intensa y especifica de las

estructuras reproductivas (estambres y estigma) (Fig. 16b).
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Figura 16. Frecuencia de visitantes florales de Opuntia cantabrigiensis observados en
2017 (a) y 2018 (b) en flores con tratamientos de florivoria experimental en Cadereyta de

Montes, Querétaro, México. n = 20 individuos por afo.

La variacion diurna en la frecuencia de visitas fue significativa en ambos afios (y2 =
702.4,9.1.=7,P<0.0001, 2017 y y2 = 249.67, g.I. = 7, P < 0.0001, 2018) e indica que, en
las flores manipuladas la frecuencia de visita a lo largo del dia no es equiparable. Los

residuos estandarizados muestran que en 2017 la frecuencia mas alta de polinizadores se
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presenta a las 13:00 h (z = 274.01, P < 0.0001) y la mas baja a las 10:00 h (z = -5.98, P <
0.0001). En 2018 la frecuencia maxima y minima de visitantes florales fue 14:00 h (z =
8.02, P <0.0001) y 17:00 h, respectivamente (z = -8.72, P < 0.0001) (Fig. 17).

300 m 2017

250 2018

200
150
100 |
50
;-1 i =

10:00 11:00 12:00 13:00 14:00 1500 16:00 17:00
Hora

Frecuencia de visitantes

Figura 17. Variacion diurna de visitantes en flores de Opuntia cantabrigiensis con
tratamientos de florivoria experimental en Cadereyta de Montes, Querétaro, México. Datos

de la temporada reproductiva de 2017 y 2018. n = 40 flores.

En los visitantes florales de O. cantabrigiensis, existen diferencias significativas en
el nimero de individuos por especie (y2 = 2442.82, g.l. = 20, P < 0.0001, 2017; »2 =
1559.79, g.l. = 20, P < 0.0001, 2018). Los organismos mas abundantes en las flores de O.
cantabrigiensis son: 1) Macrotera sinaloana (Hymenoptera) que colecté polen y néctar
(2017 z = 41,51, P < 0.0001; 2018 z = 19.81, P < 0.0001), escarabajos de la subfamilia
Dasytinae (Coleoptera) que permanentemente se encontraron en las flores abiertas y
cerradas (2017 z = 14.27, P < 0.0001; 2018 z = 20.45, P < 0.0001) y Diadasia sp.

(Hymenoptera) que busco polen de las flores abiertas de O. cantabrigiensis (2017 z = 7.57,
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P < 0.0001; 2018 z = 13.22, P < 0.0001) (Tabla 3). Las actividades realizadas por los
visitantes florales difieren entre si en ambos afios (y2 = 477.19, g.I. = 3, P < 0.0001). La
principal actividad en las flores fue la busqueda de polen con 428 registros (z = 13.22, P <
0.0001). 289 individuos utilizaron a la flor como sitio de descanso, refugio y/o
apareamiento (z = -8.75, P < 0.0001). La colecta simultanea de néctar y polen la realizaron
193 individuos (z = -2.33, P < 0.0001). Las actividades de florivoria se observaron
directamente en cuatro ocasiones cuando una hormiga (Formicidae), un ortéptero
(Orthoptera) y dos chinches (Hemiptera) consumian el perianto de las flores de O.

cantabrigiensis (z = -14.84, P <0.0001).
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Tabla 3. Frecuencia absoluta de especies que visitan las flores de Opuntia cantabrigiensis

(n = 40 flores observadas). Registros de la temporada reproductiva de 2017 y 2018, en

Cadereyta de Montes, Queretaro, México. * Grupo con mas registros

Orden: Familia Especie 2017 2018
Coleoptera
Melyridae Dasytinae (subfamilia)* 137 166
Buprestidae Acmaeoderini (Tribu) 13 6
) Morfotipo 1 (no identificado) 1 0
Hymenoptera
Andrenidae Macrotera sinaloana* 316 162
Apidae . :
P Apis mellifera 55 65
Bombus pensylvanicus 1 0
Ceratina sp. 67 12
Diadasia sp.* 93 121
Melissodes sp. 45 57
Formicidae -
Pseudomyrmex gracilis 6 9
Liometopum sp. 3 17
Halictidae
Augochlora sp. 40 13
Megachilidae Ashmeadiella opuntiae 54 92
Lithurgus apicalis 55 83
Vespidae Ancistrocerus sp. 3 12
Hemiptera
Lygaeidae Lygaeinae (subfamilia) 4 0
Orthoptera Morfotipo 1 (no identificado) 1 2
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4.6 Efecto directo
Florivoria experimental: fruit-set y seed-set

Con el fin de evaluar si la florivoria experimental influye en la formacion de los
frutos y de las semillas de O. cantabrigiensis, en 2017 y 2018 se embolsaron 15 estructuras
reproductivas de cada condicion de florivoria artificial: eliminacién parcial del perianto,
remocion parcial de estambres, flores emasculadas y dafio de estigma-perianto. Las
estructuras embolsadas se monitorearon y en el periodo de fructificacion, se cosecharon y
contabilizaron los frutos maduros que lograron formarse y en el laboratorio, se contabilizé
el nimero de semillas por fruto. En el afio 2017, la florivoria experimental no tuvo efecto
significativo en el fruit-set (y2 = 2.49, g.I. =3, P = 0.47) y sugiere que el dafio en la funcion
masculina o donadora de polen y la reduccién parcial del perianto no intervino en el
desarrollo de los frutos. Contrariamente, el seed-set entre los tratamientos experimentales si
difirio significativamente (y2 = 39.04, g.I. = 3, P < 0.0001) (Tabla 4). La eliminacion
parcial del perianto y de los estambres redujo la formacion de semillas si se compara con
flores emasculadas (P < 0.0001) y flores sin dafio (P < 0.0001). Las flores control
produjeron en promedio 126.2 semillas por fruto (SE = 15.90, n = 10 frutos formados) y la
proporcién de semillas formadas es 0.45, resultado que se obtiene al dividir el promedio de
semillas (126.2 semillas), entre el promedio de dvulos disponibles para ser fecundados (270
6vulos por flor) (Tabla 4). Las flores con florivoria experimental del perianto producen en
promedio 110.91 semillas en un fruto (SE = 18.31, n = 12 frutos formados), y la proporcién
de semillas formadas es 0.41 (Tabla 4). La florivoria parcial de los estambres permite la
formacion de en promedio 103.07 semillas (SE = 16.40, n = 13 frutos formados), y la

proporcién de semillas formadas es de 0.38 (Tabla 4). En las flores emasculadas se forman
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en promedio 128.10 semillas (SE = 15.86, n = 10 frutos formados) y la proporcion de

semillas formadas es 0.47 (Tabla 4).

Tabla 4. Frutos y semillas producidos a partir de flores experimentales de Opuntia
cantabrigiensis en Cadereyta de Montes, Querétaro, México. Datos de 2017 (n = 15 flores

embolsadas)

Tratamiento Frutos Fruit-set Promedio de Seed-set
formados semillas formadas
Control 10 0.66 126.2 0.45
Dario perianto 12 0.80 110.91 041
Dario estambres 13 0.86 103.07 0.38
Flor emasculada 10 0.66 128.10 0.47

En 2018 se encontraron diferencias significativas en la produccion de frutos entre
los tratamientos de florivoria experimental aplicados en las flores de O. cantabrigiensis (y2
=33.82,g.l. =3, P <0.0001). La eliminacion del estigma-perianto redujo drasticamente el
desarrollo y maduracion de los frutos con respecto al dafio en los estambres (P = 0.0016),
en el perianto (P = 0.0023) y el grupo control (P = 0.011). El nimero de semillas formadas
difirio entre los tratamientos de florivoria experimental (2 = 46.92, g.I. = 2, P = 0.001).
Las flores sanas produjeron frutos con mas semillas que las flores sin perianto (P < 0.0001)
y estambres (P < 0.0001). Las flores sin estigma-perianto no produjeron semillas (Tabla 5).
Las flores control produjeron en promedio 129.72 semillas por fruto (SE = 16.80, n = 11
frutos formados) y la proporcion de semillas formadas es 0.48, resultado que se obtiene al
dividir el promedio de semillas (129.72 semillas), entre el promedio de 6vulos disponibles
para ser fecundados (270 dévulos por flor) (Tabla 5). Las flores con florivoria experimental

del perianto producen en promedio 102.07 semillas en un fruto (SE = 19.39, n = 13 frutos
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formados), y la proporcion de semillas formadas es 0.37 (Tabla 5). Las flores emasculadas
producen en promedio 105.14 semillas (SE = 14.45, n = 14 frutos formados), y la

proporcion de semillas formadas es de 0.38 (Tabla 5).

Tabla 5. Frutos y semillas formados a partir de flores experimentales de Opuntia

cantabrigiensis en 2018. Datos de 2017 (n = 15 flores embolsadas)

Tratamiento Frutos Fruit-set Promedio de Seed-set
formados semillas formadas
Control 11 0.73 129.72 0.48
Dafio perianto 13 0.86 102.07 0.37
Dario estambres 14 0.93 105.14 0.38
Dafio 1 0.03 0 0
estigma-perianto

Peso de frutos y de semillas
El peso de los frutos (Fig. 18a) y de las semillas (Fig. 18b) entre el grupo control y
los tratamientos de florivoria experimental de 2017 no difirié entre si (F = 1.02,9.l.=3,P

=039y F=1.39,g.l =3, P=024).
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Figura 18. Peso promedio de los frutos maduros (a) y de las semillas (b) de flores intactas
(control) y de flores con tres niveles de florivoria experimental de Opuntia cantabrigiensis.
n = 48 frutos y n = 200 semillas. Datos del afio 2017.

Los frutos de 2018 que corresponden a los tratamientos de florivoria experimental
del perianto, flores emasculadas y flores sin dafio no presentaron variaciones significativas
en el peso de los frutos (F = 0.88, g.I. = 2, P = 0.42) (Fig. 19a) y de las semillas (F =1.71,

g.l. =2, P =0.18) (Fig. 19b).
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Figura 19. Variacion en el peso de los frutos (a) y de las semillas (b) de Opuntia

cantabrigiensis bajo condiciones experimentales de florivoria. Datos de 2018.

Capacidad germinativa de las semillas

Los tratamientos de florivoria experimental aplicados en 2017 en las flores de O.
cantabrigiensis influyeron en la germinacién de las semillas (y2 = 2.28, gl. = 3, P =
0.0002). La germinacion del grupo control difirié significativamente (52% de germinacion
maxima, n = 5 cajas Petri con 10 semillas por caja) de la remocion parcial de estambres
(germinacién maxima de 20%, n = 5 cajas Petri con 10 semillas por caja) (P = 0.058). A su

vez la eliminacion total de los estambres redujo el porcentaje de germinacion (16% de

63



germinacion maxima, n = 5 cajas Petri con 10 semillas por caja), con respecto a la
florivoria experimental del perianto (P = 0.0040) y el grupo control (P = 0.019) (Fig. 20a).
La germinacion de las semillas del grupo control y del tratamiento de remocidn del perianto
se observé a los 11 dias de siembra y en las flores con dafio parcial y total de estambres a
los 13 dias.

El porcentaje de germinacion de las semillas que se cosecharon en 2018 no difirio
entre los tratamientos de florivoria experimental del perianto, flores emasculadas y flores
control (y2 =0.302, g.I. =2, P =0.37) (Fig. 20b) y la germinacion inicio6 a los 14, 24 y 19

dias, respectivamente.
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V. Discusion
5.1 Frecuencia e intensidad de florivoria en Opuntia cantabrigiensis

La florivoria es una interaccion muy frecuente e intensa en la poblacion de O.
cantabrigiensis. Se present6 en el 41% (2017) y 28% (2018) de las estructuras florales y la
eliminacion casi total de los botones florales fue el patrén de florivoria mas comin (dafio
gametos-perianto). En Ariocarpus kotschoubeyanus (Lépez Contreras, 2013) la florivoria
es igual de intensa y frecuente que la observada en O. cantabrigiensis. Los florivoros de A.
kotschoubeyanus atacan 46% de flores abiertas y de este porcentaje el 38% de las flores son
consumidas por completo, sin embargo, el dafio no interfiere en la formacion de frutos dada
la longevidad floral corta y el desarrollo rapido de los tubos polinicos que, permiten la
fecundacion de los ovulos, incluso antes de que ocurra la florivoria. El caso contrario se
observa en O. cantabrigiensis, donde la florivoria redujo la produccion de frutos y de
semillas porque se present6 en las etapas tempranas del ciclo reproductivo, es decir, en los
botones florales, que en la mayoria de los casos son abortados por la planta antes de la
antesis. Consecuencias similares afectan a Ariocarpus retusus cuando coledpteros de la
subfamilia Cryptorhynchinae y lepidopteros se alimentan por completo de los botones
florales. En este caso, la florivoria impide la polinizacion debido a que se elimina el
estigma y los estambres antes de la antesis. La baja produccion de frutos es el resultado de
la florivoria (Cardenas-Ramos, 2015).

En O. cantabrigiensis existe preferencia de florivoria hacia los botones florales y el
principal florivoro aparentemente es un roedor que elimind el perianto, el gineceo y los
estambres. Los roedores posiblemente buscan alimentarse de las estructuras reproductivas
de las flores (androceo y gineceo), porque representan una buena fuente de alimento.

Amela Garcia (1999) realizdé una investigacion en la que demostrd que en las flores de
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Passiflora sp., los 6rganos reproductivos de una flor, constituyen una fuente alimenticia
importante por su alto contenido proteico. Por otro lado, la florivoria concreta de los
botones florales pudo deberse a: 1) la especializacion de los herbivoros por alimentarse de
una estructura o fase reproductiva especifica (Valverde et al., 2005), 2) la aparicion de los
primeros botones florales inicia atn en la temporada del afio en la que el alimento es escaso
(invierno) por lo que representa un recurso inmediato que aprovechan los florivoros, y 3)
posiblemente la obtencién de botones florales le resulte mas conveniente a los florivoros
porque la competencia por este recurso podria ser menos intensa, ya que sélo se produce
entre individuos que pertenecen al mismo grupo funcional (florivoros). Contrariamente, la
competencia por las flores de O. cantabrigiensis podria ser mas intensa porque en ellas se
observaron distintos grupos funcionales, tales como florivoros, nectarivoros, polinivoros y
polinizadores que sobreponen sus nichos alimenticios, lo que seguramente incrementaria la
competencia por interferencia (Aximoff y Freitas, 2009). Por ejemplo, en Erythrina falcata
se observaron variaciones fenologicas entre el afio 2004 y 2005. En 2004, las fuertes lluvias
provocaron el aborto de un mayor nimero de estructuras reproductivas, esto con respecto a
los datos fenoldgicos de 2005. La poca disponibilidad de botones, flores y de recompensas
florales limit6 el nicho de alimentacion de los polinizadores y florivoros, evento que causo
el sobrelapamiento de las visitas y la intensidad de competencia interespecifica (Aximoff y
Freitas, 2009).

En el sitio en el que se establece O. cantabrigiensis existen otras especies de
cactaceas, incluidas algunas del genero Opuntia: O. robusta, O. streptacantha y O.
tomentosa. A lo largo de la investigacion se observo que las cuatro especies coinciden en
alguna fase del periodo reproductivo, sin embargo, la florivoria es exclusiva de O.

cantabrigiensis y O. robusta, aunque en esta ultima los casos son poco habituales. La

67



especificidad de ataque en la especie de estudio puede deberse a la ausencia de nectarios
extraflorales. Estas estructuras producen néctar fuera de la flor para atraer a las hormigas
que protegen a su hospedero de herbivoros y florivoros a cambio del recurso. La relacion
mutualista denominada mirmecofilia, es caracteristica de O. robusta y O. streptacantha
(Gomez-Otamendi et al., 2018). No existe informacion que confirme la presencia de
nectarios externos en O. tomentosa, sin embargo, las hormigas se reconocen como
visitantes florales de la especie (Mandujano et al., 2014) y son abundantes en la mayoria de
los botones florales y cladodios de los individuos (observaciones personales). De acuerdo
con lo anterior, la proteccion que brindan las hormigas frente a los florivoros se restringe a
ciertas especies y probablemente no incluye a O. cantabrigiensis, que registré la visita de
pocas hormigas que se dedican exclusivamente a realizar actividades de florivoria al
colectar restos florales.
5.2 Florivoria natural

En ambos afios la produccion de frutos y semillas se redujo en flores con florivoria
del perianto y de los gametos-perianto, sin embargo, el efecto de la florivoria en la
produccién de frutos y semillas fue méas evidente en 2018. La variacion entre afios se debe a
que en 2017, la florivoria se centrd en el ataque de botones florales maduros, que debido a
su estado de desarrollo avanzado y a que posiblemente la planta ya habia invertido méas
recursos en ellos, fueron abortados con poca frecuencia. En 2018, la florivoria fue mas
intensa ya que los florivoros removieron mas tejido de las estructuras reproductivas, y
atacaron los botones florales inmaduros que se encontraban en un estado de desarrollo atn
prematuro, esto incrementd la probabilidad de aborto de las estructuras antes de la antesis
floral. La constante aborcion de estas estructuras pudo ocurrir porque O. cantabrigiensis no

invierte sus recursos en estructuras no viables, por el contrario, los reasigna a estructuras
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que continuaran su desarrollo hasta formar un fruto maduro (Pellmyr y Huth, 1994;
Figueroa Castro, 2001). Por ejemplo, las especies del género Yucca garantizan la formacion
exitosa de semillas a través de la maduracion selectiva de flores, en las que el nimero de
huevecillos de polillas florivoras es muy bajo (Pellmyr y Huth, 1994).

El aborto de la mayoria de los botones florales con dafio de gametos-perianto podria
representar una estrategia de la planta que evita la formacion de semillas apomicticas que
producen algunas especies del género Opuntia. La apomixis es un sistema de reproduccion
asexual en el que se producen semillas en ausencia de meiosis y de polinizacién, es decir,
no hay transferencia de polen al estigma de la misma flor donadora (autocruza) o al estigma
de las flores de individuos distintos (entrecruza) (Mondragon Jacobo y Bordelon, 2002).
Las semillas poseen el mismo material genético que la planta madre, lo que permite la
expansion de un genotipo de éxito ya probado, pero les confiere ciertas desventajas frente a
las semillas de origen sexual, entre ellas, poca variabilidad genética, cambios en la
morfologia de las semillas y reduccién en el tiempo de emergencia de la radicula y
porcentaje de germinacion (Mondragén Jacobo y Bordel6n, 2002; Espinosa Henriquez,
2017). En O. cantabrigiensis es posible que los botones florales a los que se eliminaron los
gametos-perianto y que no se abortan, continden el desarrollo hasta formar un fruto
maduro, sin embargo, las semillas posiblemente sean de origen asexual ya que
aparentemente no hay polinizacion al eliminarse el estigma antes de la antesis de las flores.
Sin embargo, experimentos de polinizacion con restos de estigma de Opuntia tomentosa
permiten la fertilizacion y algunos frutos muestran el desarrollo de algunas semillas (L.
Martinez-Ramos, datos no publicados). En las semillas del tratamiento de gametos-perianto
ademas, se redujo la capacidad germinativa, esto si se compara con las semillas de flores

sanas, y se modificd la morfologia de las semillas, ya que estas son méas pesadas que las
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semillas cuyas flores sufren dafio en el perianto o en ausencia de florivoria. En la literatura
se establece que el peso y el nimero de semillas dependen de la asignacion diferencial de
los recursos. En escenarios donde la florivoria es de bajo impacto, la planta apuesta por
formar pocas semillas, pero similares entre si. Por el contrario, si la florivoria es muy
intensa, los recursos se concentran en algunas semillas que modifican su tamafio y llegan a
ser incluso méas pesadas que aquellas provenientes de flores intactas (Figueroa Castro,
2001; Garrido et al., 2005). Las causas e impacto de la formacion de semillas y su
germinacion derivado de la florivoria quedan como preguntas abiertas. Los resultados
obtenidos son indicadores de que la florivoria tiene efectos en diversas etapas del ciclo de
vida de las especies afectadas.
5.3 Efecto indirecto de la florivoria experimental

Las principales caracteristicas florales que determinan la visita y el tiempo de
permanencia en las flores son la simetria, el olor, el color y la forma, ademas de la
disponibilidad de recompensas florales (Golubov y Mandujano, 2009; Verela et al., 2010).
En 2017 no se observaron diferencias significativas en la frecuencia de polinizadores entre
flores con dafio experimental del perianto, remocion parcial y total de estambres y flores
sanas. En O. cantabrigiensis, la florivoria experimental del perianto no interfirié con la
produccion de polen y néctar y s6lo modificé la forma y la simetria de la flor. Los visitantes
florales probablemente no asocian el dafio del perianto con recompensas de menor calidad
0 cantidad (Staton y Preston, 1988; Krupnick et al., 1999; Golubov y Mandujano, 2009).
Aunque las visitas de los polinizadores estan limitadas a encontrar recursos, se observo que
la remocion parcial y total de estambres tampoco redujo las visitas en las flores. Esto puede
deberse a que independientemente de la ausencia de polen, las flores de O. cantabrigiensis

tienen néctar a lo largo del dia, recurso del cual se alimentan las abejas que son sus
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principales visitantes (Gonzalez-Vanegas et al., 2018). Ademas, O. cantabrigiensis
comparte polinizadores y su fenologia floral se traslapa con las tres especies de Opuntia
que se encuentran en el Jardin Botanico Regional de Cadereyta: O. robusta, O. tomentosa y
O. streptacantha, pero principalmente coincide con O. robusta que es una especie dioica
(Munguia-Soto, 2016; A. Galicia-Pérez, datos no publicados). Es posible que los
polinizadores que visitan ambas especies no discriminen las flores femeninas de O. robusta
de las flores emasculadas de O. cantabrigiensis y mantengan una tasa de visita equiparable
entre las flores del experimento.

En 2018 las flores a las que se elimind por completo el perianto, los estambres y el
gineceo, la frecuencia de polinizadores fue muy baja con respecto a los tratamientos de
remocion parcial del perianto, flores emasculadas y flores sin dafio. La ausencia casi total
del perianto podria evitar la localizacion de la flor y la ausencia de polen reducir la visita de
los polinizadores por falta de recompensas florales (McCall e Irwin, 2006).

5.4 Efecto directo de la florivoria experimental

Anteriormente se menciond que la florivoria natural del perianto interfiere en el
fruit-set, sin embargo, el dafio experimental no tuvo estos efectos negativos. La diferencia
en los resultados pudo deberse a que el tratamiento no reflejo la intensidad con la que
atacan naturalmente los florivoros. Por ejemplo, en las flores de Eurya japonica se
removieron los estigmas de las flores en 2012 y 2013. En el primer afio algunos frutos
lograron formarse y en el afio siguiente no. Los autores sugieren que la remocion manual no
se realizo correctamente y la intensidad de florivoria experimental fue diferente entre afios
(Tsuji y Ohgushi, 2018). En O. cantabrigiensis la florivoria natural y experimental ademas,
se present6 en etapas de floracion distintas. Los florivoros atacaron los botones florales, lo

que produjo el aborto de la mayoria de las estructuras reproductivas antes de que estas
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maduraran en una flor. Contrariamente, la remocion manual del perianto se realizé en la
antesis, cuando las flores estuvieron expuestas a los polinizadores y, por tanto, existia una
probabilidad mayor de que ocurriera la fecundacion exitosa de los évulos, y el posterior
desarrollo de un fruto maduro independientemente del dafio.

El tratamiento que elimina por completo a los estambres tampoco interfirio en el
fruit-set y no modifico el peso de los frutos y las semillas. Existe una probabilidad alta de
que los polinizadores no discriminaran entre las flores emasculadas de O. cantabrigiensis y
las flores femeninas de O. robusta y mantuvieran una tasa de visita constante que garantiza
la fecundacién del mismo namero de flores intactas o con florivoria experimental (Staton y
Preston, 1988; Krupnick et al., 1999; Golubov y Mandujano, 2009). Si bien, la visita
constante de los polinizadores entre flores de O. cantabrigiensis y O. robusta aumentaria la
cantidad de polen conespecifico que se deposita en el estigma de ambas especies, la
formacion de frutos no se vio afectada. Esto ocurre porque entre O. cantabrigiensis y O.
robusta la probabilidad de formar un fruto por hibridacion es alta (Bravo-Hollis, 1978;
Hernandez-Pefia, 2016).

La remocién parcial del perianto y de los estambres no detuvo la formacion de
frutos, pero si de las semillas. En ambos tratamientos se observo un ligero incremento en la
frecuencia de visita de polinizadores con respecto a las flores antes mencionadas (sin dafio
y flores emasculadas), aunque no es significativo. Debido a que O. cantabrigiensis forma
parte de una comunidad vegetal que incluye a otras especies de la familia Cactaceae que
traslapan sus periodos de floracion y por tanto, comparten polinizadores entre si, es posible
que el aumento en la frecuencia de polinizadores se relacione positivamente con la cantidad
de polen exdgeno que se deposita en el estigma. Es decir, las flores con dafio de O.

cantabrigiensis no sélo recibieron polen de O. robusta, especie con la que puede ocurrir la
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formacion exitosa de semillas por hibridacion, sino posiblemente de O. tomentosa, O.
streptacantha y Cylindropuntia imbricata. De acuerdo con lo anterior, la incompatibilidad
reproductiva por polen interespecifico, ademas del aumento en la deposicion de polen
inviable, intrafloral o geitonogamico, repercutiria en el conjunto de 6vulos fecundos o de
semillas por fruto (Campbell, 1985; Hernandez-Pefia, 2016). La segunda hipotesis podria
referirse a la ausencia de recursos que la planta destina a la reproduccion o a la incapacidad
que tienen las flores atacadas para reasignar correctamente los recursos para la formacion y
maduracion exitosa de las semillas (McCall e Irwin, 2006).

Otro efecto antagénico de la florivoria experimental se observd en la capacidad
germinativa de las semillas, ya que se redujo drasticamente cuando se removieron parcial o
totalmente los estambres de las flores abiertas. Este patron es similar en Salvia gesneriflora
en la que los robadores de néctar atacan el caliz de las flores. La florivoria no influye en la
produccién de frutos y semillas, aunque reduce la tasa de visita de los polinizadores en
flores abiertas y al finalizar el periodo de fructificacion las semillas exhiben peso y tasas de
germinacion menores que las semillas de flores intactas. Cuevas-Garcia et al., (2013)
sugieren que la presencia de robadores de néctar en las flores compromete los recursos que
la planta asigna a las semillas. La consecuencia son semillas pequefias con bajas tasas de
germinacion.

El tratamiento que consistio en eliminar el perianto, el gineceo y los estambres de
las flores (dafio estigma-perianto) influyd en el fruit-set. Posiblemente la florivoria redujo
considerablemente la cantidad de tejido de las flores y se ha establecido que los tejidos
florales contienen fésforo y nitr6geno que las plantas reabsorben, y que les permiten
continuar con el desarrollo del fruto (Ashman, 1994; Lowenberg, 1994; McCall e Irwin,

2006). La florivoria quiza, intervino en la reabsorcion de los elementos y condujo a la
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planta a abortar las estructuras florales con alta intensidad de dafio, porque los reasigna a
aquéllas que garantizaran la reproduccion a través de la formacion exitosa de frutos.
Ademas, existen factores extrinsecos a la planta que promueven el aborto de las estructuras
florales, tal es el caso de los patdgenos que atacan facilmente al encontrarse expuestos los
tejidos tras el dafo de las flores (Pellmyr y Huth, 1994; Figueroa Castro, 2001; McCall e
Irwin, 2006). El tratamiento dafio estigma-perianto también influye negativamente en el
seed-set de O. cantabrigiensis. La formacion baja de semillas por fruto pudo deberse a que
la florivoria elimina parcialmente o por completo el gineceo de las flores. Esto evita la
deposicion de polen por la ausencia de un estigma o bien, a través de la via indirecta, los
polinizadores evitan las flores dafiadas que han perdido sus propiedades de atraccion, lo que
reduce la cantidad de polen depositado en los estigmas dafiados o ausentes (Krupnick et al.,
1999). La florivoria experimental de la funcion masculina también influyé en la formacion
de semillas. Se ha demostrado que el dafio constante en los estambres reduce la
disponibilidad de polen que se exporta a las flores vecinas. La consecuencia se traduce en
una baja proporcion de 6vulos fecundos o de semillas por fruto (Krupnick et al., 1999;
Krupnick y Weis, 1999).

En las especies del género Opuntia, la capacidad germinativa de las semillas de
especies silvestres es muy baja, esto debido a factores abioticos tales como condiciones
desfavorables, o por falta de un sitio que actué como microclima que proteja el desarrollo
de las plantulas (Bravo-Hollis, 1978). Los factores intrinsecos a las semillas que también
limitan su germinacion son las barreras fisioldgicas, fisicas, morfologicas o
morfofisiolégica (Orozco-Segovia et al., 2007). Muchas especies de Opuntia silvestres
tienen semillas longevas y con mecanismos de latencia primaria y secundaria complejos

que, impiden la germinacion aunque las semillas estén vivas (Mandujano et al., 1997;
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2005; Montiel y Montafia, 2005; Delgado-Sanchez et al., 2011; Rojas-Aréchiga et al.,
2011). En O. cantabrigiensis es posible que exista latencia fisiologica, es decir, que se
requiera un periodo posterior a la liberacion de las semillas para que el embrién madure
(Mandujano et al., 1997; 2005; Orozco-Segovia et al., 2007). Esto se puede inferir porque
el porcentaje de germinacion de 2017 fue mas alto que en 2018. Las semillas cosechadas en
2017 se almacenaron durante siete meses y las semillas del afio siguiente se sembraron
inmediatamente después de la cosecha, lo que evitd la maduracion del embridon (Montiel y
Montafia, 2005). La latencia de las semillas es una estrategia que ademas, permite formar
un banco de semillas para reducir la pérdida de individuos durante las primeras etapas de

establecimiento (Azorin y Gémez, 2008).

Aunque en O. cantabrigiensis la respuesta germinativa fue baja, la florivoria experimental
y natural aparentemente redujo la capacidad germinativa. Esto podria deberse a dos
factores: 1) los polinizadores restringen sus visitas a flores sin dafio. EI cambio en la
conducta, frecuenciay la calidad de las visitas podria influir positiva o negativamente en el
éxito de las semillas (Lopez Contreras, 2013); 2) alun en ausencia de estigma, existe
formacion de semillas con ciertas desventajas entre ellas el aumento en el tiempo de
emergencia de la radicula y reduccion en el porcentaje de germinacién (Mondragén Jacobo

y Bordeldn, 2002; Espinosa Henriquez, 2017).

5.5 Mecanismos de defensa

En O. cantabrigiensis la sincronia floral es intermedia (0.40), lo cual es evidente
para las flores y frutos por que presentan un Unico pico con diferencia de un mes entre
ellos. Sumado a lo anterior, las fases reproductivas que corresponden a botén, flor y fruto

tienen una duracion de entre tres y siete meses, esto permite observar en un sélo individuo
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botones, flores abiertas o cerradas, frutos inmaduros, y en menor medida frutos maduros
simultdneamente, lo que genera un traslape de los estados fenoldgicos y baja el indice de
sincronia. El desfasamiento en los estados fenoldgicos es considerado por algunos autores
como un evento asincrénico de la fenologia reproductiva, caracteristica cualitativa que se
sugiere como una estrategia que tienen las plantas para reducir la pérdida de estructuras
florales frente a variaciones climéticas adversas como las sequias, o factores bi6ticos dentro
de los que se incluyen a los florivoros (Pimienta-Barrios y Nobel, 1995; Hernandez-Pefia,
2016). Sin embargo, en esta investigacion no se evalu6 la asincronia, y se sugiere hacer
estudios que corroboren dicho mecanismo fenoldgico, ya que es posible que en la poblacion
de O. cantabrigiensis intervenga en la relacion flor-florivoro y flor-polinizador y su
relacion con la disponibilidad de recursos que tienen las plantas.

La sincronia en la antesis de las flores (momento en el que se presenta la apertura de
las flores), no se determino en este estudio, sin embargo, se observo que la antesis floral de
O. cantabrigiensis es variable a lo largo del dia y se registro entre las 9:00 y 13:00 h. A
diferencia de las flores de Opuntia tomentosa donde la antesis ocurre a las 10:00 h y sélo es
posible observar flores abiertas entre las 13:00 y 14:00 h cuando las condiciones
ambientales son adversas (Mandujano et al., 2014). La variacion en la antesis floral podria
ser una estrategia que reduzca la florivoria solo de flores abiertas, ya que este tipo de dafio
es poco comun en la poblacién de O. cantabrigiensis. Un ejemplo, se presenta en Dahlia
coccinea que regula la apertura diferencial de las flores con el fin de evitar la pérdida de
polen. Las ligulas de las flores se encuentran abiertas durante el dia y se cierran en la
noche, esto impide que los visitantes nocturnos, que son polinizadores poco efectivos

consuman el polen de las flores (Figueroa Castro, 2001).
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El efecto de la fenologia reproductiva en O. cantabrigiensis es complejo. Por un
lado, la presencia de sincronia floral en la poblacion, o un mayor niamero flores abiertas
simultdneamente disponibles para ser polinizadas o depredadas, es una estrategia que, en
este caso, no reduce o incremente la florivoria, ya que no existe relacion entre la sincronia
floral y los casos registrados de florivoria en la poblacion (rs = 0.25, P = 0.24). Por otro
lado, se observo una correlacion alta entre la produccion de los botones florales y la
florivoria, e indica que, durante el pico o mayor disponibilidad de botones florales, la
florivoria de las estructuras reproductivas se incrementa (rs = 0.50, P < 0.0001). Es posible
que en O. cantabrigiensis el ataque de los florivoros sea un mecanismo denso-dependiente
que requiere de un umbral de disponibilidad de estructuras reproductivas para atacarlas
(Silvertown, 1980; Lopez Contreras, 2013).

Aunque el ataque de los florivoros se incrementa con la aparicion de los botones florales,
podria ser una estrategia de O. cantabrigiensis para dejar un excedente de botones que
sobreviven y formaran un fruto maduro. Esto se puede explicar a través de la hipotesis de
saciedad del depredador (Janzen, 1971), la cual plantea que la oferta de semillas debe
ocurrir en un periodo corto de tiempo para que sacien rapidamente el apetito de los
granivoros. A través de este mecanismo, las plantas garantizan un excedente de semillas
que sobrevive (Silvertown, 1980; Kelly, 1994; Ponce Calderon, 2002). En la poblacién de
O. cantabrigiensis en 2018 la florivoria se redujo en un 13% con respecto a 2017,
posiblemente porque en 2017 los individuos produjeron menos estructuras reproductivas
que en 2018, afio en el que ademas la aparicion de los botones florales comenzo 15 dias
antes (enero) que en 2017 (febrero). Las variaciones fenoldgicas pueden explicarse a través
de factores abidticos, especificamente la temperatura maxima, ya que en enero de ambos

afios se registraron 28.3 °C en 2017 y 25 °C en 2018 (CEA-CONCYTEQ, 2016), esto
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implica una reduccion de 3.8 °C de un afio a otro. Se ha establecido que las especies que
comienzan a reproducirse en el invierno, en algunas ocasiones se ven favorecidas por las
bajas temperaturas, ya que les permite retener el frio en sus tejidos, a diferencia de aquellas
de sitios mas calidos, lo que promueve el desarrollo prematuro de los botones florales y
favorece la produccion de mas estructuras reproductivas por individuo (Nobel y Castafieda,
1998; Gudifio y De la Barrera, 2014). Es posible que las temperaturas no extremosas del
2018 permitieran que O. cantabrigiensis tuviera una ventana de oportunidad, con
condiciones mas favorables para invertir sus recursos en la produccion de mas botones
florales, con el fin de reducir la incidencia de florivoria.

Las flores de O. cantabrigiensis viven de uno a dos dias. En el primer caso, la
antesis es matutina (entre las 10:00 y 12:00 h), el cierre definitivo de las flores se registro
entre las 17:00 y 18:00 h y permanecieron abiertas a los polinizadores en promedio de seis
a siete horas. En las flores con longevidad de dos dias, la antesis fue vespertina, entre las
12:00 y 13:00 h. Aunque en estas flores existe un retraso en la hora en la que ocurrio la
antesis, lo compensan al permanecer abiertas hasta el anochecer (21:00 h). Sin embargo, las
flores abren al dia siguiente quiza, porque no son polinizadas exitosamente durante la noche
debido a que la polinizacién es especifica de abejas de habitos diurnos, o bien, que los
posibles visitantes nocturnos sean poco efectivos, tal es el caso de los coledpteros de la
familia Dasytinae, también reportados por Hernandez-Pefia (2016), que permanecen
siempre en las flores de las que consumen el polen o néctar, y en raras ocasiones tocan el
estigma. De acuerdo con lo anterior, las flores que no son “polinizadas”, podrian prolongar
su ciclo de vida a dos dias con el fin de garantizar la fecundacién exitosa de los évulos. Tal
y como ocurre en Ariocarpus trigonus, especie en la que existe variacion en el tiempo de

vida de una flor debido a factores ambientales como la radiacién o bien, las flores que
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durante el primer o segundo dia de antesis no son polinizadas, pueden vivir hasta tres dias
(Martinez-Peralta y Mandujano, 2012). La longevidad floral variable de O. cantabrigiensis
también fue reportada por Hernandez-Pefia (2016) y se presenta en otras especies del
género Opuntia tal como O. microdasys (Martinez-Peralta y Mandujano, 2012), sin
embargo, la frecuencia de flores de antesis nocturna es muy baja, ya que s6lo se presenta en
dos de cada 20 flores. Probablemente la longevidad corta de las flores podria jugar un papel
importante ante la florivoria, ya que se ha documentado que en las flores de vida larga se
incrementa la probabilidad de ataque por florivoros (Teixido et al., 2011). Por ejemplo, en
las flores de Cistus ladanifer existen patrones de longevidad floral variable. Las flores de
vida corta escapan a la florivoria de pétalos, estambres y polen con méas frecuencia que las
flores que extienden su longevidad al doble de tiempo (Teixido et al., 2011).

Aunque la antesis floral de O. cantabrigiensis es variable a lo largo del dia, la
maxima apertura floral del perianto se observd entre las 13:00 y 14:00 h, y coincidio con la
frecuencia mas alta de visitantes florales y la receptividad del estigma (Hernandez-Pefia,
2016). La sincronia con los polinizadores es un mecanismo que maximiza el encuentro con
estos insectos con el fin de garantizar la reproduccion, y posiblemente reducir los casos de
florivoria (Augspurger, 1983). Por ejemplo, Tillandsia deppeana (Bromeliaceae) en
Veracruz, México, coincide tanto en la floracion como en la dispersion de semillas. Esta
estrategia incrementa la probabilidad de recibir colibries polinizadores y reduce la visita de
granivoros (Garcia-Franco et al., 2001). Asimismo, cuando los polinizadores visitan las
flores de O. cantabrigiensis pueden encontrar una gran disponibilidad de recursos, es por
ello que la colecta de polen y néctar son las actividades mas recurrentes. En este estudio se
encontraron hasta 1000 granos de polen por saco polinico, sin embargo, Hernandez-Pefia

(2016) establece que en una flor completa se pueden encontrar hasta 373,756.75 (+ 5.91
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SE) granos de polen. Ademas, la produccion de néctar es constante a lo largo del dia y se
reduce con respecto a la demanda de polinizadores. Sin embargo, en 2018 la produccién de
néctar varié a lo largo del dia, cambios que pueden relacionarse con las condiciones
meteoroldgicas, al consumo que realizan los visitantes florales y a la reabsorcion del néctar.
Con respecto a este ultimo aspecto, es posible que las flores que no fueron polinizadas en
las primeras horas de la mafiana o en aquellas de antesis tardia, las flores no reabsorbieran
el néctar y entonces fuese posible obtener un mayor volumen de esta recompensa en las
flores (Ortiz et al., 1996).

Finalmente, en O. cantabrigiensis existen mecanismos morfoldgicos que reducen la
incidencia de ataque. Es el caso de las espinas y gléquidas que se encuentran en los
cladodios, el pericarpelo de las estructuras reproductivas y en el pericarpio de los frutos.
Aln en presencia de estas barreras mecanicas la florivoria es abundante. En el desierto
Chihuahuense las ratas magueyeras consumen las estructuras vegetativas y reproductivas de
las cactaceas porque tienen la habilidad de desplazarse entre las espinas (Gutiérrez, 2004).
Los roedores que atacan a O. cantabrigiensis posiblemente tienen la misma habilidad de la
rata magueyera, ya que se observd que son capaces de desplazarse sobre especies vegetales
con espinas, habilidad que facilitaria la florivoria de las estructuras reproductivas.

5.6 Visitantes florales

De acuerdo con la fenologia floral de O. cantabrigiensis tal como flores de antesis
diurna, con produccion constante de néctar y polen, asi como a la presencia de abejas
solitarias como polinizadores de la especie, se puede plantear a la melitofilia como
sindrome de polinizacion (Hernandez-Pefia, 2016). Los polinizadores encontrados entre
2017 y 2018 coinciden con los descritos por Hernandez-Pefia en 2016: Apis mellifera,

Ashmeadiella opuntiae, Bombus pensylvanicus, Ceratina sp., Diadasia sp., Lithurgus
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apicalis y Macrotera sinaloana. Sin embargo, reporta la presencia de Augochlorella sp.,
Augochloropsis sp., Halictinae sp., Lasioglossum sp. y Megachile sp. que no fueron
observados en esta investigacion y Melissodes sp. y Augochlora sp. no se registraron en
2016. De acuerdo con Hernandez-Pefia (2016), los visitantes mas frecuentes son abejas
solitarias: Diadasia sp., Lithurge sp., Ceratina sp. y Augochloropsis sp. En este estudio los
polinizadores mas frecuentes fueron Diadasia sp. y Macrotera sinaloana. La frecuencia
alta de individuos del género Diadasia puede deberse a que es uno de los grupos de
polinizadores que tiene una relacion estrecha con las especies de Opuntia ya que han
evolucionado en conjunto (Mandujano et al., 1996; Reyes-Aguero et al., 2006; Munguia-
Soto, 2016). Los polinizadores antes descritos también visitan otras especies de cactaceas.
Myrtillocactus geometrizans recibe visitas de Apis mellifera, Megachile sp., Augochlorella
sp., Lasioglossum sp., Macrotera sp. y Bombus sp. (Cano, 2017). En A. retusus se registra
Apis mellifera y Augochlora sp. (Cardenas-Ramos, 2015) y en A. fissuratus los
polinizadores Lasioglossum sp., Megachilidae sp. y Diadasia sp. (Martinez-Peralta y
Mandujano, 2011), por lo que se sugiere que la interaccion entre abejas polinizadoras y
cactéceas es generalista (Munguia-Soto, 2016).

En las flores de O. cantabrigiensis es posible encontrar individuos del género
Narnia y Chelinidea (Hemiptera: Coreidae) que no causan dafio visible en las estructuras
reproductivas en las que se posan, aunque ambos géneros estan clasificados como plagas de
Opuntia. Particularmente el género Chelinidea es fitofago y dentro del género Narnia se
reporta que la especie Narnia femorata es frugivora y florivora de varias especies de
Opuntia tal como Opuntia humifusa y O. imbricata (De Lestang y Miller, 2009).
Palomares-Pérez et al., (2012) ademas, describen habitos herbivoros ya que se alimentan de

los tejidos de los cladodios jovenes e impiden su correcto crecimiento, esto genera que los
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cladodios maduros tengan forma de corazdn. Con respecto a esta Gltima caracteristica, es
posible que en O. cantabrigiensis los individuos del género Narnia se alimenten de las
pencas jovenes porque se observaron cladodios con apariencia acorazonada, sin embargo,
se recomienda hacer mas estudios al respecto. En O. cantabrigiensis los individuos de la
familia Cerambycidae son herbivoros de los cladodios, aungque no representan una amenaza
en la permanencia de la poblacion porque la interaccion es inusual, sin embargo, son
herbivoros que tienen efectos negativos en otras especies de cactaceas. Por ejemplo, en
Astrophytum asterias el cerambicido Moneilema semipunctatum realiza una perforacion en
el centro de la planta y ocasiona la muerte del 40% de los individuos en su mayoria de talla
pequefia (Martinez-Avalos et al., 2008).

Se observé un individuo de la familia Vespidae alimentarse de néctar. Los véspidos
se alimentan principalmente de artrépodos, aunque también puede colectar hojas y flores
que utilizan en la construccion de sus nidos, o néctar que permite alimentar a las crias
(Colomo y Berta, 2005). Las hormigas Pseudomyrmex gracilis removieron el polen y
consumen néctar de flores con dafio de O. cantabrigiensis. Existen reportes que demuestran
que las hormigas P. gracilis visitan a algunas especies de Opuntia de las que obtienen
néctar de los nectarios extraflorales. A cambio, las plantas reciben proteccion contra
herbivoros, interaccion denominada mirmecofilia. Debido a que en O. cantabrigiensis
aparentemente no hay nectarios externos, las hormigas roban el néctar de las flores dafiadas
sin protegerlas.

Los coledpteros de la subfamilia Dasytinae (Coleoptera) realizan recorridos sobre el
perianto, la base de los nectarios, las anteras y en algunas ocasiones sobre el estigma de las
flores de O. cantabrigiensis. Aunque estos visitantes tocan el estigma, no se consideraron

como polinizadores porque esta actividad se registro en solo tres ocasiones. No se descarta
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la posibilidad de que promuevan la deposicién de polen en el estigma, sin embargo, esta
seria por autofertilizacion porque en raras ocasiones se desplazan hacia otras flores del
mismo o de diferentes individuos. De acuerdo con lo anterior, los coledpteros que
permanentemente se encontraron en las flores abiertas y cerradas, sobre los filamentos y
consumiendo el polen de las anteras se consideraron como polinivoros de O.
cantabrigiensis. Este patron conductual se presenta en otras cactaceas y se reporto
previamente por Hernandez-Pefia (2016). En Lophophora diffusa los escarabajos del género
Trichochrous sp. (Melyridae) entran en las flores incluso antes de la apertura del perianto,
permanecen en ellas y consumen el polen de las anteras (Brisefio-Sanchez, 2016).

Los florivoros de O. cantabrigiensis han sido descritos en otras especies vegetales.
Los hemipteros de la subfamilia Lygaeinae se encuentran dentro de la familia Lygaidae,
grupo de insectos que es reconocido mundialmente por generar la pérdida de cultivos por
sus habitos herbivoros, predadores y fitofagos (Pall, 2014). Por ejemplo, en los cultivos de
fresa del Valle del Huaral en Perq, las ninfas y los adultos del género Nysius sp. (Lygaidae)
se alimentan de las semillas de la fresa. La obtencion del recurso implica la destruccion de
los aquenios y la deformacion de los frutos maduros por la muerte del tejido o pulpa donde
se ubican las semillas (Gonzales-Bustamante y Diaz-Arriola, 1994). En buena parte del
Desierto Chihuahuense (Chihuahua, Coahuila, Durango y San Luis Potosi) en México,
existen asociaciones especificas entre individuos de la familia Lygaidae y el género
Opuntia, para el cual estos insectos son fitéfagos (Rocha Flores et al., 2017). Ademas, de
sus habitos herbivoros, la familia Lygaidae coincide con la fenologia reproductiva de O.
cantabrigiensis, lo que podria facilitar la obtencion de recursos. Gémez-Martinez (2006) en
Nicaragua registré la mayor abundancia de individuos del género Geocoris sp. (Lygaidae)

en marzo. Cervantes-Peredo y Elizalde-Amelco (2007) en Guerrero y Oaxaca (México)
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observan el incremento poblacional de Oncopeltus (Oncopeltus) sexmaculatus en marzo,
periodo en el que O. cantabrigiensis inicia la floracion y es posible encontrar mas botones
florales, fuente principal de alimento de los individuos de la subfamilia Lygaeinae.

Las hormigas del género Liometopum (Formicidae) colectaron polen y pequefios
segmentos del perianto de flores dafiadas, sin embargo, son actividades poco comunes ya
que las hormigas son principalmente nectarivoras y en menor medidas polinivoras y/o
florivoras (Lara Juarez et al., 2015). Patrones similares se observan en las flores de
Ariocarpus retusus a las que las hormigas remueven las anteras y los pétalos de plantas
cercanas a los hormigueros (Cardenas-Ramos, 2015).

Cactophagus spinolae (Gyllenhal) (Coleoptera) conocido como picudo del nopal, es
un insecto que se distribuye en México y se incluye dentro de las ocho plagas que atacan al
género Opuntia (Rocha Flores et al., 2017). Se alimenta de los cladodios jovenes y
oviposita sus larvas en los cladodios méas viejos. Desde su estado larval hasta alcanzar su
estadio adulto, consumen los tejidos internos de los cladodios hasta su desprendimiento
(Ordufio-Cruz y Venegas-Rico, 2018). Los individuos que son atacados por C. spinolae
presentan galerias y manchas de color marron en sus cladodios que indican la pudricién de
los tejidos (Ordufio-Cruz y Venegas-Rico, 2018). En este estudio se observaron estas
caracteristicas diagndsticas en los cladodios (observaciones personales), y sugiere que C.
spinolae lleva a cabo su ciclo de vida en O. cantabrigiensis e interfiere en su crecimiento y
sobrevivencia, ya que entre 2017 y 2018 se registro la muerte de nueve individuos adultos,
sin embargo, se recomienda hacer mas estudios al respecto. Cactophagus spinolae ademas
podria influir en el éxito reproductivo de O. cantabrigiensis al alimentarse del gineceo de
los botones florales maduros e inmaduros, porque se observé que este tipo de dafio, influye

negativamente en los visitantes florales, el fruit-set, el seed-set y la capacidad germinativa
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de las semillas. En la literatura no se encontraron datos que indiquen habitos florivoros de
C. spinolae, sélo se registrd la presencia del insecto en el 1% de las bracteas florales de
Hylocereus sp. sin generar dafio aparente (Ramirez-Delgadillo et al., 2011). La descripcion
de la florivoria de C. spinolae es un registro nuevo en Opuntia.

Los ortopteros son insectos que también son reconocidos por sus actividades
herbivoras. En O. cantabrigiensis se registraron ortdpteros que se alimentan del polen 'y del
perianto de las flores abiertas. Este patron de florivoria no interfiere en el éxito
reproductivo de la especie puesto que no es constante (22 flores) e intensa, ya que en las
flores dafiadas se elimina menos del 25% de los segmentos del perianto. El efecto
antagonico de la florivoria seria evidente si la actividad de los ortdpteros fuera mas intensa,
tal y como ocurre en Ariocarpus kotschoubeyanus donde los ortopteros se alimentan casi
por completo el perianto de las flores. La florivoria reduce la formacién de frutos y el
reclutamiento de nuevos individuos en la poblacién, por la ausencia de semillas en los
frutos (Arroyo Pérez, 2014).

Las ninfas y adultos de Latiblattella tarasca (Blattodea) tienen habitos nocturnos y
se alimentan del polen y de segmentos del perianto de las flores cerradas de O.
cantabrigiensis. Debido a que el forrajeo es poco intenso y la florivoria es especifica de
flores en post antesis o seniles, es posible que el orden Blattodea no intervenga en la
produccién de frutos y de semillas de O. cantabrigiensis, sin embargo, se deja abierta la
posibilidad de que sea un potencial polinizador de las flores de antesis nocturna de la
especie de estudio. En algunas especies de Passiflora sp., las cucarachas se alimentan de la
corola de las flores cuando estas se encuentran en la fase tres o cerradas. El dafio causado

por los insectos no es relevante en el éxito reproductivo de la planta (Amela Garcia, 1999).
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Los roedores son organismos voraces de habitos nocturnos, que se encuentran en
una gran diversidad de ecosistemas. Son considerados granivoros, aunque su dieta también
incluye tejidos vegetales de plantas con alto contenido de fibra, o con tejidos carnosos
como el de las cactaceas (Pacheco et al., 2015). La rata de cola pincel (Octodontomys
gliroides) del Valle de la Paz en los Andes, consume los tejidos carnosos y los frutos de
algunas especies de Opuntia (Pacheco et al., 2015). En O. cantabrigiensis aparentemente
los roedores no se alimentan de las estructuras vegetativas, sin embargo, son considerados
florivoros nocturnos de alto impacto, porque provocan el aborto de aproximadamente 30%
de los botones florales maduros e inmaduros por afio. En O. cantabrigiensis el ataque de los
roedores tiene diversos efectos negativos en la reproduccion: 1) evita la polinizacion por la
ausencia de gineceo en las flores (estigma, estilo, ovario y 6vulos), 2) incrementa el nimero
de estructuras que se abortan, lo que repercute en el nimero final de frutos formados por
planta, 3) la baja deposicion de polen y 6vulos fecundos por flor resulta en pocas semillas
por frutos y 4) la intensidad de florivoria interfiere en la cantidad de recursos que una
planta destina a las semillas e influye en su capacidad germinativa. Esto podria tener
implicaciones a largo plazo en la dinamica poblacional, al reducir el establecimiento y

reclutamiento de nuevos individuos (McCall e Irwin, 2006).

Conclusion
La florivoria es una interaccién muy intensa en la poblacidn de O. cantabrigiensis, afecta
principalmente los botones florales a los cuales florivoros del orden Rodentia y el
coledptero Cactophagus spinolae remueven el perianto, los estambres y el gineceo. Debido
a la intensidad de la florivoria, las estructuras se abortan antes de concluir el periodo

reproductivo. La reduccion en la cantidad, calidad y arreglo de las flores por planta podria
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modificar la eficacia de los polinizadores, la cantidad de polen que se exporta a las flores
vecinas y a largo plazo, modificar el sistema de cruza. El efecto de la florivoria en la
funcion femenina reduce la formacion de frutos por la ausencia de gineceo y el aborto
constante de los botones florales. La florivoria de la funcidn masculina, restringe la visita
de los polinizadores en flores dafiadas por la poca disponibilidad de recompensas (polen).
La baja o nula deposicién de polen en el estigma, reduce la formacion de semillas por fruto.
Opuntia cantabrigiensis tiene mecanismos que le permiten resguardar un excedente de
frutos al final del periodo de reproduccidn, entre ellos se encuentra la produccion masiva de
botones florales, individuos con gran despliegue floral (botones y flores) y longevidad
floral corta. Sin embargo, la florivoria puede tener efectos demograficos futuros. El
establecimiento de nuevos individuos puede comprometerse por la formacion baja de
frutos, semilla y la reduccion en la capacidad germinativa, que se suman a las
caracteristicas intrinsecas de las cactaceas tales como ciclos de vida largos, crecimiento

lento y distribucion restringida.

87



Anexo 1. Comparacion de fruit-set y seed-set entre flores sin dafio y flores con florivoria
natural del perianto y de gametos-perianto.

Fruit-set
Variables
Estadistico Modelo Lineal Generalizado (GLM)
Variable de respuesta Frutos formados
Factor Tipo de florivoria
Distribucion Binomial (0 = fracaso o no formacion de frutos
y 1 = éxito o fruto formado)
Link Logit

Expresion matematica

exp {y9a—®b9 + c(y@)}

donde 4 es el pardmetro canonico, @ es un parametro nuisance y las funciones a (), b (), y ¢
() son conocidas.

Funcién de enlace o link

Binomial: Y ~ B (n, p)

. Y ., -
Consideramos — = proporcion de éxitos

£ Y o et _ 1
n P T 1y ed T 1rel
Seed-set
Variables
Estadistico Modelo Lineal Generalizado (GLM)
Variable de respuesta Semillas por fruto
Factor Tipo de florivoria
Distribucion Poisson
Link Log

Expresion matematica

exp {y@a—mbe + c(y@)}
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donde 4 es el pardmetro canonico, @ es un parametro nuisance y las funciones a (), b (), y ¢
() son conocidas.

Funcién de enlace o link

Poisson: Y ~ P (1)

E)=21=¢"
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Anexo 2. Comparacién de la capacidad germinativa de las semillas que provienen de flores
sin dafio, contra las semillas procedentes de flores con niveles distintos de florivoria
natural.

Variables
Estadistico Modelo Lineal Generalizado (GLM)
Variable de respuesta Semillas germinadas
Factor Tipo de florivoria
Distribucion Quasibinomial
Link Logit

Expresion matematica:

exp {y@;ﬁbe + C(yQ))}

donde @ es el parametro canonico, @ es un parametro nuisance y las funcionesa (), b (), y c
() son conocidas.

Funcion de enlace o link
Binomial: Y ~ B (n, p)

. Y ny o
Consideramos — = proporcion de éxitos

oy
|
Il

=
Il

n 1+ef 1+ef
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Anexo 3. Comparacion de la frecuencia de visitantes florales entre tres tratamientos de
florivoria y el grupo control (flores sin dafio).

Variables
Disefio experimental Blogues estratificado
Estadistico Modelo Lineal Generalizado (GLM)
Variable de respuesta Frecuencia de visitantes florales
Factor Nivel de florivoria experimental
Distribucion Poisson
Link Logit

Expresion matematica:

exp {yHC;DbH + C(y(b)}

donde 4 es el pardmetro canonico, @ es un parametro nuisance y las funciones a (), b (), y ¢
() son conocidas.

Funcién de enlace o link
Poisson: Y ~ P (1)

E)=21=¢"
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