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Resumen
Las condiciones ambientales en una comunidad vegetal pueden provocar que las especies que la

componen coincidan en su fenologia reproductiva (floracion y fructificacion). La floracion
simultanea lleva a establecer interacciones positivas 0 negativas entre las especies, cambiando asi
su éxito reproductivo. Asi, las especies desarrollan estrategias para garantizar que los agentes
polinizadores hagan una transferencia de polen intraespecifico (PHom) y que las plantas presenten
mecanismos de proteccion para que la reproduccién pueda llevarse a cabo de manera exitosa
cuando reciben polen heteroespecifico (PHet). El flujo de PHet tiene efecto sobre tres etapas de la
reproduccion: 1) en el viaje del polen hacia los estigmas; 2) en la adherencia y en la interaccion
polen-pistilo; y 3) en la formacion de semillas (hibridas estériles o viables). En el sitio de estudio,
Opuntia tomentosa coincide en su floracion con tres especies del mismo género (O. robusta, O.
cantabrigiensis y O. streptacantha), se desea saber si esta coincidencia reproductiva tiene un
efecto positivo 0 negativo sobre el éxito reproductivo de O. tomentosa y en qué etapa de su
reproduccion. En los dias en los que coincidieron las cuatro especies se estudié el flujo de polen
interespecifico por medio de polvos fluorescentes, midiendo frecuencia y distancia alcanzada. El
efecto del PHet sobre la formacion y germinacion de semillas se evalué mediante polinizaciones
manuales en flores de O. tomentosa. Encontramos que O. tomentosa tiene una alta sincronia
intraespecifica y posee una sincronia interespecifica intermedia con O. streptacantha y baja con
O. cantabrigiensis y O. robusta. La cantidad de polen que recibe y dona O. tomentosa con las otras
especies de Opuntia disminuy6 conforme aumento la distancia entre los individuos en floracion,
evidenciando que los polinizadores de esta comunidad buscan los recursos segun su distancia y no
discriminan entre las cuatro especies. En las polinizaciones manuales, la presencia de PHet no
afectd la produccion de frutos, pero disminuyd de 13 a 15% la produccion de semillas en
comparacion a la polinizacion abierta. Aparentemente, las semillas formadas en los tratamientos
de PHet son de autofertilizacion y no hibridacion, por lo que se propone que los efectos observados
son causados por interferencia reproductiva. Las semillas con PHet tuvieron una tasa de
germinacion mayor a 60%, mientras las de polinizacion abierta de 45%. A pesar de la incidencia
de PHet, estrategias como la floracion tardia y sincronica, asi como los mecanismos de

autocompatibilidad de O. tomentosa, amortiguan los efectos negativos del flujo de PHet.

Palabras clave: Competencia por polinizadores, interferencia, polen heteroespecifico, sincronia.



Abstract

The environmental conditions in a plant community can lead species to flower and set fruit at the
same time. Co-flowering plants will interact either positively or negatively and it will reflect on
species’ reproductive success. Thereby, these species will develop strategies that ensure
intraspecific pollen (PHom) movement, via pollinators, or protective mechanisms that guarantee
their reproduction in spite of interspecific pollen (PHet) presence. Interspecific pollen flow may
have an effect on three reproduction stages: 1) in pollen transfer to stigmas; 2) in adhesion and
pollen-pistil interactions; and 3) seed set (including viable or sterile hybrids).In the Botanical
Garden of Cadereyta de Montes, Querétaro, Opuntia tomentosa flowers at the same time for a brief
moment with other genus members (O. cantabrigiensis, O. robusta and O. streptacantha),
therefore we want to know if this co-occurrence had an effect on O. tomentosa reproductive
success. The interspecific pollen flow (frequency and distance) was measured with a fluorescent
dye. To asses PHet effect on seed set, we perform manual pollinations. In addition, seeds were
subjected to germination rate tests. We found that O. tomentosa has high intraspecific synchrony,
intermediate interspecific synchrony with O. streptacantha and low synchrony with O.
cantabrigiensis and O. robusta. O. tomentosa frequency of pollen, as a donor and receptor of the
pollen from other species, decrease as the distance between flowering plants increase, this shows
that pollinators search for resources in accordance with the distance and do not discriminate
between Opuntia species. PHet presence in manual pollinations did not affect fruits production but
decrease 13-15% the production of seeds in comparison with open pollination. We believe that
seeds in PHet treatments were from self-fertilization during flower manipulation and not from
hybridization. Seeds with PHet had greater germination than open pollination seeds (> 60% versus
45 %). Despite PHet presence, strategies like late synchronous flowering and auto compatibility

mechanisms in O. tomentosa, dismiss the negative effects of interspecific pollen flow.

Keywords: Pollinators competition, interference, heterospecific pollen, synchrony.



. Introduccion

Las plantas necesitan vectores abidticos (viento, agua) o bidticos para mover sus gametos
masculinos (granos de polen) entre y dentro de las poblaciones (Harder y Barrett, 1996;
Dominguez y Pérez, 2013). EI movimiento polinico de las especies vegetales cuyos vectores son
animales —conocidos como polinizadores— dependerd del patron de forrajeo de dichos
polinizadores que a su vez serén influidos por la cantidad y disponibilidad de las recompensas
florales, usualmente néctar y en algunos casos el mismo polen (Levin y Anderson, 1970; Richards,
1997).

La produccion de flores depende de dos componentes principales, el primero es el genético
y el segundo es el conjunto de variables ambientales a las que se encuentran expuestas las plantas,
donde el fotoperiodo, la temperatura, la intensidad y calidad de la luz asi como las condiciones de
humedad son los factores principales que determinan la longitud e intensidad del despliegue floral
(Chailakhyan, 1968). Como ninguna especie vegetal esta completamente aislada de otra, es de
esperarse que en una comunidad mas de una especie coincida en su tiempo (fenologia) de
floracion; cuando esto sucede, las especies en floracion pueden compartir polinizadores y por ello
interactuar de manera positiva (facilitacién) o negativa (competencia; Rathcke, 1983; Moeller,
2004; Mesgaran et al., 2017).

La facilitacién en estos casos de floracion simultanea es causada por un aumento en
cantidad y riqueza de las recompensas dadas en un sitio. Este aumento beneficia particularmente
a especies cuyas densidades poblaciones son bajas (Ghazoul, 2006; Kobayashi-Kidokoro y
Higashi, 2010; Mesgaran et al., 2017) o a aquellas que no poseen recompensas florales (Laverty,
1992; Internicola et al., 2006), pues si se encuentran en combinacion con especies atractivas o con

abundantes recompensas, aumentara el namero y la calidad de las visitas por polinizadores que



reciben y tendran un efecto positivo sobre la produccion de semillas. También se ha reportado
que la facilitacion en las interacciones planta-planta prevalece cuando las condiciones ambientales
son desfavorables (Piston et al., 2015).

Sin embargo, la floracion simultanea podria ser desventajosa, al competir las diferentes
especies de plantas por polinizadores, pues en funcién de las caracteristicas del despliegue floral
de cada especie (incluyendo a la cantidad, longevidad, atractivo y recompensas de las flores, asi
como la distribucion de las plantas dentro un parche, entre otros factores; Arceo-Gomez y
Ashman, 2014; Mesgaran et al., 2017), alguna de las especies en floracion simultanea podria sufrir
una reduccion en su éxito reproductivo por compartir polinizadores (Waser, 1978; Campbell,
1985; Morales y Traveset, 2008). Esta competencia entre plantas que florecen sincronicamente es
derivada principalmente de dos mecanismos, el primero es por la preferencia de polinizador, es
decir, un polinizador visitara en mayor proporcién a una de las especies en floracion y la menos
visitada sufrird limitacion por polen, y la segunda, es la transferencia de polen heteroespecifico
(PHet; Morales y Traveset, 2008).

La transferencia de PHet ocurre cuando un polinizador adquiere polen de una especie y lo
deposita en una distinta debido que visita flores de las dos especies (Levin y Anderson, 1970;
Rathcke, 1983; Morales y Traveset, 2008; Williams y Adam, 2010). Esta transferencia puede
traducirse en una interferencia reproductiva que perjudica la adecuacion de al menos una de las
especies involucradas (Hochkirch et al., 2007), incluso puede provocar la exclusion de una mas
facilmente que la competencia por recursos (Ribeiro y Spielman, 1986; Kuno, 1992).

La interferencia reproductiva en plantas ocurre en cualquiera de estas tres etapas de su
reproduccion: 1) la transferencia del polen antes de adherirse a los estigmas, 2) las interacciones

polen-pistilo, o 3) la formacidn de semillas por hibridacion (Nishida et al., 2014).



En la primera etapa se reconoce la desventaja de la parte masculina de una de las especies
que conviven, pues ademas de que una gran cantidad de polen es perdido en forma de recompensa
por el forrajeo de algunos polinizadores (Harder, 2000), la existencia de visitas a diferentes
especies provoca que el polen propio de la especie u homoespecifico (PHom) sea transferido a
estigmas de una especie diferente, perdiendo la oportunidad de fecundar 6vulos homoespecificos
que repercute en su éxito reproductivo (Campbell y Motten, 1985; Burgess et al., 2008; Muchhala
y Thomson, 2012).

La segunda etapa es en la interaccion polen-pistilo, donde la parte femenina es la
perjudicada. El exceso de PHet puede provocar el cierre de los l6bulos del estigma (Waser y
Fugate, 1986), evitar la adherencia del polen propio (Brown y Mitchell, 2001), o que el PHet
adherido a los estigmas de la especie focal tenga propiedades inhibidoras que interfieran con la
fertilizacion de los 6vulos (Thomson et al., 1982). Sin embargo, la intensidad de este tipo de
interferencia dependera de la frecuencia de deposicion de PHet, pues los individuos son capaces
de tolerar cierta cantidad de polen de otras especies sin que afecte la produccion de semillas
(Briggs et al., 2015; Huang et al., 2015).

La tercera etapa se da después de la fertilizacion y se propicia la formacién de hibridos,
proceso que impone un costo en la fecundidad y sobrevivencia de las especies parentales. La
formacion de semillas hibridas implica la disminucion de oportunidades de formar semillas
homoespecificas, que en el tiempo disminuye el nimero de individuos “puros” y puede provocar
la pronta extincion de las poblaciones parentales (Levin et al., 1996; Wolf et al., 2001; Buerkle
et al., 2003; Burgess et al., 2008), este cambio en las abundancias sucederia tanto con individuos
hibridos viables (Levin et al., 1996) como debido a la produccion de hibridos no viables (Ellstrand,

1992; Elistrand y Elam, 1993).



El efecto negativo de la floracion sincrénica junto con otras especies en el costo
reproductivo y por lo tanto del éxito reproductivo de una especie dada, va a depender de factores
como cercania fisica con sus congéneres, la asimetria en la produccion de polen causada por la
abundancia de los individuos de las diferentes especies que florezcan al mismo tiempo, la similitud
de polinizadores entre especies, la produccion de flores en cada especie y el grado en el que la
transferencia de PHet remplaza al PHom (Burgess et al., 2008).

Para disminuir el costo reproductivo en estos escenarios de floracion sincronica, algunas
especies han evolucionado caracteristicas como la autopolinizacion, ha evolucionado para tener
flores con mayor longevidad y/o con morfologias que permitan la polinizacion por un grupo
diverso o diferente de polinizadores (Rathcke, 1988; Huang etal., 2015). También se han
observado la evolucion de estrategias particulares que permiten la visita simultanea sin que sea
comprometida la adecuacion de las especies involucradas, como la diferenciacion del gremio
polinizador (Rocha et al., 2005; Queiroz et al., 2015), la deposicion del polen en distintas areas o
estructuras del polinizador y asi evitar el contacto con estigmas de otras especies (Huang y Shi,
2013); o como la diferenciacion temporal (i.e., a diferentes horas del dia) y espacial de la
exposicion del polen y en la receptividad del estigma de las especies que florecen simultaneamente
(Stone et al., 1998; Mesquita-Neto et al., 2018); también impidiendo la germinacién de PHet por
procesos de incompatibilidad, usualmente moleculares (Boyle y Stimart, 1986).

En la seccion de especies silvestres del Jardin Botanico Regional de Cadereyta, Querétaro,
se encuentran cuatro especies del género Opuntia (Cactaceae): O. tomentosa, O. cantabrigiensis,
O. robusta, y O. streptacantha. Estas especies coinciden en su tiempo de floracidn, ofrecen
recompensas similares, tanto néctar y polen (Bravo-Hollis, 1978) y comparten polinizadores,
donde predomina las abejas solitarias (Munguia-Soto, 2017), por lo que se espera que interactien

en esta etapa reproductiva. Para este estudio la especie focal, en la que se evaluo si existe un efecto
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sobre el éxito reproductivo debido a la floracion sincrénica dentro del género es Opuntia
tomentosa. Esta especie tiene un periodo de floracién de méas de dos meses (Martinez-Ramos,
2016), su altura (en promedio 2 m) permite la manipulacién de sus flores y produce una gran

cantidad de flores que facilitan la experimentacion.

II. Objetivos

a. General

Determinar si hay un efecto sobre el éxito reproductivo de Opuntia tomentosa debido a su

coincidencia reproductiva (floracion simultanea) con otras especies de Opuntia.

b. Especificos

e Determinar la proporcion y distancia de transferencia polen heteroespecifico.

e Estimar la intensidad de interferencia reproductiva en Opuntia tomentosa.

e Determinar los mecanismos que evitan o amortiguan la interferencia reproductiva.
e Estimar la produccion de frutos y semillas en presencia de polen heteroespecifico.

e Determinar el efecto de polen heteroespecifico en la vialidad de semillas.



I11. Materiales y métodos

a. Sitio de Estudio

El Jardin Botanico Regional de Cadereyta de Montes “Ing. Manuel Gonzalez de Cosio” (en
adelante JB), ubicado en el municipio de Cadereyta, Querétaro, fue fundado en 1991. Pertenece a
la Secretaria de Educacion del Gobierno del Estado de Querétaro y esta adscrito al Consejo de
Ciencia y Tecnologia de Estado de Querétaro, México (CONCYTEQ, 2008; Reyes-Santiago,
2011).

Se encuentra al suroeste del municipio a 20° 41° 15.8”” Ny 99° 48’ 17.7°” O, a una altitud
de 2046 msnm Yy actualmente ocupa una superficie aproximada de 9.13 ha (Figura 1). ElI JB
conserva parte de la vegetacién original del municipio (zona silvestre), que es matorral xeréfito
crasicaule perturbado (Sanchez et al., 2012), sin embargo, esta dependencia esta rodeada de casas
y campos de cultivo (Figura 1). El clima en la regién es semiseco templado con lluvias en verano
BS1kw(w), segln la clasificacion de Kdppen modificada por (Garcia, 2004), la temperatura
minima promedio anual es de 6.6°C y la maxima de 24.4°C, con precipitacion minima anual
acumulada promedio de 309.3 mm y maxima de 798.6 mm (CONCYTEQ, 2008; SNM, 2017).

El JB esta dividido en tres partes principales: una zona de colecciones vegetales, una unidad
de propagacion de plantas silvestres y una zona silvestre que comprende el area de bordo y
senderos (Sanchez y Sanaphre, 2009). La ultima seccidn tiene un area aproximada de 7.3 ha y es

donde se realiz0 este estudio.
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Figura 1. Ubicacion del Jardin Botanico Regional de Cadereyta, Querétaro, México. El Jardin se encuentra
rodeado de calles (noroeste), cultivos (noreste) y vegetacion nativa(sur). Elaborado por Cristina Ramirez
Gutiérrez y Linda M. Martinez R. con cartas de CONABIO (2008). 'Division Politica Estatal. Version 2.
Escala 1:250000.

b. Especie de Estudio

En un listado de especies lefiosas para la vegetacion remanente del JB, se registraron seis especies
de la subfamilia Opuntiodeae (Cactaceae): Cylindropuntia imbricata (Haw.) F.M. Knuth,
Cylindropuntia leptocaulis (DC.) F.M. Knuth, Opuntia cantabrigiensis Lynch, O. robusta
Wendland in Pfeiffer, O. streptacantha Lemaine y O. tomentosa Salm-Dyck (Morén-Torres,
2017). Sin embargo, las dos especies de Cylindropuntia tuvieron una frecuencia mucho menor
(7.86% del total registrado por Moron-Torres, 2017) que los individuos de Opuntia (92.14%), por

lo que no se consideraron en este estudio.



Opuntia tomentosa

De las cuatro especies, la focal es Opuntia tomentosa Salm-Dyck (Figura 2C), que es una planta
arbustiva o arborescente de 1 a 3 m de altura. Presenta ramas abundantes formando una copa
amplia. Tiene cladodios oblongos u ovalados, de 15 a 32 cm de longitud (Anderson, 2001) y con
pubescencia aterciopelada. Las aréolas son pequefias, con gloquidas amarillas y las espinas son
amarillentas a blancas, de una a tres por aréola. Las flores son hermafroditas, de color anaranjado
con tonos amarillo y rojizos, de 4 a 5 cm de longitud; filamentos blancos; estilo rosa, cinco a ocho
I6bulos del estigma, cerrados y amarillos (Figura 2D). El fruto es carnoso del tipo bayoide
(Jiménez y Vazquez-Santana, 2013), obovoide a subgloboso, rojo, con semillas de 4 mm de ancho
(Bravo-Hollis, 1978; Arias et al., 2012) y cerca de 60 semillas por fruto (Galicia, 2013).

Opuntia tomentosa florece de marzo a mayo y fructifica de julio a octubre (ob. pers.). En
un estudio realizado por Galicia (2013) se report6 que las flores de esta especie abren un solo dia
y presentan hercogamia (i.e., 0.35 mm en promedio de separacion espacial entre las anteras y el
estigma). La especie presenta un sistema de apareamiento mixto, pues a nivel de formacion frutos
y semillas, esta especie es igualmente exitosa en su reproduccién tanto por entrecruza como por
autocruza (Galicia, 2013). En las flores de la temporada de 2017 y 2018 no se detectd una
separacion espacial entre las estructuras reproductivas.

Se puede encontrar desde Guatemala hasta México. En México, se distribuye en el centro
y sur del pais: en la Ciudad de México, Estado de México, Guanajuato, Guerrero, Hidalgo, Jalisco,
Michoacan, Morelos, Oaxaca, Puebla, Querétaro y San Luis Potosi (Gonzélez-Duran, 1999;
Guzman et al., 2003). En una poblacion de Hidalgo se ha caracterizado como especie tetraploide

(Baker et al., 2009).
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Figura 2. Especies de estudio. A) Individuo y B) flor de Opuntia cantabrigiensis; C) individuo y D) flor de
Opuntia tomentosa. Ambas en el Jardin Botanico Regional de Cadereyta, Querétaro. Las plantas de O.
cantabrigiensis presentan cladodios redondos, con espinas y numerosas gloquidas amarillas, sus flores son
hermafroditas, amarillentas con tonos rojizos, filamentos blancos, estilo amarillo y 16bulos del estigma
cerrados y verde brillante. Las plantas de O. tomentosa tiene cladodios oblongos a ovalados con
pubescencia y espinas blancas, las flores son hermafroditas de color naranja con tonos amarillos y rojizos,
filamentos blancos, estilo rosa, I6bulos del estigma cerrados y amarillos. Fotos: Linda M. Martinez R.,
2018.
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Opuntia cantabrigiensis

Opuntia cantabrigiensis Lynch (Figura 2A) es una planta arbustiva redondeada, de 1 a 1.5 m de
altura, con cladodios orbiculares de 12 a 20 cm de longitud, de color verde azulado palido. Las
aréolas son distantes, grandes y con tricomas color café, las espinas son amarillas con la base rojiza
y gléquidas numerosas largas y de color amarillo intenso. Las flores son de 5 a 6 cm de largo,
amarillentas con tonos rojizos, estilo amarillo, estigma cerrado, verde brillante y con ocho a doce
I6bulos (Figura 2B). El fruto es carnoso del tipo bayoide, globoso de color parpura y pulpa carmesi
(Bravo-Hollis, 1978).

Esta especie florece de marzo a principios de abril y fructifica a finales de abril y mayo (ob.
pers.). En esta misma poblacidén se reportdé un sistema de apareamiento xendégamo estricto y
autoincompatibilidad parcial, lo impide la formacion de frutos y semillas por autogamia, pero es
posible por geitonogamia (Hernéndez, 2016).

Opuntia cantabrigiensis se registra en Estados Unidos y México. En México se distribuye
en Guanajuato, Hidalgo, Jalisco, Querétaro, San Luis Potosi. (Bravo-Hollis, 1978; Guzman et al.,
2003). En Guanajuato, San Luis Potosi y Zacatecas se han caracterizado poblaciones diploides

(Mufioz-Urias et al., 2008; Baker et al., 2009).

Opuntia robusta

Opuntia robusta Wendland in Pfeiffer (Figura 3A) es una planta arbustiva muy ramificadas, de 1
a 2 m de altura. Tiene cladodios orbiculares o algo oblongos de 15 a 40 cm de longitud, muy
robustos y muy gruesos de 1.5 a 2.5 cm de espesor, color verde azulado claro, glauco. Las aréolas
distantes y variables en tamafio con gloquidas numerosas, amarillentas a café. Las Flores son
funcionalmente dioicas, amarillas, de 5 a 7 cm de largo, I6bulos del estigma amarillos. El fruto es

carnoso del tipo bayoide, anchamente subglobosos, verde amarillento a purpurino. La especie es
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muy variable y aparentemente se hibrida con frecuencia con O. streptacantha, O. hyptiacantha y
O. cantabrigiensis (Bravo-Hollis, 1978).

Esta especie se distribuye en Estados Unidos y México. En México esta en Chihuahua,
Ciudad de México, Durango, Estado de México, Guanajuato, Hidalgo, Jalisco, Michoacén,
Querétaro, San Luis Potosi, Sonora y Zacatecas (Bravo-Hollis, 1978; Guzman et al., 2003). En
Guanajuato, Jalisco y Zacatecas se ha caracterizado como tetraploide (Mufioz-Urias et al., 2008).

En San Luis Potosi se ha reportado una poblacion con individuos masculinos, femeninos y
hermafroditas (Castillo y Gonzéalez, 1988) y en Querétaro hay poblaciones funcionalmente dioicas,
donde los individuos comienzan el desarrollo de flores bisexuales y posteriormente muere una de
las estructuras sexuales (Alfaro, 2007; Hernandez, 2008).

La poblacion de sitio de estudio posee individuos femeninos y masculinos. Las flores
masculinas (Figura 3B) tienen estambres largos con abundante polen amarillo, estilo funcional
pero el estigma cerrado con seis a ocho I6bulos y cdmara ovarica vacia o con primordios de évulo
en la parte basal (Hernandez, 2008). Las flores femeninas (Figura 3C) tienen los estambres cortos
con nada o poco polen blanco no funcional, el estilo es mayor a los estambres, con nueve a diez
I6bulos del estigma largos y abiertos, que facilitan el aterrizaje de los polinizadores; las paredes

de la cdmara ovérica estan repletas de 6vulos (Alfaro, 2007).
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Figura 3. A) Individuo, B) flor masculina y C) flor femenina de Opuntia robusta en el Jardin Botanico
Regional de Cadereyta, Querétaro. Las plantas de O. robusta presenta cladodios redondos muy gruesos,
color verde azulado, glauco, con areolas con tricomas café oscuro y espinas amarillas; las flores masculinas
tienen numerosos estambres con mucho polen amarillo, I6bulos del estigma cerrados y amarillos; las flores
femeninas tienen estambres cortos y amarillos con poco polen blanco y I6bulos del estigma abiertos y
amarillos. Fotos: A) Bruno Saldafia, 2017; B) y C) Linda M. Martinez R., 2018.
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Opuntia streptacantha

Opuntia streptacantha Lemaine (Figura 4A) es una planta arbustivas o arborescentes muy ramosa
de 2 a 4 m de alto. Posee cladodios de 18 a 30 cm de largo, obovados a suborbiculares, glabros y
aréolas pequerias con gléquidas amarillas a rojizas y blancas a grises, negruzcas con la edad. Las
flores amarillas cambian a anaranjado, o siempre anaranjadas, de 6 a cm de longitud, estambres
con filamentos verdes-amarillentos y estilo blanco-amarillento, estigma verde-amarillento con
ocho a diez lobulos. El fruto es carnoso del tipo bayoide, globoso u obovoide, amarillo a rojo, con
pulpa roja o amarilla (Arias et al., 2012).

O. streptacantha florece de marzo a junio y fructifica de junio a septiembre (ob. pers.). En
el JB se encuentran dos morfotipos (Figura 4B y C) que se distinguen por el color de la flor:
anaranjadas y amarillas (Manzanarez, 2019).

Esta especie es endémica de México y se encuentra en Aguascalientes, Guanajuato,
Hidalgo, Oaxaca, Puebla, Querétaro, San Luis Potosi, Tlaxcala, Zacatecas y es cultivada en varias
regiones del pais (Bravo-Hollis, 1978; Arias et al., 2012). Bravo-Hollis (1978) menciona que
existen numerosos hibridos y variedades y Baker et al. (2009) reporta un intermedio morfolégico
cuyos padres putativos son O. tomentosa y O. streptacantha. En San Luis Potosi y Zacatecas se
ha caracterizado como una planta tetraploide (Pinkava y Parfitt, 1982); en Guanajuato, Jalisco,
Zacatecas y en el Valle de México como octoploide (Palomino y Heras, 2001; Mufioz-Urias et al.,

2008).
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Figura 4. A) Individuo, B) flor naranja y C) flor amarilla de Opuntia streptacantha en el Jardin Botanico
Regional de Cadereyta, Querétaro. Las plantas de O. streptacantha presenta cladodios obovados o
suborbiculares glabros, aréolas con espinas blancas a grises; flores amarillas o naranjas con filamentos
verde-amarillentos, estilo blanco-amarillento y l6bulos del estigma verde-amarillentos, cerrados. Fotos: A)
Yucel Varela, B) y C) Gerardo Manzanarez, 2019.

Polinizadores

La polinizacién en el género Opuntia es realizada principalmente por abejas de las familias
Megachilidae, Halictidae y Apidae (Beutelspacher, 1971; Mandujano et al., 2014; Munguia-Soto,
2017; Céardenas-Ramos, 2019; Saldafia, 2019). En el JB se reportado la ocurrencia de visitantes

florales de algunas especies de cactaceas, incluyendo las cuatro especies estudiadas. En estos
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estudios se ha observado que las abejas visitantes y polinizadoras pertenecen a las familias

Andrenidae, Apidae, Halictidae y Megachilidae (Tabla 1). Las cuatro especies estudiadas

comparten la presencia de Macrotera sp. (Andrenidae), Apis mellifera, Bombus pensylvanicus,

Diadasia rinconis (Apidae), Augochlora sp., Lasioglossum sp. y Lasioglossum (Dialictus;

Halictidae). Ninguna de las abejas reportadas visita exclusivamente a O. tomentosa.

Tabla 1. Presencia de polinizadores en las cuatro especies de Opuntia en el Jardin Botanico Regional de

Cadereyta y s6lo para Opuntia tomentosa se incluyen registros para Reserva del Pedregal de San Angel.

Familia/Especie

O. tomentosa O. cantabrigiensis

O. robusta

O. streptacantha

Andrenidae
Macrotera sp.
Macrotera sinaloana
Apidae
Apis mellifera
Bombus pensylvanicus
Diadasia rinconis
Melissodes sp.
Halictidae
Agapostemon sp.
Augochlora sp.
Augochlorella sp.
Augochloropsis sp.
Ceratina sp.
Lasioglossum sp.
Lasioglossum
(Dialictus)
Lasioglossum
(Eickwortia)
Megachilidae
Ashmeadiella opuntiae
Lithurge sp.
Lithurgus sp.
Lithurgus apicalis
Lithurgus littoralis
Lithurgus planifrons
Megachile sp.

X

X
X

X X X X X X X X X X X X

X

X X

X

X

X X X

X X X

X X

X

X

X X X X

X X

X X

Datos tomados de Mandujano et al., 2014; Hernandez, 2016; Munguia-Soto, 2017, Céardenas, 2019;

Manzanarez, 2019; Saldafia, 2019.
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C. Disefo Experimental

Se visito el sitio de estudio en las temporadas reproductivas de Opuntia tomentosa de marzo a
mayo de 2017 y 2018, para hacer los experimentos y medir el flujo de polen con las otras tres
especies de Opuntia que se encuentran en el mismo sitio y con floracion simultanea. Se
establecieron dos “vecindarios reproductivos”, el primer vecindario cubrié un area aproximada de
1 hay el segundo de 0.125 ha (Figura 5). En el primer vecindario se marcaron todos los individuos
adultos con estructuras reproductivas (botones, flores y/o frutos); el segundo vecindario se
establecio por la poca frecuencia de flores de O. streptacantha durante el primer seguimiento de
flujo polinico (18 a 25 de abril 2017) y en él sélo se marcaron las plantas de O. tomentosa y O.
streptacantha para el segundo registro de flujo (13 a 15 de mayo de 2017). Para ambos vecindarios
se tomaron coordenadas polares para trazar el mapa de distribucion (Figura 5). En total se
marcaron 170 plantas, 146 plantas en el primer vecindario (46 de O. cantabrigiensis, 47 de O.
robusta, 18 de O. streptacantha y 35 de O. tomentosa) y 24 en el segundo (14 de O. streptacantha

y 10 de O. tomentosa).
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Figura 5. Ubicacion de las plantas en el Jardin Botanico Regional de Cadereyta, Querétaro, México. El

primer “vecindario” esta en la parte inferior y el segundo en la parte superior. Simbologia: o O.
cantabrigiensis, A O. robusta, o O. streptacantha y + O. tomentosa.

Sincronia en la floraciéon

Durante 12 dias (18 a 25 de abril y 12 a 15 de mayo de 2017) se cont6 el nimero de flores abiertas
por individuo y por especie en los vecindarios reproductivos. Con estos valores, se determind el
indice de sincronia intra e interespecifica de Mahoro (2002) modificada por Osada et al. (2003).
A diferencia de otros indices de sincronia, donde solo se toman en cuenta los dias de
floracién (por ejemplo, Augspurger, 1983), el indice de Mahoro (2002) considera el numero
relativo de flores abiertas en cada individuo y la modificacion de Osada et al. (2003) lo traslada a

nivel interespecifico.
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[1]
En la ecuacion [1] S; es el grado de sincronia entre dos especies, y; ; es la proporcion de
flores abiertas de la especie A desde el censo (j - 1) hasta el censo j, del total del niamero de flores
que abrieron en la temporada y %, j es el promedio de flores abiertas de la especie B (yy ;). La
sincronia intraespecifica también es calculada con la ecuacion [1] pero y; ; es la proporcion de
flores abiertas a nivel individual de un censo aotroy ¥i;es el promedio de flores abiertas a nivel
individual(yy ;; Mahoro, 2002; Osada et al., 2003). Un valor cercano a uno representa sincronia

perfecta y un valor cercano a cero representa asincronia.

Para el afio 2018, se calcul6 la sincronia intra e interespecifica con registros de conteo de
flores de 26 de febrero a 31 de mayo, con intervalos de 15-20 dias, lo que abarca las floraciones
de las cuatro especies. En este registro, se tomaron en cuenta las plantas de ambos vecindarios.
Los datos de 2017 y 2018 se reportan junto con la variacién de temperatura y precipitacion de la

estacion meteoroldgica (WU, 2019).

Flujo de polen

Esta seccion se realizé en 2017 de 18 a 24 de abril para el primer vecindario y de 13 a 15 de mayo
para el segundo. Ambos registros de polen se dividieron en dos partes: a) Se determind la
proporcién y distancia de flujo de polen de O. tomentosa que llega a las otras especies, es decir,
cuando O. tomentosa es la planta donadora de polen. b) Se determind la proporcion y distancia de
flujo de polen de las otras especies que llegan a O. tomentosa, que es cuando es receptora de polen.

En 2016 se encontrd que el flujo de polen de tomentosa alcanza en promedio 22.44 m de distancia
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durante el pico de floracion y que el polvo fluorescente es mas frecuente en flores que se
encuentran a distancias cortas (Martinez-Ramos, 2016). La primera parte del experimento
representa a la pérdida de PHom por transferencia a estigmas heteroespecificos y la segunda a la
transferencia de PHet a estigmas de O. tomentosa, que puede causar interferencia reproductiva a
nivel polen-pistilo o formacién de hibridos. De los diez dias de registro de flujo de polen, cuatro
fueron enfocados en ver las distancias alcanzadas de O. tomentosa como donadora y seis dias como
receptora.

Para la primera parte (como donadora de polen), se marcé a las 11 h el polen de flores
recién abiertas de una planta de O. tomentosa (foco) con polvos fluorescentes (Arco colores® rojo
ML-FRK-635), espolvoreando el polvo en cada antera de la flor con ayuda de un pincel. Después,
a las 18 h se colectaron los estigmas de flores que abrieron de las demas especies (O.

cantabrigiensis, O. robusta y O. streptacantha; Figura 6A).

Marcado con polvos Colecta de
fluorescentes de: estigmas de:

0. robusta
0. mmaérfg!ema'
0. strepracantha

Opuntia

fomeniosa

B)

0. robusta
0. cantabrigiensi
u
0. streptacantha

Opuntia

fomentosa

Figura 6. Determinacion de flujo de polen. A) Marcado de los granos de polen de Opuntia tomentosa para
su posterior localizacion en los estigmas de O. robusta, O. cantabrigiensis y O. streptacantha. B) Marcado
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de los estigmas de una especie (O. robusta, O. cantabrigiensis u O. streptacantha) para su posterior
localizacion en los estigmas de O. tomentosa.

En la segunda parte, como receptora de polen, en los mismos horarios, pero en dias
diferentes, se marcé polen de flores que recién abrieron de una planta de O. cantabrigiensis, O.
robusta u O. streptacantha (foco), después se colectaron los estigmas de las flores de O. tomentosa
que abrieron (Figura 6B).

Los estigmas colectados fueron revisados con ayuda de una lampara de luz negra y la
frecuencia de polen marcado con polvos fluorescentes se registré de manera cualitativa con las
siguientes categorias: 1) sin polvo, donde no se percibe ningun grano de polen marcado; 2) poco,
cuando se logran distinguir menos de 10 granos de polvo; 3) medio, si los granos de polen abarcan
del 25 al 50% del estigma (a partir de este punto no se distinguen los polvos fluorescentes como
unidades si no como “manchas”); 4) alto, cuando los granos de polen marcados abarcan mas del
50% del estigma. La distancia de flujo de cada categoria se calculé con ayuda del mapa de
distribucion de los vecindarios.

En este andlisis se tienen dos variables de respuesta y tres factores o variables explicativas.
Las variables respuesta son frecuencia de flores con marcador (polvo) y distancia alcanzada por
los marcadores. Las variables explicativas son funcion que desempefia O. tomentosa
(donadora/receptora), especie con la que hay intercambio de polen marcado (O. cantabrigiensis/O.
robusta/O. streptacantha) y categoria de frecuencia de polen (sin polvo/poco/medio/alto). Con
estas variables se corrieron un modelo lineal generalizado (GLM) y dos andlisis de varianza

(ANOVA) de dos factores en JMP10. Los analisis se enlistan en la Tabla 2.
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Tabla 2. Analisis estadisticos del estudio. OC = Opuntia cantabrigiensis, OR = Opuntia robusta, OS =
Opuntia streptacantha, PA = polinizacion abierta, EN = entrecruza, AU = autocruza, EM = emasculacion,
EC = emasculacion y corte de estigma, ECP = emasculacién, corte de estigma y polinizacién de estilo.

. . Funcién liga —
T V. I . L o
IF,)O. O.le ariable Variables explicativas distribucion del
analisis respuesta
error
Flujo de polen
GLM Frecuencia de 1. Funcién(donadora/receptora) log — Poisson
flores con y categoria de polen (sin
marcador polvo/poco/medio/alto
1. Funcién(donadora/receptora) — Normal
y especie de intercambio
Distancia de (OC/OR/QS)
ANOVA marcador 2. Especie de intercambio (OC/
OR/QS) y categoria de polen
(sin polvo /poco /medio/alto)
Formacion de frutos y semillas
GLM NUmero de 1. Tratamiento de polinizacién log — Poisson
semillas por (PA/OC/OR/ OS)
fruto
Contaminacién por manipulacion
GLM NUmero de 1. Tratamiento de polinizacion log — Poisson
semillas por (EN/AU/EM/EC/ECP)
fruto
Germinacion
Modelo tipo  Proporcién de 1. Tratamiento de polinizacion logit — Binomial
“tiempo al germinacion (PA/OC/OR/OS/AG)
evento” ts0 2. Tratamiento de polinizacion
(PA/OC/OR/OS/AG)
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Formacion de frutos y semillas

Para estudiar si la presencia de polen de las otras especies de Opuntia afecta la formacion de
semillas de O. tomentosa, se hicieron polinizaciones manuales en 2017 y 2018. Para ello, se
siguieron los siguientes pasos: 1) aislar los botones con bolsas de tul hasta su apertura; 2)
emasculacion, es decir, aislando los estigmas (para evitar lo mejor posible el contacto con las
anteras procurando que fuera antes de la dehiscencia de las anteras y de que el estigma estuviera
receptivo), cortar las anteras y humedecer con alcohol los restos de anteras y polen para
deshidratarlos; 3) una vez listas las flores, se le aplicé polen de O. robusta, O. cantabrigiensis u
O. streptacantha, segun fuera el tratamiento y los resultados se compararon con la formacion de
frutos y semillas de flores de polinizacion abierta (controles). En total fueron tres tratamientos con
polen de O. robusta, O. cantabrigiensis o de O. streptacantha y la polinizacion abierta. El nimero
de flores y plantas utilizadas se describen en la Tabla 3.

Las flores se mantuvieron embolsadas y se revisaron mensualmente hasta la formacion y
maduracion de frutos. Durante los experimentos, el estigma y las anteras (que en algunas ocasiones
ya se encontraban dehiscentes) de la mayoria de las flores al abrir de forma natural, tuvieron algin
contacto, por lo que cada tratamiento aplicado mostraba un grado de autopolinizacion.

Se registro la aborcidn o formacion de frutos y de semillas formados de los tres tratamientos
y el control (polinizacion abierta), ademas se contd el nimero de semillas por fruto. Los promedios
de semillas por fruto en cada tratamiento se compararon mediante un modelo lineal generalizado

(GLM) con funcion log y distribucion del error Poisson (Crawley, 1993) con el programa JMP10.
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Tabla 3. Descripcién de tratamientos realizados en las secciones Formacion de frutos y semillas y
Contaminacion por manipulacion. Todos los tratamientos fueron aislados con bolsas de tul hasta la
formacion de frutos. Los experimentos fueron realizados en 2017 y 2018.

Tratamiento Descripcion
P No. Flores (No. plantas)

Formacion de frutos y semillas

Polen Opuntia Emasculacién y polinizacion con polen de O. 44 flores (26)
cantabrigiensis cantabrigiensis

Polen Opuntia Emasculacién y polinizacion con polen de O. 45 flores (28)
robusta robusta

Polen Opuntia Emasculacion y polinizacion con polen de O. 42 flores (26)
streptacantha streptacantha

zsilér:tl;acmn Marcado de flores expuestas a polinizadores 38 flores (30)

Contaminacién por manipulacion

Entrecruza Emasculacién y polinizacion de floresconuna 11 flores (11)
mezcla de polen de al menos tres plantas
diferentes de O. tomentosa

Autocruza Emasculacion y polinizacion con el mismo 9 flores (9)
polen de la flor
Emasculacion Sélo emasculacion de las flores 10 flores (10)

Emasculaciébny  Emasculacion de las flores y corte del estigma 11 flores (11)
corte

Emasculacién, Emasculacién de las flores, corte del estigma 12 flores (12)
cortey y posteriormente polinizacion del estilo con
polinizacion polen de entrecruza

Agamospermia

Se realizd este experimento para medir la posibilidad de que O. tomentosa forme semillas sin la
necesidad de una fertilizacion. Para esto en flores aisladas con bolsas de tul inmediatamente

después de su apertura se les retiraron las anteras y el estigma, para evitar la recepcion de polen.
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Contaminacion por manipulacion

Para cuantificar el efecto de la contaminacién de los estigmas por autopolinizacion consecuencia
de la manipulacion en los experimentos de la seccion Formacion de frutos y semillas y en
Agamospermia, se realiz6 un nuevo experimento en 2018 con los tratamientos que se enlistan y
describen en la Tabla 3. Al igual que los experimentos de polinizacion manual, los promedios de
semillas por fruto en cada tratamiento se compararon mediante un GLM con funcién log y

distribucion del error Poisson (Crawley, 1993) con el programa JMP10.

Germinacion

En este trabajo no se realizd un analisis genético del origen de las semillas formadas en los
experimentos de polinizacién; sin embargo, la autocompatibilidad de la especie (Galicia, 2013) y
la falta de hercogamia (obs. pers.) sugieren que una proporcion de las semillas formadas son
producto de la autopolinizacion, asi que se opto por hacer una prueba de germinacién esperando
ver si la presencia del polen de otras especies de Opuntia tiene un efecto sobre la viabilidad de las
semillas de O. tomentosa. Las semillas de esta especie no germinan inmediatamente después de la
colecta (Olvera-Carillo et al., 2003), por lo que se inici6 este experimento con semillas de 2017 de
cinco meses de edad.

Las semillas fueron sembradas en cajas Petri con agar bacteriolégico (BD Bioxon) al 1% en
camaras de incubacién a temperatura 25 °C y fotoperiodo de 12 h (Rojas-Aréchiga et al., 2008).
Antes de la siembra, las semillas se dejaron en remojo por 30 minutos y posteriormente en una
solucién al 5% de cloro comercial (hipoclorito de sodio 5.40%) por 10 minutos para evitar el
crecimiento de hongos. Se colocaron 10 cajas con 10 semillas por tratamiento (excepto en el de

agamospermia, en el que se pusieron 9 semillas por caja), con un total de cinco tratamientos: uno
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con semillas producto de polinizacién abierta, tres de las polinizaciones con el polen de las
especies de Opuntia (PHet), y uno con las semillas de agamospermia.

La germinacién fue revisada cada tercer dia, durante 107 dias (Olvera-Carillo et al., 2003).
Se consider6 que una semilla germind cuando emergio la radicula.

El andlisis de germinacion se realizo ajustado a un modelo de tipo “tiempo al evento”, como
propone Ritz et al. (2013), donde considera d, que es la proporcion méxima de semillas germinadas
durante el experimento, ts, que es el lapso de tiempo necesario para que se alcance 50% de la
germinacion total y b que es la pendiente de la curva de germinacion generada (Ritz et al., 2013).
El modelo se ajusté como una funcion log-logistica. Para el analisis se uso la paqueteria drc (Ritz
etal., 2015) en R project 3.5.1 (Core Team 2018), considerando a los cinco tratamientos como
niveles, la variable predictora el intervalo de tiempo y la variable respuesta el conteo de semillas
germinadas. Al encontrar diferencias entre los tratamientos, se comparo la proporcién de semillas

germinadas (parametro d) y el tiempo t<, de los tratamientos con una prueba de t.
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IV. Resultados

Sincronia en la floracion.

En total se registraron 1363 flores en 2017 (938 en el primer vecindario y 425 para el segundo). En
la Figura 7 se muestra el nimero de flores que abrieron junto a la temperatura (°C) y precipitacion

acumulada (mm) de los dias medidos.
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Figura 7. NUmero total de flores abiertas por especie en los doce dias de registro. EI primer vecindario se
midi6 de 18 a 25 de abril y el segundo de 12 a 15 de mayo 2017. Simbologia: + Opuntia tomentosa, e
Opuntia cantabrigiensis, A Opuntia robusta y m Opuntia streptacantha. Floracion abril y mayo 2017.
Debajo se muestra la temperatura diaria promedio, minima y méaxima (lineas punteadas) y la precipitacion
acumulada diaria (mm), datos obtenidos de Weather Underground®(WU, 2019).
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En 2018 los censos de floracion en ambos vecindarios se hicieron en las mismas fechas.
En total se observaron 1142 flores (Figura 8). En 2018 se observé que O. robusta fue la especie
que florecié méas temprano en el afio, seguida O. cantabrigiensis y O. streptacantha y al Gltimo en

la temporada fue O. tomentosa. Se reporta la temperatura (°C) y precipitacién acumulada (mm) de
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Figura 8. Numero total de flores abiertas por especie de 26 de febrero a 31 de mayo 2018. Simbologia: +
Opuntia tomentosa, e Opuntia cantabrigiensis A Opuntia robusta y m Opuntia streptacantha. Debajo se
muestra la temperatura diaria promedio, minima y maxima (lineas punteadas) y la precipitacién acumulada
diaria (mm), datos obtenidos de Weather Underground®(WU, 2019).
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Figura 9. Valores obtenidos en el indice de sincronia intraespecifica de Mahoro (2002) para el primer
“vecindario” (arriba) y para el segundo (abajo). Los registros se tomaron de 18 a 25 de abril y de 12 a 15 de
mayo 2017. OT = Opuntia tomentosa, OC= O. cantabrigiensis, OR = O. robusta, OS = O. streptacantha.
En el gréfico, las cajas representan el segundo y tercer cuartil y la linea horizontal dentro de la caja representa
la mediana de los datos; las barras representan el primer y cuarto cuartil, junto los valores maximos y
minimos. Tamafio de muestra: 146 plantas en el primer vecindario (46 de O. cantabrigiensis, 47 de O.
robusta, 18 de O. streptacantha y 35 de O. tomentosa) y 24 en el segundo (14 de O. streptacantha y 10 de
O. tomentosa).
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El indice de sincronia intraespecifico es en realidad un conjunto de valores, donde cada
valor representa la sincronia floral de un individuo con el resto de la misma especie. Para el primer
vecindario de 2017, la especie con mayor sincronia intraespecifica promedio * e.e. fue O.
tomentosa (0.60 £ 0.038) y la menor fue O. streptacantha (0.37 + 0.062), los individuos de O.
cantabrigiensis y O. robusta tuvieron niveles de sincronia similares (0.42 + 0.032 y 0.42 + 0.037,
respectivamente); para el segundo vecindario, O. tomentosa y O. streptacantha tuvieron sincronias

altas (0.73 £0.079 y 0.72 = 0.042, respectivamente; Figura 9).
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Figura 10. Valores obtenidos en el indice de sincronia intraespecifica de Mahoro (2002) para 2018. OT =
Opuntia tomentosa, OC= O. cantabrigiensis, OR = O. robusta, OS = O. streptacantha. En el gréfico, las
cajas representan el segundo y tercer cuartil y la linea horizontal dentro de la caja representa la mediana de
los datos; las barras representan el primer y cuarto cuartil, junto los valores maximos y minimos. Tamafio
de muestra: 170 plantas (46 de O. cantabrigiensis, 47 de O. robusta, 32 de O. streptacantha y 45 de O.
tomentosa).
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En 2018, a diferencia de los registros de 2017, el indice de sincronia intraespecifica
considera el inicio y final de las cuatro floraciones. Los promedios + e.e. de cada especie son, de
mayor a menor: O. tomentosa con 0.85 + 0.035, O. streptacantha con 0.64 = 0.056, O. robusta

con 0.55 +0.040 y O. cantabrigiensis con 0.53 = 0.035 (Figura 10).

Se encontr6 que la sincronia interespecifica (de O. tomentosa respecto a las otras Opuntia)
difiere entre afios, en 2017 es méas alta (>0.60) y en 2018 es baja con O. cantabrigiensis y O.
robusta, pero intermedia con O. streptacantha (Figura 11). Esto es efecto de las temporadas de
registro, en 2017 so6lo fue un momento de la floracién y en 2018 se conté desde inicio hasta el final

de todas las floraciones.
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Figura 11. Valores obtenidos en el indice de sincronia interespecifica de Mahoro (2002) de Opuntia
tomentosa con otras especies de Opuntia en 2017( A) y 2018(e). OC= O. cantabrigiensis, OR = O. robusta,
OS = 0. streptacantha. Tamafio de muestra: 170 plantas (46 de O. cantabrigiensis, 47 de O. robusta, 32 de
O. streptacantha, 45 de O. tomentosa).
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Flujo de polen

Se colectaron en total 383 flores durante los 10 dias (seis dias para el primer vecindario y cuatro

para el segundo, ambos en 2017). De estas flores, 207 fueron colectadas para medir las distancias

alcanzadas por O. tomentosa como donadora de polen y 176 se colectaron para medir las distancias

a las que recibe el polen. La frecuencia absoluta de las flores examinadas se reporta en la Tabla 4.

Tabla 4. Frecuencia absoluta de las flores colectadas en 2017. Se observaron 382 flores, 176 como receptora

y 207 para funcién donadora.

Funcion Opuntia

Categoria de polen

tomentosa/
especie de intercambio Total Sin polvo Poco
Receptora
O. cantabrigiensis 52 34 7
O. robusta 30 19 9
O. streptacantha 94 60 30
Donadora
O. cantabrigiensis 87 35 42
O. robusta 61 36 14
O. streptacantha 59 42 16

El GLM reporta un efecto sobre la frecuencia de flores con polen marcado (y* = 287.302,

g.l. =7, P <0.001), donde el primer factor (funcion donadora/receptora) no tiene efecto (> = 1.237,

g.l. =1, P = 0.266) pero si tienen efecto el segundo factor, categoria de polen (= 278.144, g.l. =

3, P <0.001) y la interaccion entre factores (%= 10.834, g.I. = 3, P = 0.0127). Esto nos indica que

O. tomentosa recibe y dona polen en la misma frecuencia, pero con un patron particular en la
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cantidad de polen: las flores en la categoria sin polvo fueron las mas frecuentes, seguidas de las
flores con poco polen y con menor frecuencia el grupo de las flores con polen en la categoria medio
y alto (detalle en la Tabla 5). La interaccion entre los factores indica que la tendencia de la

categoria sin polvo cambia respecto a la funcion donadora/receptora.

Tabla 5. Frecuencia promedio del nimero de flores contadas segun las categorias de polen y la funcién que
desempefia Opuntia tomentosa en las 383 flores observadas. Entre paréntesis esta el error estandar.

Categoria de polen Funcion Promedio-N flores Cate(;gpig?jsgep;olen
Alto Receptora 2.3(1.33) a
Alto Donadora 3(1.15) a
Medio Receptora 3.3(1.45) a
Medio Donadora 4.7 (1.85) a
Poco Receptora 15.3 (7.35) b
Poco Donadora 24 (9.01) b
Sin polvo Receptora 37.7 (11.6) c
Sin polvo Donadora 28.8 (9.41) C

El primer ANOVA revela que la distancia alcanzada no es efecto de la funcién
receptora/donadora (F = 0.567, g.I. = 1, P = 0.452), pero si de la especie con la que intercambia
polen (F = 26.18, g.1.=2, P < 0.001) y la interaccion entre las variables (F = 7.513, g.l. =2, P =
0.0008). La distancia promedio que alcanza la funcién receptora (37.40 m) es similar a la alcanzada
por la funcion donadora (28.36 m); O. streptacantha es la especie que alcanza una distancia mayor
(44.60 m), a comparacion de O. robusta (29.16 m) y O. cantabrigiensis (24.25 m). La interaccion
indica que el patrén de respuesta (distancia) se invierte en O. robusta segiin O. tomentosa sea
donadora o receptora.

En el segundo ANOVA encontramos que tanto la especie con la que hay intercambio de
polen (F = 11.12, g.I. = 2, P < 0.001), como la categoria de polen (F =4.56, g.I. =2, P = 0.0119)

tienen efecto sobre las distancias alcanzadas. Al igual que el analisis anterior, el intercambio de
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polen con O. streptacantha alcanzdé mayor distancia que las otras dos especies. Respecto a la
categoria de polen, alto alcanz6 una distancia de 19.29 m, medio 28.34 m y poco 34.42 m. En las
tres especies se observd la misma tendencia: mientras menor es la cantidad de polen (hasta la

categoria sin polvo), mayor es la distancia. Detalles ver la Tabla 6.

Tabla 6. Distancia alcanzada por la categoria de polen y la especie de intercambio de polen.

Categoria de . . Contraste- Especie de Distancia Contrgste-
Distancia (m) Categoria . . especie de
polen intercambio (m) . .
polen intercambio
Alto 19.29 (4.26) a oC 24.25 (2.07) a
Medio  28.34 (3.55) ab OR 29.16 (2.61) a
Poco 34.42 (1.57) b 0S 44.60 (4.06) b
Sin polvo 42.98 (1.13) C

OC Opuntia cantabrigiensis, OR Opuntia robusta y OS Opuntia streptacantha. Entre paréntesis esta el error
estandar. Letras compartidas indican que no hay diferencias entre niveles de los tratamientos.

Formacion de frutos y semillas

Todas las polinizaciones manuales formaron fruto (Tabla 7) y no se encontraron diferencias

significativas entre los afios, por lo que hizo un solo analisis.

Tabla 7. Frutos y promedio de semillas en los distintos tratamientos en O. tomentosa (entre paréntesis el
error estandar). Segun los contrastes, se forman 2 grupos (letras compartidas) con diferencias significativas
(P <0.05).

Tratamiento Flores/Frutos formados Promedio de Contraste
(2017+2018) semillas por fruto

Polen dg (_)pupna 39412/32+12 53.61 (2.97) b

cantabrigiensis

Polen de Opuntia robusta 33+12/33+12 52.63 (3.14) b

Polen de Opuntia 32410/32+10 53.95 (2.33) b

streptacantha

Polinizacion abierta 24+14/24+14 62.52 (1.69) a

Opuntia tomentosa formo en promedio 62.52 semillas por fruto en la polinizacion abierta, con
un maximo 85 y un minimo de 40 semillas. EI GLM indica diferencias significativas de la
produccion de semillas entre los tratamientos (y° = 81.73, P < 0.001). La prueba de contrastes dice
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que la polinizacién abierta form6 un mayor nimero de semillas, seguido de las demas especies, las
cuales no difieren entre si (Tabla 7). Los resultados muestran que la presencia de PHet en las
polinizaciones reduce de 13 a 15% la formacion de semillas si las comparamos con los resultados

de la polinizacion abierta (control).

Agamospermia

En total se emascularon 30 flores, de la cuales 28 abortaron al mes de realizacion y sélo dos
formaron fruto (con 74 y 16 semillas). Todas las semillas se sometieron al experimento de

Germinacion.

Contaminacion por manipulacion

En total se hicieron 11 polinizaciones para entrecruza, 10 para autocruza, 11 para emasculacion, y
12 polinizaciones tanto para el tratamiento de emasculacion y corte como para el de emasculacion,
corte y polinizacion. En este andlisis también se agrego el tratamiento de polinizacion abierta pero

solo las polinizaciones de 2018 (14 polinizaciones).

Tabla 8. Frutos y promedio de semillas en los distintos tratamientos en Opuntia tomentosa (entre paréntesis
el error estandar). Segun los contrastes, se forman 2 grupos (letras compartidas) con diferencias
significativas (P < 0.05).

Tratamiento Flores/Frutos Promedio de Contraste
formados (2018)  semillas por fruto
Entrecruza 11/11 55.63 (6.52) a
Autocruza 9/9 65.80 (8.81) a
Emasculacién 10/10 59.27 (7.47) a
Emasculacién y corte 11/1 4.5 (4.5) b
Emasculacion, corte y polinizacion 12/2 8.25 (5.92) b
Polinizacion abierta 14/14 63.64 (1.79) a
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En el experimento de emasculacion y corte se formé un fruto (con 54 semillas) y en el de
emasculacion, corte y polinizacion se formaron dos frutos (con 33 y 66 semillas). Estos dos
tratamientos fueron los nicos que presentaron diferencias significativas respecto a los demas (i

=21.83, P <0.001). Los detalles de los promedios se encuentran en la Tabla 8.

Germinacion

En total se hicieron 38 observaciones durante 107 dias de experimento. La proporcion de semillas
germinadas en el grupo de polinizacion abierta fue estadisticamente diferente a los demas
tratamientos; no hubo diferencia entre los grupos de polinizacion abierta y agamospermia. El
tratamiento con polen de O. streptacantha tuvo mayor porcentaje de germinacion y los de menor

porcentaje fueron el de polinizacion abierta y de agamospermia.

Tabla 9. Parametros estimados (error estandar entre paréntesis) a partir del modelo log-logistico de
Ritz (2013). El pardmetro d denota la proporcion de semillas germinadas durante el experimento
(a partir del total presente al inicio del experimento). El parametro b es proporcional (sin signo) a
la pendiente de la curva de germinacion en el tiempo tso (dias) que es el nimero de dias en que el
50% de las semillas habian germinado. Contrastel describe los grupos formados comparando los
valores del pardmetro d y Contraste2 comparando los valores de tso. Las letras compartidas entre
tratamientos indican que no hay diferencias entre dichos tratamientos.

Tratamiento b d tso (dias) Contrastel Contraste2
Polen de Opuntia -3.56 (1.33) 0.70 (0.15) 29.67 (7.39) b a
cantabrigiensis

Polen de Opuntia -3.46 (2.55) 0.64 (0.25) 36.24 (14.08) b b
robusta

Polen de Opuntia  -3.53 (2.31) 0.76 (0.20) 36.70 (15.14) b b
streptacantha

Polinizacion -3.58 (0.66) 0.45(0.25) 24.69 (3.52) a a

abierta

Agamospermia -2.18 (6.58) 0.47 (1.83) 48.50(208.48) a b
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Respecto al tso, el grupo de polinizacion abierta y O. cantabrigiensis fueron
significativamente diferentes a los demés tratamientos, pues los dos alcanzaron 50% de semillas
germinadas (del total que germinaron) en menor tiempo (entre 25 y 29 dias). Los parametros
estimados para cada tratamiento se presentan en la Tabla 9. Las curvas de germinacion se muestran

en la Figura 12.
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Figura 12. Proporcion de semillas germinadas respecto al tiempo de siembra, de Opuntia tomentosa
bajo cinco tratamientos de origen de polen: OC-con polen de Opuntia cantabrigiensis, OR-con
polen de Opuntia robusta, OS-con polen de Opuntia streptacantha, PA-polinizacion abierta, AG-
agamospermia. Se muestra la curva de germinacion ajustada con el modelo log-logistico
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V. Discusion
La floracion simultanea puede tener consecuencias importantes sobre la reproduccion de las

especies que interactuan y llevar a un proceso de diferenciacion en la reproduccion temporal,
espacial o en casos mas extremos, de extincion de una de las poblaciones. En este estudio se
evaluaron los efectos de florecer simultdineamente en la reproduccién de O. tomentosa, planta que

comparte espacio con tres especies mas: O. cantabrigiensis, O. robusta y O. streptacantha.

Sincronia en la floracion

Las floraciones de las especies de estudio siguen este orden: O. robusta (febrero-mayo), O.
cantabrigiensis y O. streptacantha (marzo-mayo) y al final O. tomentosa (abril-mayo). Esto es
similar a otras especies del género, cuya floracion puede durar un solo mes como O. microdasys
(abril; Pifa etal., 2007) o mas de dos meses como sucede en O. rastrera (marzo a junio;

Mandujano et al., 1996), O. macrocentra y O. huajuapensis (ambas de mayo a junio; Mandujano
et al., 2013; Anna-Aguayo et al., 2017).

En ambientes como los desiertos y semidesiertos, eventos reproductivos como la floracion
y fructificacion suelen ser limitados por la disponibilidad de agua. Las cuatro especies estudiadas
florecen durante la temporada seca, como sucede en algunas especies de zonas aridas y semiaridas
de México, cactaceas como Stenocereus thurberi (Bustamante y Barquez, 2008), Isolatocereus
dumortieri (Cruz y Pavén, 2013), Neobuxbaumia tetetzo, Cephalocereus columna-trajani o la
leguminosa Prosopis laevigata, (Pavon y Briones, 2001). Este patron permite que la dispersion de
semillas y el reclutamiento de plantulas ocurran durante la temporada de lluvias (Pavon y Briones,
2001).

La cactaceas suelen tener un solo pico de floracion (unimodal; Bustamante y Blrquez,
2008; Lenzi y Orth, 2012; Salom6n-Montijo et al., 2016; Anna-Aguayo et al., 2017), sin embargo,

se han reportado patrones bimodales o con dos picos (Ruiz et al., 2000; Mclntosh, 2002; Salomén-
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Montijo et al., 2016) o multimodales (Ruiz et al., 2000; Petit, 2001; Fonseca et al., 2008). En
especies con un solo pico de floracion se espera baja sincronia intraespecifica al inicio y final de
la floracién y una alta sincronia durante el pico. Sin embargo, los valores de sincronia pueden
variar segun la especie, por ejemplo: los miembros de género Ariocarpus suelen tener una alta
sincronia toda su floracion y durar hasta ocho dias (Martinez-Peralta y Mandujano, 2012). En
contraste, Opuntia monacantha florece durante 100 dias y s6lo presenta una alta sincronia en el
pico de floracion (Lenzi y Orth, 2012) y Pilosocereus leucocephalus una baja sincronia en toda su
floracion que se extiende hasta 150 dias (Munguia-Rosas y Sosa, 2010).

Comparando entre las especies de estudio, O. robusta tuvo la floracion mas larga (95 dias)
y una sincronia intraespecifica intermedia, O. cantabrigiensis tuvo valores intermedios tanto en
duracién (78 dias) como en sincronia, O. streptacantha una floracion intermedia (78 dias) pero
alta sincronia y O. tomentosa tuvo la menor duracion de floracion (54 dias) pero la mayor sincronia
intraespecifica. La floracién larga de O. robusta podria ser una estrategia para repartir el riesgo de
fracaso reproductivo en el tiempo (Michalski y Durka, 2007) y la sincronia intermedia de O.
robusta y O. cantabrigiensis podria favorecer la frecuencia de polinizaciones cruzadas entre
individuos lejanos (Lenzi y Orth, 2012; Salomoén-Montijo et al., 2016). La floracion corta y
sincrénica de O. tomentosa asegura altas tasas de visita de polinizadores y podria amortiguar los
efectos de los depredadores (Janzen, 1976; Martinez-Peralta y Mandujano, 2012; Matias-Palafox
etal., 2017).

En nuestros resultados, la sincronia interespecifica varia entre 2017 y 2018. En 2017 hubo
una sincronia interespecifica alta (Si > 0.60) y en 2018 una sincronia baja (Si < 0.40). Esta variacion
es principalmente efecto de las fechas en las que se hicieron los censos florales. La intencién del
trabajo de campo del primer afio fue evaluar el tiempo en el que las cuatro especies de Opuntia

coincidieran y so6lo se hicieron censos florales al comienzo del pico de floracién de O. tomentosa

40



y al final de las demas floraciones, por lo que el indice de sincronia considerd que en todos los
censos hubo flores de las cuatro especies y, por tanto, alta sincronia. En cambio, en 2018 se
contaron flores cada 15-20 dias de febrero a julio, asi, se agregaron censos en los que una o varias
especies del género no tuvieron flores, lo que en el indice interpreta como una baja sincronia. En
2018, O. tomentosa tuvo la mayor sincronia interespecifica con O. streptacantha (Si = 40) y la
menor fue con O. robusta (Si = 0.08). Esta sincronia puede favorecer el flujo de polen entre O.
tomentosa y O. streptacantha.

La temporada de floracion también es acotada por las interacciones con otras especies
vegetales, principalmente las mediadas por polinizadores (Rathcke, 1988; Kuno, 1992; Elzinga
etal., 2007; Devaux y Lande, 2009; Mesgaran et al., 2017). Asi, estas interacciones podrian
moldear la secuencia y duracién de los despliegues florales, donde las especies florecen
simultaneamente (con un nivel alto de sincronia) o tienen un desfase temporal entre ellas.

La floracién simultanea podria ser ventajosa cuando las densidades poblacionales son muy
bajas (Moeller, 2004; Kobayashi-Kidokoro y Higashi, 2010; Mesgaran et al., 2017), las especies
que florecen tienen una alta diversidad morfolégica (Ghazoul, 2006) o cuando tienen poca 0
ninguna recompensa (Laverty, 1992; Internicola et al., 2006). Por otra parte, varios autores
proponen que florecer simultaneamente podria perjudicar el éxito reproductivo de alguna de las
especies, principalmente por una competencia por polinizadores (Campbell, 1985; Rathcke, 1988;
Muchhala y Thomson, 2012; Ashman y Arceo-Gémez, 2013; Temeles et al., 2016).

Opuntia tomentosa alcanza su pico de floracion la Gltima semana de abril (2018), teniendo
un desfase temporal de al menos 15 dias con el pico de floracion de las deméas especies. La
diferenciacion temporal en la floracion de O. tomentosa podria ser reflejo de una competencia por
polinizadores con las demas especies del género, ya que ninguna de las abejas que la visita (por

ejemplo, Macrotera sp., Apis mellifera, Bombus pensylvanicus, Diadasia rinconis y Lasioglossum
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(Dialictus) sp.; Tablal) es su polinizador exclusivo. Desde esta perspectiva, se ha propuesto que
el desplazamiento fenoldgico es causado principalmente por una fuerte limitacion por polen
(Ribeiro y Spielman, 1986; Kuno, 1992; Devaux y Lande, 2009), y una alta produccion de semillas
inviables consecuencia de hibridacion (Fonseca etal., 2008; Devaux y Lande, 2009). La
competencia por polinizadores no podria separar las temporadas de floracion mas alla de los
limites impuestos por las restricciones filogenéticas de las especies vegetales (Kochmer y Handel,
1986; Carvalheiro et al., 2014), por lo que O. tomentosa siempre coincidiria parcialmente con las

demas especies y esto representa una oportunidad para que ocurra flujo de PHet.

Flujo de polen

Cuando se evalua el flujo polinico interespecifico, se suele hacer énfasis en su efecto sobre la parte
femenina, es decir, en las implicaciones de la recepcién de PHet en la formacion de frutos y
semillas (Barrett, 2002; Ashman y Arceo-Gomez, 2013; Luca et al., 2015) y se ha prestado menor
atencion en la parte masculina y a la pérdida de polen por este mecanismo, que podria imponer
fuertes presiones de seleccion en las especies competidoras (Muchhala y Thomson, 2012) o podria
no tener algun efecto (Mesquita-Neto et al., 2018).

En el mismo sitio de estudio, se encontré que el flujo de polen intraespecifico de O.
tomentosa alcanza 22.44 m en promedio, con un maximo de 30 m y la mayor frecuencia de polen
marcado fue a distancias cortas (Martinez-Ramos, 2016). Cuando O. tomentosa coincide con las
demas especies (18 a 24 de abril y 13 a 15 de mayo, 2017) encontramos que si dona polen a las
otras Opuntia y también recibe PHet. Ambos viajes de polen suceden en la misma proporcion. De
las categorias de frecuencia de analogos de polen, la que se encontré en mayor frecuencia y que
alcanzé una mayor distancia promedio fue “poco”, seguida de la categoria “medio” y al ultimo

“alto”. La deposicion de polen sustancial a distancias cortas y ocasional a distancias largas es
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comun en especies polinizadas por animales (Olesen y Warncke, 1989; Richards, 1997; Holmquist
etal., 2012; Zhang y Lou, 2018).

Los visitantes mas frecuentes de las cuatro especies de Opuntia son abejas solitarias (Tabla
1); estos himenopteros hacen visitas subsecuentes a flores cercanas, sean o no de la misma planta
(Schmid-hempel, 1985; Kobayashi-Kidokoro y Higashi, 2010; Brunet et al., 2019) y este patrén
que se relaciona con la eficiencia de forrajeo.

Se ha reportado que las abejas visitan de manera constante a un tipo de flor (Wilson y Stine,
1996; Kobayashi-Kidokoro y Higashi, 2010; Song y Feldman, 2014), lo que promueve el flujo de
polen intraespecifico; sin embargo esta “fidelidad” no es uniforme en el tiempo y se vuelve difusa
cuando las especies floreciendo tienen morfologias similares, cuyas recompensas podrian
complementar las necesidades de sus visitantes (Garcia-Sanchez, 1984; Gross, 1992).

Las cuatro especies de Opuntia tienen flores actinomorfas, en forma de copa y tienen
recompensas similares, esto podria promover la visita simultanea de las abejas y por tanto
aumentar el flujo de polen interespecifico a distancias cortas en las fechas de coincidencia. Sélo el
flujo de polen con O. streptacantha alcanz6 mayores distancias que el flujo con O. cantabrigiensis
y O. robusta. Este resultado podria estar relacionado con la alta sincronia interespecifica que tienen
O. tomentosa y O. streptacantha, como ambas especies se encuentran disponibles para los
polinizadores, sus patrones de forrajeo podrian estar mayormente influidos por la frecuencia y
distancia de las flores (Grindeland et al., 2005; Nattero et al., 2011; Essenberg, 2012) y no de la

especie que esta particularmente floreciendo.
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Formacion de frutos y semillas

Todos los tratamientos de polinizacién formaron frutos. Sin embargo, los frutos producto de
polinizacién abierta produjeron un mayor numero de semillas en comparacion de los tratamientos
con PHet. Debido a la poca separacion entre el estigma y a las anteras, asi como su maduracion
simultanea (dehiscencia de las anteras y receptividad de los estigmas, ob. pers.), no se descarto la
posibilidad de que las semillas se formaran de autopolinizacion (ver seccion Contaminacién por
autopolinizacion).

Las plantas con flores tienen varios mecanismos para prevenir la hibridacion entre las
especies (Rieseberg y Willis, 2007; Widmer et al., 2009; Matallana et al., 2016), los cuales suelen
estar separados en antes y después de la polinizacién. Antes de que ocurra la polinizacion, se
encuentran las barreras temporales como asincronia en la temporada de floracion (Petit, 2001;
Mclintosh, 2002) y la diferenciacion en el momento de maduracion de las estructuras reproductivas
(dehiscencia de anteras y receptividad de estigmas; Stone et al., 1998; Queiroz etal., 2015;
Mesquita-Neto et al., 2018); barreras espaciales como la separacion geografica (Levin y Anderson,
1970; Husband y Sabara, 2004; Rocha et al., 2005; Christie y Strauss, 2019); o una diferenciacion
en los grupos polinizadores (Carrié y Guemes, 2014; Queiroz et al., 2015).

Después de la polinizacion, un mecanismo que disminuye la interferencia sexual es la
inhibicion de la germinacion o crecimiento del tubo polinico heteroespecifico (Waser, 1978;
Ashman y Arceo-Gomez, 2013; Luca etal., 2015) y la priorizacion del crecimiento de tubos
polinicos homoespecificos. Cuando se hicieron las polinizaciones manuales con PHet, la mayoria
de las flores tratadas abrieron un segundo dia (ob. pers.), posiblemente estas flores se mantuvieron
abiertas para aumentar la probabilidad de recepcion de PHom de otras plantas. Este

comportamiento floral se ha reportado para otras especies polinizadas con PHet de especies del
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mismo género (Lucaet al., 2015; Matallana et al., 2016) y posteriormente la germinacion del polen
de las mismas flores se pudo favorecer (autofertilizacion; Eckert, 2000). A pesar de que no se
observé el crecimiento de tubos polinicos de PHet como en otros estudios (Boyle y Stimart, 1986;
Nishida et al., 2014; Huang et al., 2015; Matallana et al., 2016), el experimento de Contaminacion
por polinizacion nos hace sospechar que la autopolinizacion fue el tipo polinizacion dominante en
la formacion de semillas.

Los tratamientos con PHet formaron 13-15% menos semillas que los frutos de polinizacion
abierta. La presencia de PHet pudo tener un efecto inhibidor en el crecimiento de tubos polinicos
conespecificos (Sukhada y Sukhada, 1980; Brown y Mitchell, 2001) y tuvo consecuencias en el

ndamero de semillas formadas.

Agamospermia

La apomixis es la reproduccion asexual de las plantas con flores. Este tipo de reproduccién puede
ser a través de estructuras vegetativas como estolones o tallos, o por semillas sin fertilizacion,
proceso llamado agamospermia (McCauley, 2013). La agamospermia se ha relacionado con la
ploidia de las especies, siendo las poliploides las especies con mayor nimero de casos de apomixis
(Stebbins, 1979). Se ha reportado que en el género Opuntia es comun la generacion de semillas
asexuales (Trujillo y Gonzélez, 1991; Garcia y Pimienta-Barrios, 1996; Reyes-Aguero et al., 2006),
sobre todo en especies cultivadas y con importancia econdémica. Sin embargo, tres especies
silvestres, O. rastrera, O. microdasys y O. monacantaha, no forman semillas por agamospermia
(Mandujano etal., 1996; Pifia etal., 2007; Lenzi y Orth, 2012 , respectivamente) y en O.
spinosissima se requiere de un estimulo como la recepcion de polen para producir este tipo de
semillas (Negron-Ortiz, 1998). El 7% de las flores sometidas al experimento de agamospermia

formaron fruto, lo que quiere decir que O. tomentosa no suele formar semillas por la via asexual y
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cabe la posibilidad que necesite un estimulo como recepcion de polen para formar semillas
apomicticas. Es necesarios un andlisis genético (como: Mondragon, 2001) para dilucidar el origen

de las semillas que se formaron.

Contaminacién por manipulacion

Como se menciono en la seccion Formacion de frutos y semillas, los frutos y semillas que se
formaron pudieron ser producto de la contaminacion de los estigmas durante la emasculacion de
las flores utilizadas. Segun los resultados de esta seccion, O. tomentosa es capaz de formar semillas
por autocruza, y entrecruza, sin encontrar diferencias con los frutos formados en las polinizaciones
abiertas; lo que refuerzan lo reportado por Galicia (2013), que menciona que la especie presenta
un sistema de cruza mixto. Los resultados también nos indican que la autopolinizacion durante la
emasculacion de flores es suficiente para que O. tomentosa forme el mismo nimero de semillas
que la autocruza manual, la entrecruza y la polinizacion abierta. En esta seccion, 12.5% de los
experimentos de corte de estigma formaron frutos con semillas probablemente apocmiticas y la
polinizacién de los estilos pudo ser el estimulo que dispard la formacion de dichas semillas,
originadas de tejidos somaticos como el tejido nucelar (Garcia y Pimienta-Barrios, 1996;
Mondragon, 2001; Reyes-Agiiero et al., 2006).

Se ha mencionado que las plantas con flores han desarrollado mecanismos que favorecen la
entrecruza y disminuyen la autocruza (Barrett, 2003); sin embargo, en una revision con 857
especies de angiospermas se observd que los sistemas de autocompatibilidad han prevalecido en
5.02% de las especies y 50.66% posee un sistema de autoincompatibilidad parcial, que permite la
autopolinizacion en ausencia de polinizacion cruzada (Ramirez y Nassar, 2017), asi, en
condiciones de bajas densidades y limitacion de polinizadores, la autopolinizacion y la autogamia

pueden ser favorecidas. La ocurrencia de la autocompatibilidad en O. tomentosa puede ser una
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herramienta para garantizar la formacion de frutos y semillas en presencia de competidores o de
pocos polinizadores. Ademas, por la poliploidia de O. tomentosa, O. robusta (ambas
tetraploides; Mufioz-Urias etal., 2008; Baker etal., 2009) y O. streptacantha (tetraploide,
octaploide; Palomino y Heras, 2001; Mufioz-Urias et al., 2008), el riesgo de depresion por
endogamia es menor, ya que la poliplodia puede enmascarar la expresion de mutaciones deletéreas
recesivas, logrando que las especies poliploides toleren mayores tasas de autocruza (Soltis y Soltis,

2000).

Germinacion

Las semillas de polinizacion abierta tuvieron una germinacion de 45%, similar a lo germinado en
el experimento de agamospermia (47%). La facultad de producir progenie por apomixis y por
reproduccion sexual podria ser ventajosa en condiciones adversas y para mantener genotipos por
generaciones (Richards, 2003; Hojsgaard y Horandl, 2019).

A partir de los resultados de tasa de germinacidn, pareciera que las semillas de origen
asexual y las semillas originadas de polinizacion abierta tienen una contribucion de plantulas
similar, sin embargo, solo 7% de las flores sometidas al experimento de agamospermia formaron
frutos y semillas, por lo que en realidad estas semillas tienen una contribucion muy pequefia en la
reproduccion de esta poblacion de Opuntia tomentosa.

La germinacion de las semillas de los tres tratamientos con PHet fue mayor (> 60%) que
la germinacion de las semillas de polinizacion abierta. En poblaciones silvestres y en cultivos se
ha reportado que existe una relacién positiva entre el tamafio de las semillas y la probabilidad de
germinacion (Charlesworth, 1988; Mohan Mandal et al., 2008). Las semillas con PHet fueron mas
grandes que las semillas de la polinizacién abierta (Martinez-Ramos, datos no publicados), este

aumento de tamafio pudo ser efecto de la disminucion de 13-15% de produccion de semillas en la
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seccidén Formacion de frutos y semillas, asi las que si se establecieron tuvieron una mayor cantidad
de recursos disponibles y probablemente esto aumentd su vigor, reflejado en la tasa de germinacion
(Aker, 1982).

En este trabajo utilizamos el tiempo de floracion y experimentos de polinizacién manual
sobre O. tomentosa para ver si esta especie es perjudicada por la presencia de flores de otras tres
especies del género. Aqui sélo se incluyo el efecto unilateral de PHet sobre la produccion de frutos,
semillas y germinacién en O. tomentosa, pero aun falta cuantificar el aislamiento reproductivo
entre las cuatro especies, usando también como receptoras a O. cantabrigiensis, O. robusta y O.
streptacantha, especies que reportan sistemas de apareamiento diferentes (Alfaro, 2007;
Hernandez, 2008, 2016; Galicia, 2013) a O. tomentosa y posiblemente tengan estrategias distintas
para favorecer sus adecuaciones.

Un acercamiento mas preciso de la contribucién de las barreras reproductivas particulares
de estas cuatro especies seria a través métodos de cuantificacion de aislamiento reproductivo
(como: Carri6 y Guemes, 2014; Sobel y Chen, 2014; Diaz-Infante et al., 2016; Matallana et al.,
2016). La medicion de estos aspectos permitiria responder qué factores permiten que estas cuatro

especies sigan compartiendo habitat, polinizadores y temporadas reproductivas.
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V1. Conclusiones

En este estudio encontramos que O. tomentosa es una especie sincronica cuya floracion dura 54
dias (2018). Esta especie tiene una sincronia interespecifica intermedia con O. streptacantha y una
baja con O. cantabrigiensis y O. robusta. Por esta sincronia interespecifica, hay una mayor

probabilidad de recibir PHet de O. streptacantha que de las demas especies.

Cuando las cuatro especies estuvieron en floracion, O. tomentosa dond polen y recibid
polen de las demés especies. La cantidad de PHet mas frecuente fue poco y no dependié de la
especie en floracion sino de sus distancias. O. tomentosa comparte localmente todos sus
polinizadores con las tres especies, principalmente Macrotera sp., Apis mellifera, Bombus
pensylvanicus, Diadasia rinconis, Augochlora sp., Lasioglossum sp. y Lasioglossum (Dialictus).,

pero aun el flujo de polen esté principalmente en la categoria poco.

Aunque O. tomentosa es capaz de formar semillas en presencia de PHet, estas semillas
parecen ser producto de autofertilizacion, pues aparentemente basta con un tratamiento de
emasculacion de las flores para que estas se contaminen con su propio polen y formen el mismo
namero de semillas que una polinizacién abierta. La presencia de PHet redujo la formacion de
semillas por fruto de 13 a 15% comparando con las semillas de polinizacion abierta. Parece que la

produccion de semillas por agamospermia no tiene una contribucion importante en O. tomentosa.

La tasa de germinacion mayor de las semillas con presencia de PHet es efecto de la

inversion de recursos de la planta madre y no del origen de las semillas.

Sumando los resultados, parece que el desfase de la floracion de O. tomentosa y la mayor
germinacion de PHom (autofertilizacion) son los principales factores que limitan el flujo de polen

interespecifico.
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