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RESUMEN

El dioicismo es un sistema sexual donde la poblacion cuenta con plantas con flores femeninas o
masculinas, y en el que exito de la reproduccion sexual depende de la disponibilidad de
polinizadores y de parejas. La produccion de semillas depende de diversos factores como el sexo
de las plantas vecinas, la preferencia de los polinizadores, y de caracteristicas y recompensas
florales. En este trabajo se determind el efecto de la proporcion sexual y vecindario reproductivo
en el éxito reproductivo de Opuntia robusta (Cactaceae), en una poblacion en Cadereyta de
Montes, Querétaro, México. El tamafio de los vecindarios reproductivos se determind mediante
la evaluacion del flujo de polen con polvos vegetales y fluorescentes desde una planta focal hacia
sus vecinos. Se consideraron varios factores (i.e. despliegue floral, densidad floral) para evaluar
si afectan el tamafio de los vecindarios reproductivos, y la adecuacion de los individuos en la
poblacién. Finalmente, la biomasa floral en flores de ambos sexos se cuantifico para determinar
qué sexo invierte mas recursos a la reproduccion. No se observo una limitante de parejas porque
la proporcion sexual en la poblacién es 1:1, y a nivel de flor es sesgada a masculino, por lo que
no se compromete la reproduccion. La mayor presencia de analogos de polen desde una planta
focal es a 17.89+ 1.28 m (X * e.e) de distancia. Los tamafios de los vecindarios reproductivos son
variables alcanzando un radio de 330 m, en los que se distinguen tendencias con base en la
cantidad de flores masculinas y cantidad de flores tefiidas con anélogos de polen que repercuten
con el éxito reproductivo (i.e., seed- set y fruit-set. Las flores femeninas son aquellas que
obtuvieron mayor peso en biomasa floral, por lo que es el sexo que destina mayor cantidad de
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recursos a las estructuras florales. La estrategia reproductiva de la poblacién en estudio asegura
la produccion de frutos y semillas pues esta es elevada; sin embargo, falta mas investigacion para
determinar cuales caracteristicas de los vecindarios reproductivos son las que mayor relacion

tienen con la adecuacion de los individuos de la poblacion.



1. INTRODUCCION

Sistema de sexual de las angiospermas

Las flores son estructuras reproductoras que, en caso de presentar dvulos estos seran
fecundados y formaran frutos y semillas, por lo que la determinacién de sexo en las plantas es
fundamental. El sexo en las plantas se puede describir en funcién de los érganos sexuales a
diferentes niveles. A nivel floral existen flores perfectas (hermafroditas), aquellas que poseen
ambos verticilos sexuales (androceo y gineceo) fértiles y flores imperfectas (unisexuales) cuando
solo se mantienen fértil el androceo o gineceo (Cocucci, 1980). A nivel de individuos y de
poblacion se denominan: (a) sistemas monomorficos cuando todos los individuos de la poblacién
portan flores del mismo tipo, como las especies con flores hermafroditas, en donde todos los
individuos portan flores perfectas; especies monoicas, cuando un mismo individuo porta tanto
flores unisexuales masculinas como femeninas (Richards, 1986; Torices, 2009) (Figura 1);
ginomonoicos, los cuales poseen individuos con flores hermafroditas y femeninas;
andromonoicos que presentan flores hermafroditas y masculinas (Richards, 1986; Torices, 2009)
(Figura 1). Por su parte, (b) los sistemas dimorficos/trimérficos son aquellos en los que, hay
individuos que portan flores de diferente tipo, como las especies dioicas, en donde hay
individuos con flores solamente masculinas e individuos con flores femeninas; y especies
ginodioicas, es decir, hay individuos con flores femeninas e individuos con flores hermafroditas;
las especies androdioicas, tienen individuos con flores masculinas e individuos con flores
hermafroditas (Barret, 2002) y especies trioicas (subdioicas), con plantas que portan solamente
flores masculinas (androica), plantas con flores femeninas (ginoica) y plantas con flores
hermafroditas (planta hermafrodita), entre otros (Richards, 1986) (Figura 1). Los diversos

sistemas de expresion sexual en las angiospermas son el resultado de varias caracteristicas, desde



los componentes genéticos hasta las barreras espacio temporales de las flores (Bawa y Beach,

1981).
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Figura 1. Sistemas sexuales en angiospermas

A) Los sistemas monomorficos presentan individuos hermafroditas (flores con gineceo y androceo
fértil), monoicos (individuos con flores masculinas y femeninas), ginomonoicos (individuos con
flores femeninas y hermafroditas), trimonoicos (individuos con flores hermafroditas, masculinas y
femeninas) e individuos andromonoicos (con flores hermafroditas y masculinas fértiles). B) Los
sistemas dimorficos/trimorficos tienen poblaciones con dioecia (individuos con flores masculinas e
individuos con flores femeninas), ginodioecia (individuos con flores hermafroditas individuos
femeninos fértiles) y androdioecia (individuos con flores hermafroditas e individuos masculinos
fertiles). Tomado de Torices (2009).



Cerca del 90% de las angiospermas, asi como la mayoria de los géneros de la Familia
Cactaceae, entre ellos el género Opuntia (Cactaceae), son hermafroditas (i.e., poseen flores
perfectas, con androceo y gineceo funcionales), aunque debido a los procesos evolutivos en la
historia de las angiospermas, las flores hermafroditas pueden presentar atrofias —reduccion y
modificacion- en el gineceo o en el androceo, surgiendo flores unisexuales (Del Castillo y
Gonzales-Espinosa, 1988; Pimienta-Barrios et al., 2002; Diaz y Cocucci, 2003; Fuentes-Pérez y
Terrazas, 2009). La unisexualidad en angiospermas puede surgir a partir del aborto de una las
estructura reproductivas —gineceo o androceo- dejando remanentes del sexo suprimido en las
flores y, flores en las que nunca se desarrolla una de las estructuras reproductoras —gineceo o
androceo-. Estas modificaciones estan dirigidas por mutacién temprana en el desarrollo,
homeosis y extincion (Michell y Diggle, 2005). Dentro de las cactaceas se han identificado
varios géneros con especies que presentan flores unisexuales, como Mammillaria dioica,
Neobuxbaumia mezcalaensis y Pachycereus pringlei (Parfitt, 1985; Hoffman, 1992; Fleming et
al., 1994; Valiente-Banuet et al., 1996). La supresion de un sexo en la flor, da como resultado
individuos que producen Unicamente flores femeninas o flores masculinas, es decir, las especies
presentan un sistema sexual dioico (Madriz y Ramirez, 1996; Sanchez y Vazquez-Santana,
2018), en el género Opuntia encontramos especies con un sistema sexual dioico como O.

stenopelata, O. grandis, O. glaucescens y O. robusta (Fleming et al., 1994; Del Castillo, 1999).

Clonalidad y su impacto en especies dioicas
Las cactaceas al habitar en zonas con condiciones ambientales extremas han desarrollado
multiples estrategias reproductivas, dentro de la subfamilia Opuntioideae y Cactoideae,

encontramos algunas especies que se reproducen de forma asexual, clonal y sexual, e.g.,
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Ferocactus robustus (Carrillo-Angeles, 2006) y Opuntia rastrera (Mandujano et al., 1996;
Mandujano et al., 2010). La clonalidad en Opuntia consiste en la dispersion de segmentos de
tallos que enraizan, y frutos abortados con la capacidad de generar un nuevo individuo (Carrillo-
Angeles y Mandujano, 2011; Martinez y Molina-Freaner, 2013). Un sistema clonal es capaz de
producir un conjunto de genetos o genets —unidad genética y fisiologicamente independientes,
productos de la formacion de cigotos- y rametos o ramets —unidades fisiologicamente
independientes, pero genéticamente idénticas al progenitor- (Carrillo-Angeles y Mandujano,
2011; Ferrer et al., 2011). No obstante, la capacidad de dispersion de los ramets es limitada, ya
que suelen ser propagulos grandes y pesados con una distribucion agregada (Pan y Price, 2002).
Aln mas, la clonalidad puede generar un compromiso entre el crecimiento vegetativo y la
reproduccion sexual, por ejemplo, una poblacién dioica con alta tasa de reproduccion asexual o
clonal tendra una amplia distribucion de ramets agregados del mismo sexo, comprometiéndose la
reproduccion sexual, por lo que se ha visto que varias especies clonales (i.e. O. polycantha y O.
microdasys )(Osborn et al., 1988; Pifia et al., 2007) poseen un sistema de autoincompatibilidad
para disminuir la autofecundacion (Mandujano et al., 1996; Mandujano et.al., 2010; Muirhead y
Lande, 1997; Carrillo-Angeles et al., 2011; Mandujano et al., 2014). Sin embargo, la
autofecundacidn no es posible en las especies dioicas, por lo que la clonalidad podria afectar las
posibilidades de encontrar parejas (Mandujano, 2007; Carrillo-Angeles y Mandujano, 2011), si
las plantas que se agregan en un vecindario son ramets, dado que todos los individuos tendran el

mismo sexo cabe la posibilidad reducir el éxito reproductivo en la especie.
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Reproduccion sexual

La reproduccion sexual en angiospermas depende de la formacion de flores como
estructuras reproductivas que portan los verticilos femeninos —gineceo- y masculinos —androceo-
(Cocucci, 1980). Las flores hermafroditas o unisexuales femeninas formaran frutos y semillas si
los 6vulos son fecundados por el polen mediante algun tipo de polinizacion (autébnoma, o por
vectores bioticos o abidticos), dando como resultado progenie genéticamente diferente (Cocucci
y Hunziker, 1976). Solamente algunas flores se desarrollardn a frutos con semillas y el resto
seran abortadas, consumidas o moriran por alguna causa (Lloyd, 1979; Stephenson, 1981; Bawa
y Webb, 1984; Lee, 1988; Arathi et. al., 1999), ya sea por factores bidticos y/o abidticos
(Medrano et al., 2000). Por ejemplo, la disponibilidad de recursos para la reproduccion
(Stephenson, 1981), la cantidad y/o calidad del polen que reciban las flores (Snow, 1982), la
herbivoria floral (florivoria) (Krupnick et al., 1999), enfermedades causadas por hongos,
bacterias o virus (Sulqui-Jordan, 2018), condiciones climaticas adversas (Verd( y Garcia-Fayos,
2002), y la genética de la planta (Pifia-Ruiz, 2007).

La reproduccién sexual, a pesar de ser un mecanismo con altos costos energéticos posee
grandes ventajas, tanto poblacionales como adaptativas, disminuyendo el riesgo de mutaciones
desfavorables (Holsinger, 2000; Mandujano et al., 2014). Este tipo de reproduccion es
generalmente la principal fuente de variacion genética en las poblaciones (Charpentier, 2002;
Honnay et al., 2006; Carrillo-Angeles et al., 2011) y les confiere mayor probabilidad de
colonizar nuevos ambientes gracias a la dispersion de semillas a grandes distancias, la presencia
de latencia, asi como enfrentar cambios ambientales (Mandujano et al., 2001; Ferrer et al.,

2011).
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En las angiospermas, la reproduccién sexual involucra los sistema de cruza que
determinan la forma en la que se transfieren los genes de una generacion a otra por medio de la
reproduccion sexual (Barret 2003; Neal y Anderson 2005) y depende de diversos factores como,
el movimiento de polinizadores y vectores abioticos, aspectos sexuales, aspectos florales, y
sistemas de incompatibilidad, asegurando la produccién de descendencia (Kalisz y Vogler 2003;
Fernandes et al., 2018). Actualmente se reconocen tres sistemas de cruza: autocruza (autogamia),
entrecruza (xenogamia) y mixto (autocruza y entrecurza) ((Richards, 1997; Fernandes-Cardoso
etal., 2018).

Dado que, cerca del 90% de angiospermas son hermafroditas, las especies que carecen de
un sistema de autoincompatibilidad promueven la autogamia —sistema de cruza que consiste en
la fecundacién entre los gametos masculinos y femeninos provenientes de la misma unidad
floral- (Richards, 1997). La autogamia presenta ventajas reproductivas en las plantas (Bawa y
Opler, 1975; Lloyd y Yates, 1982; Raimundez et al., 1998), como la utilizacion de menos
recursos asignados a las estructuras y recompensas florales y aseguramiento de la reproduccion
sexual en especies con polinizadores escasos o deficientes (Solbrig, 1976; Lloyd y Schoen, 1992;
Raimundez et al., 1998). Sin embargo, con la autogamia se ve reducida la variabilidad genética
en la poblacion y pueden incrementarse los niveles de depresion endogamica (Lloyd y Schoen,
1992). La autogamia se ha visto contrarrestada mediante sistemas de autoincompatibilidad,
dicogamia, hercogamia y por el dioicismo que, favorecen u obligan la reproduccion de
entrecruza (Jain, 1976; Bawa y Beach, 1981; Lloyd y Yates, 1982; Richards, 1997). Se ha
observado que las especies autdgamas son mas abundantes en ambientes con alto grado de

perturbacion (Opler y Bawa, 1978).

13



La geitonogamia es un sistema de cruza que consiste en la union de gametos masculinos
y femeninos provenientes de diferentes flores, pero dentro del mismo individuo genético o genet
(Lloyd y Schoen, 1992; Richards, 1997). Este tipo de cruza se presenta en individuos con flores
hermafroditas y en individuos con flores unisexuales —monoicos, ginomonoicos, andromonoicos
y trioicos- (Richards, 1997). La geitonogamia, es un tipo de cruza entre flores del mismo
individuo, lo que requiere vectores, como por ejemplo, la visita de los polinizadores (Eckert,
2000). La geitonogamia es categorizada como contraproducente ya que se afecta la adecuacion
de la funcién masculina y femenina en diferentes especies, tanto autocompatibles como
autoincompatibles (Harder y Barret, 1995). En especies autocompatibles se incrementa la tasa de
autofecundacion materna, por lo tanto, el riesgo de depresion por endogamia, mientras que, la
adecuacion de la funcion masculina se disminuye por la reduccion de granos de polen
disponibles para entrecruza. En especies autoincompatibles, los costos de la geitonogamia se ven
reflejados en la disminucion de seed-set, dado a la saturacién del estigma por granos de polen
autoincompatibles y aborto de 6vulos autofecundados y en el desperdicio de polen transportado a
los estigmas del mismo individuo (De Jong et al., 1992, Charpentier, 2002). Sin embargo, la
geitonogamia también es vista como un sistema de cruza benéfico, ya que, en especies con
separacion espacial de las estructuras reproductoras, la geitonogamia, al unir gametos de
diferentes flores por medio de polinizadores, asegura la autofecundacién, otra ventaja es la
reproduccion entre diferentes ramas de un mismo individuo (Eckert, 2000). En sistemas clonales,
la geitonogamia es un sistema de autocruza mas complicado, ya que en especies autocompatibles
se efectlia dentro del mismo ramet (intra-ramet) y entre flores de diferentes rameto (inter-rameto)

de un mismo genet (Back et al., 1996, Eckert, 2000).
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La entrecruza es la fecundacion de gametos masculinos y femeninos provenientes de
diferentes individuos genéticos (Richards, 1997). Promueve la variabilidad genética, al combinar
el material genético de los gametos masculinos y femeninos de diferentes individuos, creando
nuevas combinaciones genéticas en la descendencia y permitiendo la adaptacion de los
individuos a nuevos habitats e incrementando la probabilidad de sobrevivir (Simpson, 2006). Sin
embargo, las especies que presentan entrecruza son mas susceptibles a la extincion en caso
donde los vectores bioticos/abidticos no cumplan su funcion de manera adecuada, es decir, que
no transporten adecuadamente los granos de polen hacia los estigmas receptivos (Richards,
1997), por lo que las especies xen6gamas son mas comunes en ambientes con mayor estabilidad
ambiental (Raimundez et al., 1998).

El éxito reproductivo de las especies de angiospermas (e.g., dioicas, xendgamas) depende
de diferentes factores, entre ellos una alta densidad poblacional, la cual incide en una mayor
atraccion de polinizadores y que éstos empleen menos energia durante el forrajeo (Karron, 1977;
Orians, 1997). Sin embargo, en las especies dioicas la proporcion sexual también es clave, ya
que se espera que la probabilidad de encontrar pareja del sexo opuesto sea alta (Ké&fer et al.,
2017). Las especies xendégamas también producen un gran nimero de granos de polen para
asegurar la entrecruza (Cruden, 1977). También, una alta longevidad floral puede incrementar la
probabilidad del transporte de gametos, y por lo tanto de la polinizacién (Karron 1977; Orians
1997). Considerando todos los factores anteriores, se espera que una alta densidad poblacional
incremente el éxito reproductivo en la reproduccion sexual y ésta a su vez aumente la adecuacion

de los integrantes de la poblacién, produciendo un gran nimero de frutos y semillas.
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Proporcidn sexual en especies dioicas

Enfocdndonos en un sistema clonal y dioico, la Gnica forma de que se efectué la
reproduccion sexual es mediante la polinizacion, donde el vector transporta los granos de polen
de una planta masculina hacia una planta femenina (Carrillo-Angeles et al., 2011). Por lo tanto,
la proporcién sexual es un factor importante a considerar, ya que se espera que la cantidad y
proporcion de plantas masculinas con respecto a femeninas en una poblacion repercuta
directamente en el éxito reproductivo de la poblacion (Ramirez-Delgado et al., 2007). En este
contexto, las poblaciones se pueden categorizar con respecto a la proporcion entre plantas de
ambos sexos; esta cantidad es un estimador de importancia ecoldgica y es considerada un
parametro para estimar el potencial reproductivo y el equilibrio natural de la poblacion
(Ramirez-Delgado et al., 2007; Castillo-Alva, 2012). Mediante este parametro, se puede detectar
si la poblacion ha presentado una segregacion sexual o ha tenido cambios a lo largo del tiempo
(Castillo-Alva, 2012). Este estimador es de gran importancia en ecologia, ya que se considera
como un parametro para llevar a cabo la estimacién de potencial reproductivo y el equilibrio
natural de una poblacion (Castillo-Alva, 2012). De esta manera, una poblacion que se encuentre
en una proporcion 1:1 (mismo numero de plantas masculinas y plantas femeninas), se considera
una poblacion evolutivamente estable y supone que los costos para producir un individuo
masculino o femenino son los mismos (De Jong et al., 1999). En ambientes naturales esta
proporcion se ve afectada por varios factores involucrados en la evolucién de la proporcion
sexual (De Jong et al., 1999; Sinclair et al., 2012). Ejemplo de ello es la reproduccion, donde la
alta autopolinizacion, incremento de la depresion endogamica y un ambiente estable pueden
sesgar a las poblaciones hacia las plantas femeninas, mientras que la xenogamia o sistema de

entrecruza y un ambiente con condiciones extremas sesgara las poblaciones hacia las plantas
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masculinas, principalmente por los costos energéticos menores para producir una planta
masculina en comparacion con los costos energéticos para producir una planta femenina
(Freeman et al., 1980; De Jong et al., 1999).

En especies dioicas se han establecido tres tipos de proporcién sexual a) proporcion 1:1 —
en equilibrio- encontrando la misma cantidad de plantas masculinas y femeninas; b) proporcion
sesgada hacia el sexo masculino, encontrando mayor nimero de plantas masculinas que
femeninas y, ¢) proporcion sesgada hacia el sexo femenino, encontrando una cantidad mayor de
individuos femeninos sobre los individuos masculinos (Freeman et al., 1980; De Jong et al.,

1999; Fernandez- Otarola et al., 2013; Riba-Hernandez et al., 2014).

La polinizacién

El éxito reproductivo de las poblaciones en angiospermas depende de la reproduccion
sexual para la formacion de semillas que daran paso a nuevos individuos, proceso mediado por la
polinizacion (Castro y Loureiro, 2014). La interaccion entre planta-polinizador se remonta al
periodo Cretécico, donde los herbivoros llegaban para alimentarse de las flores y éstas a su vez
experimentaron un alto éxito reproductivo debido al transporte del polen y, por ende, de sus
genes (Kearns et al.,1998). Se ha propuesto que la especializacion en la interaccion planta -
polinizador permitié durante el Cenozoico la radiacion de las angiospermas y animales
polinizadores (Crepet, 1983; Kiester et al., 1984; Eriksson y Bremer, 1992; Waser et al., 1996).
En esta especializacion se encuentra implicito en el concepto de sindrome de polinizacion
definido como, el conjunto de caracteristicas florales propuestas para reflejar las adaptaciones a
un tipo u otro polinizador (Waser et al., 1996; Pellmyr, 2002; Nufiez-Avellaneda y Carrefio,

2017), y esta asociacion debe mantenerse en un gran lapso de tiempo y espacio (Gomez y
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Zamora, 2005; Nufiez-Avellaneda y Carrefio, 2017). La polinizacion es realizada en su mayoria
por animales, de los cuales una cifra cercana al 67% de las angiospermas es polinizada por
insectos, y el resto por mamiferos y aves asi como por agentes abidticos (Kearns et al., 1998;
Valiente-Banuet, 2002).

Las cactaceas son un grupo con representantes que cuentan con distintos sistemas de
polinizacion donde intervienen distintos grupos funcionales de polinizacién, donde se han
observado polinizadores como abejas, escarabajos, esfingidos, colibries y murciélagos (Grant y
Grant, 1979; Valiente-Banuet et al., 1996; Mandujano et al., 2010). En particular, el género
Opuntia presenta flores con una adaptacion a la polinizacion por abejas (melitofilia) (Grand y
Hurd, 1979; Valiente-Banuet et al., 1996; Mandujano et al., 2010), que son organismos activos

en las visitas florales y forrajeras constantes (Kaerns et al., 1998).

Dimorfismo sexual y atributos florales

Durante los procesos evolutivos, las angiospermas han desarrollado diferentes estrategias
que en algunas especies han llevado a la separacion de sexos (Bawa, 1980). Las especies dioicas
pueden presentar dimorfismo sexual, teniendo diferencias en los rasgos de su historia de vida
entre los sexos (Irish y Nelson, 1989; Matsushita et al., 2011). Para determinar el dimorfismo en
angiospermas se han evaluado caracteres sexuales, los cuales se presentan principalmente en la
temporada de floracion (Willson, 1991). El principio de Bateman ha sido ampliamente utilizado
para explicar el dimorfismo sexual, este principio propone que la adecuacion de los individuos
femeninos se encuentra limitada a la disponibilidad de recursos asignados para la produccion de

descendencia, mientras que en los individuos masculinos se encuentra limitado por la capacidad
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de encontrar pareja; se espera entonces que las plantas de sexo distinto administraran de manera
diferente sus recursos destinados a la etapa reproductiva (Bateman, 1948).

En especies dioicas, la determinacion de sexo en estado vegetativo es complicado sin el
uso de marcadores genéticos (Carrillo-Angeles et al., 2011). Sin embargo, diferentes estudios se
han enfocado en evaluar los caracteres en la etapa vegetativa entre los dos sexos, donde el
tamario de la raiz, vigorosidad de la planta y capacidad de propagacion vegetativa se ve superada
por los individuos masculinos sobre los individuos femeninos (e.g., Populus tremuloides) (Sakai
y Burris, 1985; Del Castillo y Argueta, 2018).

El dimorfismo sexual en especies dioicas ha sido estudiado durante la fase reproductiva
considerando multiples caracteristicas florales, por ejemplo el tamafio de la flor (Delph et al.,
1996), numero de flores por planta (Delph et al., 2005), longevidad floral (Primarck, 1985),
contenido de nutrientes de las flores (Carroll y Delph, 1996), produccion de polen (Bawa y
Opler, 1975), fragancia y defensa floral contra la herbivoria, (en Opuntia robusta la cantidad de
recursos invertidos en la defensa contra la herbivoria difiere en las plantas femeninas y
hermafroditas) (Ashman, 2009; Janczur et al., 2021). De esta manera, la produccion de
estructuras florales va a influir de manera directa en la tasa de visitas de los polinizadores: a
mayor numero de flores, mayor tasa de visitas y menor competencia por parejas, en comparacion
con un namero reducido de flores (Glaettli y Barrett, 2008).

En especies polinizadas por animales, estas caracteristicas tienen consecuencias
importantes en la tasa de visitas por los polinizadores, competencia por encontrar pareja y
evolucion del dimorfismo sexual entre los sexos (Glaettli y Barret, 2008). Sin embargo, si las
caracteristicas son sumamente diferentes entre los sexos, puede verse comprometida la

probabilidad de encontrar pareja, al ser mas atractivo un sexo que el otro para los polinizadores
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(Ashman, 2009; Barret y Hough, 2013). Se ha observado que en poblaciones dioicas, las plantas
masculinas presentan una exhibicion floral grande y Ilamativa, asi como una mayor regularidad
en el despliegue floral (e.g. Wurmbea. dioica y S. latifolia) (Vaugthton y Ramsey, 1998; Glaettli
y Barret, 2008; Ashman, 2009), debido a la competencia entre los individuos masculinos para
encontrar pareja respecto a las femeninas (Eguiarte et al., 1992; Barrett y Hough, 2013). La
evidencia existente propone que la fuerza de la seleccion sexual en caracteristicas atractivas
incrementa conforme incrementa la limitacion de polen en multiples especies (Ashman y
Morgan, 2004). En el trabajo de Ashman (2009) se demostrd que las flores masculinas emiten
mas fragancia en comparacion con las flores femeninas en 12 de las 15 especies estudiadas y se
postula que esto puede ser para atraer mas polinizadores y dispersar los gametos masculinos (e.g
Ficus carica, y Chamaerops humilis). De la misma manera, se ha reportado que los individuos
masculinos florecen primero conforme comienza la temporada reproductiva, mientras que los
individuos femeninos comienzan este proceso posteriormente, proceso determinado dicogamia
interfloral (Lloyd y Webb, 1977; Lloyd y Webb, 1986; Eguiarte et al., 1992). Este patrén se ha
observado en Acer negundo, Clemantis gentianodides, Opuntia robusta (Godlye, 1976; Méndez,
2004; Bravo-Correa, 2021) y en Silene alba y S. dioica (Baker, 1947; Mulcahy, 1968). Por otro
lado, se ha observado que el tamafio de la flor suele ser mayor en plantas femeninas en
comparacion con las plantas masculinas, y esto se ha atribuido a que las femeninas invierten
mayor cantidad de recursos a la fase reproductiva (e. g. Carica papaya). En cambio, los
individuos masculinos asignan una mayor cantidad de recursos en el mantenimiento y desarrollo
vegetativo (Agren, 1988). Una excepcion se registro en Silene dioica, donde las flores de los
individuos masculinos fueron méas grandes que en los individuos femeninos (Loyd y Webb,

1977; Knudsen y Tollsten, 1993).
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Vecindarios reproductivos y flujo de polen

Referirse a vecindarios reproductivos adiciona un componente espacial al estudio de la
reproduccion sexual de las plantas. Dado que se incluye la idea de que los individuos van a tener
la posibilidad de reproducirse en el sitio en donde se desarrollan y con las plantas que tienen en
sus inmediaciones (Carrillo-Angeles et al., 2011).

Bajo el supuesto de ser poblaciones panmicticas —reproduccion aleatoria-y con un sistema
de entrecruza, se pueden determinar los vecindarios reproductivos mediante el flujo de polen
(Levin y Kerster, 1968), entendiéndose a un vecindario reproductivo como el area en la que los
individuos se encuentran interactuando de forma sexual. Las caracteristicas de los vecindarios
reproductivos estan dadas por la distribucion espacial de los individuos, densidad de la poblacién
y numero de flores en antesis, entre otros factores (Levin y Kerster, 1968; Schmitt, 1983).
Existen caracteristicas espaciales de los vecindarios reproductivos que van a influir de manera
directa en el comportamiento de forrajeo de los polinizadores (Handel, 1985). En términos de la
teoria de forrajeo Optimo y la eficiencia energética de los polinizadores, se propone que
conforme incrementa la densidad floral en una poblacion, disminuye la distancia de vuelo (Levin
y Kerster, 1968; Handel, 1985), y en una poblacién con distribucion espacial agregada, las
distancias de vuelo son menores que las distancias en una poblacion con distribucion aleatoria
(Levin y Kerster, 1968; Levin y Kerster, 1969; Handel, 1985).

Cuando las abejas visitan las estructuras reproductoras masculinas, éstas adquieren una
gran cantidad de granos de polen y los van depositando en las primeras visitas femeninas,
después de la adquisicion, por lo que, las ultimas flores femeninas visitadas no aseguran la
fertilizacion de los dvulos al no recibir una cantidad adecuada de granos de polen (Handel,

1985). La estructura genética de las poblaciones dependera de factores como la especie de la
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poblacién vegetal, su biologia reproductiva, incluyendo el tipo de polinizacion y los taxones
especificos de los polinizadores e incluso la estacion del afio en la que se encuentre (Herrera,
1987; Nora et al., 2011).

La importancia del estudio del flujo génico puede ser visto en la (a) paternidad
correlacionada, la cual se refiere al hecho de que diferentes progenies pueden ser procreadas por
el mismo padre (Hardy et al., 2004). En este caso, si la progenie -semillas- de un mismo padre y
madre, es decir, material genético muy parecido, no es dispersada por los frugivoros que puede
resultar en una distribucion espacial cercana del mismo genotipo y estos competiran por recursos
y parejas, disminuyendo la adecuacion de la poblacion (Hardy et al., 2004). Por otro lado, (b) el
numero efectivo de donadores de polen es la otra manera de ver su flujo génico, que es el
numero de plantas masculinas que engendran una misma planta madre, este nimero se puede ver
fuertemente afectado por la direccion y movimiento del polen, donde su valor es menor en

especies que son polinizadas por animales que por viento (Hardy et al., 2004; Nora et al., 2011).

Destino del polen

La caracteristica sésil de las plantas las imposibilita al movimiento para encontrar pareja,
por lo que, la reproduccion sexual dependen de la polinizacion y depende del movimiento de los
vectores biodticos y abidticos (Frankel y Galun, 2012). En el género Opuntia el transporte del
polen se encuentra mediado en su mayoria por abejas (Mandujano et al., 2010). EI proceso de
transporte de polen se realiza mediante el movimiento de flor en flor de las abejas pecoreadoras o
forrajeadoras de néctar y/o polen; las abejas, al rozar su cuerpo con los estambres cubiertos de
polen, los granos se adhieren al cuerpo de las abejas y asi, al visitar nuevas flores van a depositar

los granos de polen colectados en sus visitas previas en las visitas florales posteriores (Pierre,
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2007). Sin embargo, la mayoria de los granos de polen producidos en los estambres de las flores
nunca llegan al destino final adecuado (estigma), Harder (2000) menciona que principalmente es
porque, los granos de polen no fueron colectados para su transporte; por la pérdida de granos de
polen durante el trayecto del transporte; la deposicion de los granos de polen en los estigmas de
la misma flor y por ultimo; la deposicion de los granos de polen en los estigmas de diferentes
unidades florales (entre flores dentro de la misma planta o entre flores de plantas separadas).
Ademas, otras causas son porque los granos de polen son empacados para provisionar el nido de
las abejas solitarias quienes alimentan a sus crias, puede ser depositado en especies diferentes o
en el caso de especies dioicas, el polen puede ser depositado en plantas del mismo sexo (Colla-
Alvarado, 2018). Por lo tanto, el adecuado comportamiento de las abejas al transportar los granos

de polen es de gran importancia para el éxito reproductivo de las plantas.

Anélogos de polen

Numerosos estudios se han elaborado con el objetivo de determinar la distancia a la que
pueden moverse los genes (granos de polen y semillas) en un sistema natural (Waddintong,
1981; Waser y Price 1982; Ellstrand, 1992). Originalmente se habia planteado que la distancia a
la que volaban los polinizadores, era la distancia a la que se dispersaban los granos de polen
(Levin y Kerster, 1968). Sin embargo, en estudios posteriores se logré concluir que era una
metodologia incorrecta, ya que la carga de polen asi como, el deposito de los granos de polen en
los estigmas de las plantas puede variar entre los vuelos y taxones de polinizadores (Waddintong,
1981; Elistrand, 1992; Nora et al., 2011). A partir de dichas observaciones se implementaron
otras metodologias para evaluar el flujo de polen, como el uso de lodine 131 y el uso de agentes

radioactivos, los cuales sin embargo, son de dificil implementacion en campo (Stockhouse, 1976;
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Waddintong, 1982). Posteriormente, se propuso el uso de colorantes en polvo y polvos
fluorescentes para evaluar la dispersion de polen (Stockhouse, 1976), el cual es un método
sumamente utilizado debido a los bajos costos y facilidad de implementacion en campo,
estimando las distancias y patrén de movimiento en el que los polinizadores se encuentran
interactuando con las plantas (Stockhouse, 1976; Waser y Price, 1982; Ellstrand, 1992; Nora et
al., 2011). Sin embargo, diversos factores pueden afectar la precision de la estimacion del flujo
de polen; entre ellos, pueden mencionarse la diferencia de tamarios entre los polvos y los granos
de polen, la textura y forma de la corola, la morfologia de los estigmas y estambres vy, la
morfologia del polinizador, asi como la forma de colectar y depositar los granos de polen (Waser
y Price, 1982; Adler e Irwin, 2005).

Al evaluar la implementacion de polvos como analogos de polen en Oenothera
caespitosa, O. hooken, Ipomopsis agreggata y Gelsemium sempervirens se concluy6 que es un
buen estimador para determinar el flujo de polen (Stockhouse, 1976; Waser y Price, 1982; Adler
e Irwin, 2005). Por otro lado, Waser (1988) utiliz6 polvos como analogos de polen para estimar
flujo de polen en la poblacion Delphinium nelsoni, siendo un método confiable para determinar
la distancia a la que se transportan los granos de polen y con base en dicha distancia determinar
el tamafio de los vecindarios reproductivos.

En el presente trabajo se utilizaron colorantes en polvo y polvos fluorescentes como
analogos de polen para determinar la distancia media en la que se transportan los granos de polen
en una poblacion de Opuntia robusta (Cactaceae) en Cadereyta de Montes, Querétaro, México,
con la finalidad de determinar el tamafio de los vecindarios reproductivos en este sistema, y de
evaluar la distancia media a la que se deposita la mayor cantidad de anadlogos de polen o polen

teflido. Cabe mencionar que no se evalud si los analogos de polen —polvos vegetales y
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fluorescentes- son un estimador exacto para determinar el flujo de polen, pero los resultados
brindados en el trabajo de Martinez-Ramos (2016) dentro de la zona de estudio y con diversas

especies de Opuntia (incluyendo O. robusta), se consideré un método viable.
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2. JUSTIFICACION
En general, las especies dioicas son escasas; de las ca. 1500 especies registradas para la familia
Cactaceae, se conoce de diez especies pertenecientes a cuatro géneros que presentan dioicismo
(Parfitt, 1985; Ferguson, 1989; Hoffman 1992). Opuntia robusta es una especie dioica (trioica en
algunas poblaciones), endémica de México para la cual se desconocen su vecindario
reproductivo- flujo de polen-, y la proporcion sexual de la poblacién dioica, ambas
caracteristicas importantes para evaluar su efecto en el éxito reproductivo y conocer aspectos de

su biologia reproductiva.

26



3. HIPOTESIS

Dado que Opuntia robusta es dioica, su sistema de cruza es xenogamia con polinizacion biotica

por abejas, y presenta una estrategia de reproduccion clonal, donde puede incrementar

potencialmente la presencia de ramets del mismo sexo, las hipdtesis que se plantean en el

presente trabajo son:

Si O. robusta es una especie con reproduccion clonal, el patrén de distribucién sera de
tipo agregado.

Si el sistema de cruza de la O. robusta es xenégamo Yy habita en un ambiente semiéarido,
la proporcion sexual de la poblacion serd mayor en las plantas de sexo masculino.

Si la densidad y despliegue floral afectan la distancia de vuelo de los polinizadores,
entonces los vecindarios reproductivos de O. robusta serdn de menor tamafio conforme
aumente la densidad y despliegue floral y en caso contrario, el tamafio de los vecindarios
reproductivos aumentara conforme disminuyan la densidad y el despliegue floral.

Dado el sistema reproductivo dioico de la poblacion, el patrén del destino de polen sera
en su mayoria desde una flor masculina hacia una femenina, facilitando la fecundacion.

El fruit-set de Opuntia robusta incrementard conforme aumente la distancia entre las
plantas parentales y el nimero de plantas masculinas cercanas a las plantas femeninas
focales ya que existe una menor probabilidad de parentesco.

Debido a que Opuntia robusta presenta dimorfismo sexual, el sexo que mas recursos
energéticos invertira en la formacién de la estructura floral —tamafio de flor-, seran los

individuos femeninos.
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4. OBJETIVOS

4.1 Objetivo general

Determinar el efecto del vecindario reproductivo y proporcion sexual en la adecuacion de los
individuos en una poblacion de Opuntia robusta (Cactaceae) en Cadereyta de Montes, Querétaro,

México.

4.2 Objetivos particulares

Determinar el patron de distribucion espacial de la poblacion de Opuntia robusta.

e Determinar la proporcion sexual de la poblacion de O. robusta.

e Determinar el area del vecindario reproductivo de O. robusta por medio de las distancias
de flujo de polen.

e Evaluar el éxito reproductivo de O. robusta a través de la cuantificacion de los frutos
(fruit set) y semillas formadas (seed set) en los distintos vecindarios reproductivos.

e Estimar la cantidad de recursos destinados, por medio de la biomasa, a la produccion de

estructuras florales de ambos sexos de O. robusta.
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5. MATERIALES Y METODOS
5.1 Descripcion de la especie

Opuntia robusta H.L. Wendl. ex Pfeiff., pertenece a la familia Cactaceae, subfamilia
Opuntioideae dentro del género Opuntia (Anderson, 2001). Es una planta arbustiva con una
altura de 1 a 2 m, posee ramificaciones que van desde 1 hasta los 2 m de altura, tiene cladodios
muy robustos y de gran grosor de 1.5 a 2.5 cm, con una longitud de 15 a 40 cm de color verde
azulado (Bravo-Hollis, 1978), con areolas de gran tamafio y separadas entre si por 4 a 5.5 cm,
espinas de tono blanco hasta amarillentas; el tamafio de sus flores amarillas van desde 5 a 6 cm
de diametro y de 6 a 7 cm de longitud (Bravo-Hollis, 1978; Guillot y Der Meer, 2006), tiene
numerosas gléquidas de tono amarillo hasta café (Bravo-Hollis, 1978), con una produccion de
frutos comestibles globosos de color pdrpura, de unos 10 cm de longitud con una produccion de
semillas escaza (Guillot y Der Meer, 2006).

Actualmente se reporta su distribucion como especie endémica de México, donde esta
registrada en los estados de Chihuahua, Ciudad de México, Durango, Guanajuato, Hidalgo,
Jalisco, Michoacan, Querétaro, San Luis Potosi, Sonora y Zacatecas (Guzman et al., 2003).
También cuenta con registro de poblaciones hermafroditas, dioicas y trioicas (Del Castillo y

Argueta, 2009).

5.2 Sitio de estudio

El area silvestre del Jardin Botanico Regional de Cadereyta de Montés “Ingeniero Manuel
Gonzélez de Cosio” (JBRC), se ubica dentro del municipio de Cadereyta de Montes, Querétaro,
México, a los 20°41°15.8” N y 99°48°17.7” O (Figura 2). Dicha &rea se localiza en el Desierto

Chihuahuense, en la zona conocida como semidesierto queretano, perteneciente a la provincia
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fisiografica Sierra Madre Oriental, y esta dentro de la subprovincia Carso Huasteco. La regién
del semidesierto queretano ocupa la provincia floristica Queretano-Hidalguense (Hern&ndez-
Oria et al., 2006). La geologia de la zona esta compuesta principalmente por rocas sedimentarias,
el clima predominante en la region es del subtipo semiseco-templado con lluvias de verano
(BS1kw(w)), con una precipitacion media anual de 400-450 mm y una temperatura media anual
que oscila entre los 16 y 18°C; la altitud de la zona varia de 1800 a 1900 m.s.n.m., y la
vegetacion predominante en la zona es matorral xero6filo (Herndndez-Oria et al., 2006).

El JBRC tiene diversas areas construidas como una coleccion de especies en espacio
abierto e invernaderos, un area silvestre de 7 a 10 ha, con vegetacién de matorral xeréfilo. En el
area silvestre se localizan poblaciones de varias especies del género Opuntia, entre ellas, O.

robusta (CONCYTEQ, 2018).

Cadereyta de Montes, Qro.
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Figura 2. Mapa de la ubicacion de Cadereyta de Montes, Querétaro, México. Elaborado por Yucel
Varela, 2018.
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5.3 Patron de distribucion espacial

Con el fin de obtener la ubicacion espacial de los individuos, se realizaron censos
mensuales durante los meses de septiembre del 2017 a marzo del 2018 en la zona silvestre del
JBRC de los individuos de Opuntia robusta. Las plantas fueron etiquetadas con una placa de
aluminio de 5x5 cm con los datos de “numero de organismo” en la parte central, la abreviatura
“Oro” (indicando Opuntia robusta) en la parte de superior, y el sexo de la planta en la parte
inferior con el simbolo grecorromano de femenino o masculino (Figura 3). Las placas fueron
colocadas a manera de arete con un alambre fino insertado en un pequefio orificio en la parte
superior derecha de la placa de aluminio. Esta etiqueta se enlaz6 holgadamente en la penca mas
lignificada de cada planta. La humeracion inicié con el nimero 1 y prosiguié consecutivamente
(Figura 4), hasta n= 243 individuos de O. robusta. Posteriormente, se mape6 la ubicacion de
cada planta asignando coordenadas polares a todos los individuos de O. robusta Y registrando la

distancia (cm/m) y el &ngulo entre todos los individuos con una cinta métrica y una bradjula.

Figura 3. Placa de aluminio
Placa de 5 x 5 cm para la identificaciobn de los organismos con los datos de
especie (Oro, abreviatura de Opuntia robusta), namero de individuo y sexo.



Para la transformacion de las coordenadas polares a valores de coordenadas cartesianas

(plano con ejes X'y Y) se emplearon las formulas ubicadas en la Tabla 1 (Lehmann, 1984).

Tabla 1. Formulas utilizadas para transformar sistema de coordenadas polares en coordenadas
cartesianas.

Coordenadas X Y

Planta 1 (valores arbitrados a Xi=0 Yi=0

partir de este punto)

Planta 2 X2 =X1 +sen (angulo x distancia) Y2= Y1 + cos (angulo x distancia)

Planta 3 Xn+1 = Xn + sen (angulo x distancia) Yn+1= Yn + cos (4ngulo x distancia)

Con el fin de determinar el tipo de patron de distribucion de la poblacién, se utilizo la
prueba del indice de Hopkins, la cual trabaja con el estadistico h, calculado de la siguiente
manera:

Zx?
Zr?

h=
donde, X;es la distancia de un punto aleatorio i al individuo mas cercano y ries la distancia de un
organismo aleatorio i al vecino mas cercano. Si la distancia de un punto al azar al individuo mas
cercano es mayor que la distancia entre individuos cercanos, encontramos una distribucion

agregada, de manera contraria encontramos una distribucién uniforme.

El indice del patron de distribucion (In) puede ser estimado por:

_h Z'xiz
T 1+h ExP+Er?

Iy

Cuando el indice arroja valores cercanos a 0 (cero), el patron espacial es uniforme; si el
valor del indice es 0.5, el patron espacial es aleatorio y si el valor del indice es cercano a 1, el

patrén espacial es agregado (Hopkins, 1954).
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Figura 4. Etiguetado de individuos
Placa de aluminio con los datos correspondientes colocada en forma de
arete a la penca mas lignificada del individuo 95 de Opuntia robusta.

5.4 Proporcion sexual

La proporcién sexual de Opuntia robusta se registro entre el periodo de marzo a junio del
2019 y en marzo del 2020, durante la temporada de floracion de la poblacion en el area silvestre
del JBRC. La determinacion de sexo de los individuos se realizd mediante el método utilizado
por Hoffman (1992), basandose en la morfologia externa de los 6rganos reproductores (gineceo y
androceo). En el trabajo de Bravo-Correa, 2021 con la misma poblacion, en los individuos
femeninos, el estigma de las flores posee en promedio 10.18 + 0.29 (X * e.e. ) I6bulos bien
diferenciados, escaso nimero de estambres que carecen de polen y un promedio de 471.82 +
26.94 (X + e.e.) 6vulos por cada flor (Figura 5); mientras que en los individuos masculinos, las
flores presentan el estigma atrofiado y reducido, observandose un promedio de 0.723 + 0.15 (X

+ e.e.) I6bulos no diferenciados, pero poseen numerosos estambres con 989,064 + 66 227.8 (X +
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e.e) granos de polen en promedio por flor (Bravo-Hollis 1978; Bravo-Correa 2021) (Figura 6).

Una vez determinado el sexo de una planta reproductiva, se indicd el simbolo del sexo

correspondiente en las etiquetas de aluminio.

b) Estambres poco
abundantes y sin polen.

a) Estigma de gran
tamario y I6bulos bien

diferenciados.
- d »

Figura 5. Flor femenina
En la estructura a) se observan los l6bulos bien diferenciados y gran tamafio del estigma, en la
estructura b) se observa la menor cantidad de estambres que no contienen polen en las anteras

atrofiadas.

34



b) Abundantes
estambres y grandes
cantidades de polen.

a) Estigma de tamarfio
reducido y  lébulos
pequenios.

Figura 6. Flor masculina.
Se observa en la estructura a) el estigma de tamafio reducido y los
lbbulos pequefios, mientras observamos en la estructura b) numerosos
estambres y la apariencia granulosa de la gran cantidad de polen que estéa
dehiscente.

En los afios 2019 y 2020 se sexd de un total de n= 94 plantas y 149 plantas no
presentaron estructuras reproductivas en la temporada de estudio, por lo que no se pudo
determinar su sexo. Se utiliz6 una prueba de Ji-cuadrada para evaluar si la proporcion sexual
observada difiere estadisticamente de la hipétesis nula de proporciones 1:1, machos: hembras
(Hoffman, 1992; Quevedo, 2011). Los datos se analizaron con la funcion chisq.test (Alberti,

2022).

5.5 Vecindarios reproductivos
5.5.1 Flujo de polen — Con el fin de evaluar el flujo de polen intraespecifico dentro de la
poblacion de O. robusta, cada fin de semana durante 4 meses — marzo a julio- del 2019 y 2020,

se seleccion6 de forma aleatoria una planta focal reproductiva masculina y una femenina,
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obteniendo un total de 31 plantas focales durante el estudio (nfemeninas= 13, nmasculinas= 18).
En las flores de las plantas focales, se colocaron dos tipos de analogos de polen: polvos
fluorescentes y colorantes en polvo en las estructuras reproductoras de cada sexo mediante una
aplicacion Unica al momento de la antesis de la flor (Figura 7a) (Stockhouse, 1976; Waser y
Price, 1982; Ellstrand, 1992; Nora et al., 2011; Ferreira et al., 2018). Los analogos se
depositaron con pinceles suaves, aproximadamente a las 10:00 h en el estigma de dos flores de
cada individuo, es decir dos flores en la planta focal femenina y dos flores en la planta focal
masculina (focal masculino n = 18 y focal femenino n = 13). En una de las dos flores de cada
individuo focal se coloco polvo fluorescente, y en la otra se colocd polvo del colorante vegetal.
Cabe mencionar que cada marcador presentaba un color diferente para que los indicadores del
marcaje fueran dnicos y evitar confusiones en la identidad y sexo del donador. Posteriormente,
previo al cierre de antesis, se realizé un recorrido por el sitio de estudio con el fin de colectar las
flores abiertas en la poblacion el dia en que fueron colocados los marcadores. Todas las flores en
antesis fueron identificadas y etiquetadas, indicando el nimero de la planta en la que fueron
colectadas y la distancia (m) a las plantas focales. Las flores colectadas fueron transportadas al
laboratorio en bolsas de estraza para ser revisadas con un microscopio estereoscopico bajo luz
blanca para determinar la presencia y cantidad cualitativa de marcadores vegetales, y bajo luz
negra para el marcador fluorescente en las flores (Figura 7b) (Ferreira et al., 2018).

La cantidad de marcador presente en las flores se categorizé de forma cualitativa en: nula
(0% a 5%), poca (5% a 20%), media (>20% a 50%) y mucha (>50% a 100%) cantidad de
marcadores presentes en las estructuras reproductoras (Figura 8).

La muestra de plantas focales que se estudiaron fue de un total de n=18 plantas focales

masculinas y n=13 plantas focales femeninas y fue en funcion de la disponibilidad de plantas
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reproductoras y el tiempo de manejo. Los datos se analizaron con el modelo ANOVA para
evaluar si existe diferencias estadisticamente significativas entre las distancias que alcanzaron
cada cantidad del marcador (poco, medo, mucho). Para evaluar la diferencia en los grupos de
cantidad de marcador se realizé la prueba poshoc Tukey en el programa R version 3.2.6 y se

visualizaron con el paquete ggplot2 3.3.5 (Wickham, et al., 2016).

a)

Figura 7. Colocacion y presencia de analogos de polen en flores de Opuntia robusta.
a) Colocacion del marcador del polvo fluorescente en una planta focal masculina, b) Presencia
del marcador fluorescente en una planta femenina bajo luz negra (puntos verdes).

37



B) Poca cantidad de andlogo de
polen

1
i

polen
Figura 8. Cantidad cualitativa de analogos de polen en flores de Opuntia robusta.
Cantidad cualitativa de analogos de polen sobre los estigmas de las flores femeninas (puntos
negros sobre el estigma de las flores). A) Nula cantidad (0%—-5%) de analogos de polen, B) Poca
cantidad (>5%-20%) de analogos de polen, C) Media cantidad (>20%-50%) de analogos de
polen, D) Mucha cantidad (>50%—-100%) de analogos de polen.

5.5.2 Tamafio de los vecindarios reproductivos — El tamafio de los vecindarios reproductivos se
determind por medio de la circunferencia obtenida a partir de la distancia (m) del flujo de polen,
la cual fue considerada como radio del area circular. Como radio de cada vecindario, se
consider6 la distancia maxima (m) en la que se transporté el analogo de polen desde la planta
focal. Con base en los radios maximos de cada planta focal, se determind la circunferencia

utilizando la ecuacidn ordinaria de la circunferencia:
r2 = (x—h)2 + (y—k)2
Donde r? = radio elevado al cuadrado,
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dado que “A” y “k” son los valores en el plano cartesiano de los individuos focales de Opuntia
robusta, por lo tanto, son el centro de la circunferencia, x y y son el punto en el plano cartesiano

a k longitud de radio (Figura 9).

>
<]
o
2 a W ¢

=t

Figura 9. Vista grafica de la ecuacion ordinaria de la circunferencia
En punto A representa la planta focal ubicado en las coordenadas (x, ) y el punto B representa la
planta receptora de analogos de polen a la maxima distancia (m) = # desde el punto A al punto B.

El area de cada vecindario se estimé mediante la formula para determinar el area del
circulo:
A= x r?
Donde A= area del circulo,
7 = constante de 3.1416,
r’= radio de cada focal elevado al cuadrado.
Estos datos se analizaron con el software matematico GeoGebra Clasico version 5.0.680

(Geogebra Development Core Team 2017).

5.5.3 Despliegue floral, densidad floral y distancia de forrajeo — Con el objetivo de evaluar si

existe una relacion entre el tamafio (m?) de los vecindarios reproductivos y la disponibilidad de
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flores, se registré el niamero de flores en antesis de cada planta que florecié el dia de la
evaluacion de los vecindarios reproductivos. Para obtener la densidad floral se utilizé la siguiente
férmula:

Numero de flores en antesis

Densidad = - - - -
Area del vecindario reproductivo

Una correlacion de Spearman se ajustod con la funcioén ‘cor.test’ (Salinas, 2017) y los
paquetes “tidyverse” (v1.3.0; Wichman et al., 2019), “rstatix” (v0.7.0; Kassambara, 2021) y
“ggpubr” (v0.4.0; Kassambara, 2020) en el software de programacion R version 3.2.6 (R

Development Core Team, 2019).

5.5.4 Despliegue floral por sexo — EI despliegue floral para cada sexo fue evaluado con la
cantidad de flores en antesis; para ello, se conto el nimero de flores en antesis en los individuos
masculinos y femeninos, para determinar si existen diferencias entre el despliegue floral entre las
plantas femeninas y masculinas; se realizé una prueba de Ji-cuadrada con la funcioén ‘chi.test’
(Alberti, 2022) con el software programacion R version 3.2.6 (R Development Core Team,

2019).

5.5.5 Destino del polen—EIl destino de deposicién de los granos de polen colectados en los
estambres de las flores masculinas se evaluo con la frecuencia de cruzas exitosas dentro de los
vecindarios y la frecuencia de cruzas fracaso (i.e., entendiéndose como desperdicio de polen a las
deposiciones de polen entre sexos incorrectas). Las frecuencias de las transferencias de los
andlogos de polen observadas entre pares de plantas se fueron clasificando en cuatro
combinaciones: las cruzas de fracaso, es decir, 1) el transporte de polen de plantas masculinas a

plantas masculinas (tratamiento m X m); 2) de plantas femeninas a plantas femeninas
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(tratamiento f x f); 3) de plantas femeninas a plantas masculinas (tratamiento f x m); y por
ualtimo, la combinacion de éxito, 4) donde los granos de polen van de una planta masculina a una
planta femenina (tratamiento m x f), facilitando la fecundacién entre los individuos. Para el
andlisis de este objetivo, se utilizd la proporcion de flores tefiidas de cada una de las
combinaciones (cruzas) dentro los vecindarios reproductivos. Considerando las cruzas -m X f,
m x m, f x f, f x m-, se evaluaron los datos en tres GLM: el primero evalla si existe diferencia
entre las cuatro cruzas -m x f, m x m, f x f, f x m-; el segundo, de manera més laxa, englobamos
en la combinacion de éxito a las cruzas—m x f y f x m-, suponiendo en el dltimo que, el
polinizador visita primero la flor femenina, después la masculina y regresa a la femenina y en la
combinacion de fracaso englobamos a las cruzas - m x my f x f-, y; el tercero, de una forma
mas estricta, la combinacion de éxito solo considera la cruza - m x f-, suponiendo que es la Unica
combinacion en la que los granos de polen sean depositados en los estigmas femeninos y en la
combinacion de fracaso se engloban las cruzas -- m x m, f x f, f x m-. Estos datos fueron
analizados mediante en un modelo lineal generalizado (GLM) con distribucion binomial con
funcidn logit para determinar si hay diferencias significativas entre la cantidad de flores de las
cuatro combinaciones de transporte de polen durante la temporada de floracion (Crawley,

1993) en el software R version 3.2.6 (R Development Core Team, 2019).

5.6 Efecto del vecindario reproductivo en la adecuacion de la poblacion de O. robusta

El efecto del vecindario reproductivo en la adecuacion de Opuntia robusta se evalud a
traves de la correlacion entre caracteristicas de los vecindarios reproductivos femeninos vy el
fruit-set y seed-set (aproximacion de la adecuacién) de cada planta focal femenina (solo fueron

consideradas en los individuos femeninos, dado que son las plantas que producen frutos y
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semillas). Las caracteristicas de cada vecindario reproductivo femenino se muestran en la Tabla

2.

Tabla 2. Caracteristicas y abreviacion de los vecindarios reproductivos de la poblacion de Opuntia

robusta.
Caracteristicas del vecindario reproductivo

Area de vecindario reproductivo (m?)
Flores en cada planta focal femenina
Plantas reproductivas totales en la poblacion
Plantas reproductivas femeninas en la poblacion
Plantas reproductivas masculinas en la poblacion
Flores abiertas en la poblacién
Proporcion de flores abiertas femeninas en la poblacion
Proporcion de flores abiertas masculinas en la poblacion
Proporcion de flores con anadlogos de polen
Proporcion de flores femeninas con analogos de polen
Proporcion de flores masculinas con analogos de polen
Proporcion de frutos de cada planta focal
Proporcion de semillas de cada planta focal
Densidad floral

Densidad reproductiva

Abreviacion

Av
Fff
Prt
Prf
Prm
Fa
Faf
Fam
Fap
Fapf

Fapm

Df

Dr

Adicionalmente se realizd el conteo de todos los frutos maduros de las plantas focales

femeninas (fruit-set) y se colectaron tres frutos al azar de cada planta para contar las semillas

(seed-set). Estas caracteristicas de los vecindarios reproductivos son muy comunes para Su
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evaluacion en poblaciones de cactus (Carrillo-Angeles et al., 2011). Los datos se analizaron con
correlaciones no paramétricas de Spearman con la funcion “cor.test’ (Salinas, 2017) y los
paquetes “ggpmisc” (Aphalo et al., 2021), “ggplot2” (Wickham, et al., 2016), “Hmisc” (v4.7-0;
Harrell Jr., 2021), “basicTrendline” (v1.0.1; Mei et al., 2018) y “MASS” (v7.3-57; Ripley et al.,

,» 2021) con el software R version 3.2.6 (R Development Core Team, 2019).

5.7 Biomasa floral

5.7.1 Peso fresco de los componentes de los verticilos florales — La cantidad de recursos
destinado a la reproduccion por parte de los individuos de la poblacion de O. robusta, fue
evaluada mediante el peso (g) de las flores en fresco. Se eligieron diez individuos en floracion al
azar de cada sexo, posteriormente se colectaron tres flores de cada individuo, las cuales fueron
pesadas para obtener el peso fresco (g) de las flores (n = 60, 30 de cada sexo) (Banzinger et al.,
1997, Gonzélez Arguiar et al., 2018). Mediante el uso de una bascula analitica, se tomaron pesos
de la flor completa. A cada flor se les midieron cinco componentes: tépalos (perigonio) (Figura
10a), estigma + estilo, estambres, pericarpelo, y ovario (en el caso de las flores femeninas)
(Figura 10b); en las flores masculinas se descart6 el peso del ovario, ya que muestran una
reduccion o ausencia de la misma y se determind si existen diferencias significativas entre los

componentes florales de cada sexo.

5.7.2 Peso seco de los componentes de los verticilos florales-- Los componentes florales fueron
colocados en bolsas de papel en una estufa a una temperatura de 60°C hasta el secado completo
(aproximadamente una semana) (Banzinger et al., 1997; Gonzalez-Arguiar et al., 2018), es decir,

se deshidrataron completamente las estructuras antes de obtener el peso seco (peso constante) de
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los componentes florales (Chirinos et al., 1993), y se determind si existen diferencias

significativas entre los componentes florales de cada sexo.

5.7.3 Biomasa floral-- La estimacién de la biomasa —peso (g)- de las flores se realizé con la

siguiente formula:

Biomasa = (peso fresco - peso seco) / peso fresco (Ruiz-Diaz et al., 2014)

Una vez obtenida la biomasa de las flores, se determing si existe diferencias significativas
entre la biomasa floral de las plantas femeninas y masculinas. Para analizar todos los datos de los
apartados de biomasa, se utilizdé la prueba de t-student con la funcion ‘z.test’ para muestras
independientes (Devore, 2008) y los paquetes “tidyverse” (v1.3.0; Wichman et al., 2019),
“Hmisc” (v4.7-0; Harrell Jr,. 2021) y “plotrix” (v3.8-1) en el software estadistico R version 3.2.6

(R Development Core Team, 2019).
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Figura 10. Componentes florales
En la imagen se muestra a) se observan los segmentos del perigonio (corola en las cactaceas)
que fueron removidos de la flor para obtener su peso fresco y en b) el corte transversal de una flor
femenina: (1) la mitad del pericarpelo, (2) ovario con numerosos 6vulos, (3) estigma + estilo y (4)
estambres

45



6. RESULTADOS

6.1 Patron de distribucién espacial

La densidad poblacional promedio de la poblacién de Opuntia robusta en el area de
estudio fue de 0.27 individuos/m? (n = 243 individuos). El indice de agregacion obtenido para
toda la poblacién a partir de la prueba de Hopkins fue de In = 0.77 (n = 243, h = 3.69, F g01 =
0.768 y F 0975 = 1.23 con 243 g.l. en el numerador y 486 g.l en el denominador), por lo que se
rechaza la hipotesis nula de aleatoriedad, determinando que la poblacion de O. robusta presenta
un patron de distribucion de tipo agregado (Figura 11). El patrén de distribucién espacial para
cada sexo sigue un patron similar al de la poblacién, donde el indice de agregacidn obtenido para
el sexo masculino fue de I =0.85 (n =54, h =5.83, F 001 =0.561 y F 0.975 = 1.56 con 54 g.l. en
el numerador y 108 g.l. en el denominador) (Figura 11, taches azules). Mientras tanto, el indice
de agregacion para el sexo femenino fue de In = 0.65 (N1 =38, h = 1.83, F 001 = 0.498 y F 0,975 =
1.70 con 38 g.l. en el numerador y 78 g.l. en el denominador) (Figura 11, cruces rosas). En
ambos casos se rechaza la hipotesis nula de aleatoriedad, determinando que las planas de ambos
sexos presentan un patron de distribucion espacial agregado, siendo mas pronunciado para las

plantas masculinas que para las femeninas.
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Figura 11. Patron de distribucion espacial de la poblacion de Opuntia robusta
Patron espacial de Opuntia robusta en Cadereyta de Montes, Querétaro, México, durante la
temporada de floracion del 2019 y 2020. lLas vifietas azules representan a los individuos
masculinos (n = 56), las vinetas rosas representan a los individuos femeninos (7 = 38) y los
circulos grises representan a los individuos no sexados porgue no produjeron flores en el periodo

de estudio (n = 149).
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6.2 Proporcion sexual
Durante la temporada de estudio, la proporcién sexual de la poblacion fue de 1.46:1 es
decir, se encuentra sesgada con 1.46 plantas masculinas por cada planta femenina (Figura 12).

Sin embargo, la proporcion sexual no difiere estadisticamente (x>=3.11g.l. =1, P = 0.08,

N masculinas= 96, N femeninas= 38)-
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Figura 12. Proporcion sexual de Opuntia robusta
Proporcion de plantas masculinas y femeninas de Opuntia robusta en Cadereyta de Montes,
Querétaro., México durante la floracion del 2019 y 2020.

6.3 Vecindarios reproductivos

6.3.1 Flujo de polen-- EI flujo de polen detectado con los analogos de polen alcanzé una
distancia minima de 0.5 m en ambos sexos, y una distancia maxima de 274.6 metros en las
femeninas y 330 m en las masculinas. La distancia a la que se detectd algiin marcador es similar
entre plantas femeninas 42.14 + 549 m (X + e.e.) y masculinas 50.26 + 4.4 m (X £ e.e.) (F1,173 =

1.3, g.l. =1, P = 0.25, n= 144). En contraste, la evaluacion cualitativa de la distancia que se
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transportaron los analogos de polen fue variada, donde la mayor cantidad o saturacion de
analogos de polen se presentd a una distancia promedio de 17.89 £ 1.28 m (X + e.e.), es decir, la
mayor cantidad de marcadores de polen se depositd en plantas con una distribucion espacial
cercana a la planta focal, mientras que, la categoria de media cantidad de andlogos de polen se
depositd a una distancia promedio de 46.25 £ 6.22 m (X £ e.e.). Por ultimo, la categoria de poca
cantidad de analogos de polen fue dispersada a una distancia mayor, de 79.89 + 5.47 m (X £ e.e.)
(Figura 13). Las tres categorias de anadlogos de polen —poco, medio, mucho- difieren
estadisticamente respecto a la distancia a la que se trasportaron los marcadores (F= 27.29, g.l.=
2, P <.001, n = 144). Las tres categorias de analogos de polen difieren entre si -categoria medio
y mucho (P <.001)-; -categoria medio y poco (P <.001) y; -categoria mucho y poco (P <.001).
Por lo tanto, las plantas con una distribucion espacial alejada de la planta focal reciben menor
carga de analogos de polen en comparacion con aquellas flores que se encuentran distribuidas
espacialmente cercanas a la planta focal. Para ver los valores Tukey de cada grupo ver anexo

Tabla 3.
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Figura 13. Distancia recorrida por los analogos de polen
Cantidad de analogos de polen (poco, medio, mucho) respecto a la distancia de la planta focal en
la poblacion de Opuntia robusta durante la floracion del 2019 y 2020 en Cadereyta de Montes,
Querétaro., México.

6.3.2 Tamafo de los vecindarios reproductivos-- La distancia promedio de radio del tamafio de
los vecindarios a lo largo de la temporada de floracion fue de 70.96 £ 13.82 m (X + e.e.)
(Nmascutinos = 18 Y Nfemeninos= 13). Se encontraron vecindarios con una gran variedad de tamarios,
con una minima distancia de 0.5 m hasta los 330 metros de radio como méaxima longitud con
base en la planta focal (Figura 14). El area promedio de los vecindarios reproductivos de O.
robusta durante la temporada reproductiva de 2019 y 2020 fue de 45176.72 m? + 18079.79 m?

(X + e.e.) con un area minima de 10 m? (donde se encuentra una planta y su vecino inmediato a

medio metro de distancia) y un area maxima de 342,386.7 m?.
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Figura 14. Vecindarios reproductivos de la poblacion de Opuntia robusta.
Vecindarios reproductivos de la poblacion de Opuntia robusta en Cadereyta de Montes, Querétaro,
México, durante la temporada de floracion del 2019 y 2020. Donde los vecindarios masculinos
estan marcados con circunferencias azules (n =18) y los vecindarios femeninos estan marcados
con circunferencias rosas (n =13). La circunferencia amarilla representa el vecindario reproductivo
de mayor tamafio y corresponde a uno masculino.

6.3.3 Despliegue floral, densidad floral y distancia de forrajeo -- En la temporada de floracion
del 2019 y 2020 de O. robusta, se observé una relacion positiva entre la distancia recorrida por
los polinizadores y la cantidad de flores disponibles en cada uno de los vecindarios reproductivos
(0 = 0.44, P = 0.013, n = 30). Observandose que conforme incrementa el numero de flores
disponibles en cada vecindario, mayor es la longitud recorrida por los polinizadores y viceversa
(Figura 15-A).

En cuestion de densidad floral durante las temporadas de floracion del 2019 y 2020, se

observé una relacion positiva entre la distancia recorrida por los polinizadores y la densidad
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floral en cada uno de los vecindarios reproductivos (p = -0.54, P = 0.004, n = 30). Observandose
que conforme incrementa la densidad floral en cada vecindario, menor es la longitud recorrida

por los polinizadores (Figura 15-B).
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Figura 15. Relacion de atributos de la poblacion con distancia de forrajeo
Grafica de puntos que representa la distancia recorrida por los polinizadores con base en: A) el

numero de flores disponibles en el vecindario reproductivo y B) la densidad floral de la poblacion
de Opuntia robusta en Cadereyta de Montes, Querétaro, México. La linea negra representa el
promedio de la distancia recorrida a A valor del eje X

6.3.4 Despliegue floral por sexo—En la poblacién de O. robusta del JBRC los individuos
masculinos presentaron un promedio de flores abiertas de 3.59 £ 0.34 (X * e.e.), mientras que,
los individuos femeninos presentaron un promedio de flores abiertas de 2.96 + 0.31 (X £ e.e). La
diferencia de la proporcidn de flores abiertas 2.76:1 entre los individuos masculinos y femeninos
es significativa (y*>= 112.5, g.l. =1, P < .001, Nmasculinas = 56, Nfemeninas = 38 ), por lo que, los

individuos masculinos producen 2.76 flores por cada individuo femenino, siendo los individuos

52



masculinos los que presentan mayor despliegue floral en comparacion con el de los individuos

femeninos (Tabla 4, Figura 16)

Tabla 4. Flores por sexo durante el afio 2019 y 2020 en la poblacion de Opuntia robusta en
Cadereyta de Montes, Querétaro, México.

Flores abiertas femeninas Flores abiertas masculinas Flores abiertas en la poblaciéon

totales totales

136 376 509

0.6
|

04

Frecuencia

o
[

o
o

Flores femeninas Flores masculinas

Figura 16. Despliegue floral entre los individuos femeninos y masculinos de Opuntia robusta.
Cantidad flores abiertas de plantas femeninas y masculinos de Opuntia robusta durante los afios
2019y 2020 en la poblacion de Cadereyta de Montes, Querétaro., México.

6.3.5 Destino de polen — Considerando las cuatro posibilidades en las que los
polinizadores se pueden mover con base en el sexo de la planta focal y hacia las plantas del
vecindario, se presentd una mayor frecuencia relativa en la transferencia de polen de plantas
masculinas hacia plantas masculinas (mxm) = 0.45, seguidas de la frecuencia de transferencias
desde una planta femenina hacia otra planta femenina (fxf) = 0.20, seguida de la frecuencia de
transferencia desde plantas femenina hacia plantas masculinas (fxm) = 0.18 y la menor

frecuencia de transferencias desde plantas masculinas hacia plantas femeninas (mxf) = 0.16. El
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promedio de flores tefiidas por cada combinacién no difiere entre tratamientos, la combinacion
mxf obtuvo una media de 0.58 £ 0.069 (X  e.e); seguida de la combinacién mxm con una media
de 0.46 £ 0.040 (X £ e.e); mientras la combinacion fxm tuvo una media de 0.33 £ 0.034 (X + e.e)
por ultimo; la combinacion fxf tuvo una media de 0.33 £ 0.048 (X % e.e). Evaluando todos las
combinaciones, estas no difieren estadisticamente entre si (4?=5.73, g.1.= 3, P = 0.125, n = 174)

(Figura 17). No hubo diferencias entre tratamientos por lo que ya no se hicieron los contrastes.

De esta manera, los polinizadores no presentan diferencias en el patron de vuelo entre plantas.

-
g 0.75
=]
o
=
m
E .50
: |
o
o
o
il
50
i
0.00 |
fuf fxm it Mxm
Tratamiento

Figura 17.Destino del polen en 4 combinaciones.
Proporcion de cada una de las combinaciones de transferencia de polen agrupadas en los
tratamientos de transferencia desde una planta femenina hacia femeninas (fxf), desde femeninas
a masculinas (fxm), desde masculinas a femeninas (mxf) y desde masculinas a masculinas
(mxm), dentro de la poblacion de Opuntia robusta en Cadereyta de Montos, Querétaro, México,
durante la floracion del 2019 y 2020.

En el segundo GLM se obtuvo una mayor frecuencia relativa en la combinacion de

fracaso (mxm, fxf) = 0.66, mientras la menor frecuencia relativa se presentd en la combinacion
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de éxito (mxfy fxm) = 0.34. Aln mas, la media de flores tefiidas fue mayor en la combinacion
de éxito 0.45+ 0.04 (X * e.e.), mientras que la combinacion fracaso tuvo una media de 0.42 +
0.03 (X * e..). Sin embargo, no se observan diferencias significativas entre las dos
combinaciones —éxito y fracaso- (y*> = 0.66, g.l.=1, P = 0.58, n =174) (Figura 18), de esta
manera, los polinizadores no se siguen un patron de vuelo entre ambos sexos de las plantas de O.

robusta.
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Figura 18. Destino de polen en 2 combinaciones (laxa).
Proporcion de las combinaciones de transferencia de polen con éxito (mxf, fxm) y fracaso (mx
m, fxf) de Opuntia robusta en Cadereyta de Montes, Querétaro., México durante la floracion del
2019y 2020.

En el tercer GLM se obtuvo una mayor frecuencia relativa en el tratamiento de fracaso
(fxf, fxm, mxm) = 0.84 mientras que la menor frecuencia relativa se presento en el tratamiento
éxito (mxf) = 0.16. Aun mas, la media de flores tefiidas se presentd en mayor cantidad en la

combinacion éxito 0.59 £ 0.07 (X + e.e.), mientras la combinacién fracaso obtuvo una media de
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0.40 £ 0.03 (X £ e.e.). Sin embargo, la diferencia entre las dos combinaciones —xito y fracaso-
no es significativa (x>=3.18, g.l.= 1, P = 0.07) (Figura 19), por lo que, no existe algln patrén

dominante del movimiento de los polinizadores entre los sexos de las plantas.
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Figura 19. Destino de polen en 2 combinaciones (estricta).
Proporcion de las combinaciones de transferencia de polen con éxito (mxf) y fracaso (mxm, fxf,
fxm) de Opuntia robusta en Cadereyta de Montes, Querétaro, México durante la floracion del 2019
y 2020.

6.4 Efecto del vecindario reproductivo en la adecuacion de la poblacion de O. robusta

Las plantas femeninas de Opuntia robusta produjeron un fruit set o formacién de frutos
de 18. 35 + 3.81 (X £ e.e; n = 16 plantas) frutos (Figura 20-A), y los frutos (n = 65) producen en
promedio 300.93 + 17.44 (X * e.e) semillas (Figura 20-B), dando un promedio de 1,213.25 +

163.40 (X * e.e) semillas por planta (Figura 20-C).
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Figura 20. Produccion de frutos y semillas
A) Cantidad de frutos producidos por plantas femeninas; B) Cantidad de semillas producidas

por cada fruto y; C) Cantidad de semillas producidas por cada planta femeninas de
Opuntia robusta en Cadereyta de Montes, Querétaro, México durante la floracion del 2019 y
2020.

La relacion entre los diferentes atributos de vecindarios reproductivos y el éxito
reproductivo de O. robusta (fruit-set y seed-set) no fueron significativas (Figura 21, anexo tabla
5). En cuestion del numero de semillas, se observa una ligera disminucion en la produccion de
semillas conforme aumenta la proporcion de flores femeninas marcadas con analogo de polen
(p=-0.26, P =0.39, n =13) y a su vez, se puede inferir un ligero incremento en el nimero de
semillas conforme incrementa la cantidad de plantas reproductivas (p= 29, P =0.33, n = 13),

conforme incrementan el namero de plantas reproductivas masculinas (p= 0.43, P=0.14, n = 13)
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y con el aumentar el nimero de flores masculinas (p= 0.35, P =0.24, n = 13) (Figura 21) (Para
observar todas las correlaciones ver anexo, tabla 5).

Sin embargo, ninguno de los atributos considerados para evaluar la adecuacion de la
poblacion fue significativo, por lo que, no se observa un patrén que nos pueda brindar alguna
informacion sobre que atributo contribuye a la adecuacion de la poblacion de O. robusta.

Se hace una breve descripcion de los atributos considerados que pudieran contribuir a la

adecuacion de la poblacién de O. robusta.
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Figura 21. Relaciones de Spearman de los diferentes atributos de los vecindarios reproductivos de
Obuntia robusta.

Se muestran las correlaciones de Spearman entre diferentes atributos de los vecindarios

reproductivos (n= 13) de Opuntia robusta durante la floracion del 2019 y 2020 en Cadereyta de

Montes. Querétaro., México. Las siglas se pueden consultar en la Tabla 2.

6.5 Biomasa floral
6.5.1 Peso fresco de los componentes de los verticilos florales — Las flores femeninas

presentaron mayor peso fresco (g) en el componente de estigma + estilo con un peso promedio
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de 0.72 + 0.01 (X + e.e.), mientras que las flores masculinas obtuvieron un peso promedio de
0.25 = 0.009 (X * e.e.), siendo las flores femeninas las que presentan un estigma + estilo
significativamente con mayor peso (g) (t = 26.87, g.1 = 71.13, P < 0.001, Nfemeninas = 42,

Nmascutinas = 42) (Figura 22). El pericarpelo de las flores femeninas tuvo un peso promedio de 9.25
+ 0.50 (X % e.e.), mientras que las flores masculinas tuvieron un peso promedio de 7.35 * 0.47
(X £ e.e.), siendo las flores femeninas las que presentaron un pericarpelo significativamente con
mayor peso (g) (t = 2.77, g.1,= 81.73, P < 0.001, Nfemeninas = 42, Nmascutinas = 42) (Figura 22). Al
obtener el peso fresco (g) de la flor completa, las flores femeninas tuvieron mayor peso (g) en
promedio de 12.56 £ 0.59 (X £ e.e.), mientras las flores masculinas tuvieron un peso (g)
promedio de 10.02 + 0.55 (X £ e.e.), siendo las flores femeninas las que presentaron mayor peso
(9) en comparacion con las flores masculinas (t = 3.14, g.I. = 81.57, P = 0.002, Nfemeninas = 42,
Nmasculinas = 42). Las flores de los individuos femeninos fueron las Unicas que presentaron ovario
con un peso (g) promedio de 0.84 + 0.07 (X + e.e.). Para ver los datos completos de cada

componente floral ver el anexo tabla 6.
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Figura 22. Peso (g) de los diferentes componente florales entre sexo
Graficas que muestran la distribucion del peso fresco (g) de los componentes florales de los individuos
femeninos (barras rosas) e individuos masculinos (barras azules). El [*] significa grafica con diferencia
significativa y [NS] grafica no significativa.
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6.5.2 Peso seco de los componentes de los verticilos florales -- Las flores femeninas
presentaron mayor peso seco (g) en el componente de estigma + estilo con un peso promedio de
0.06+ 0.002 (X £ e.e.), mientras que las flores masculinas obtuvieron un peso (g) promedio de
0.04+ 0.005 (X £ e.e.), siendo las flores femeninas las que presentan un estigma + estilo
significativamente con mayor peso (g) (t = 10.07, g.1.= 79.82, P < .001, Nfemeninas = 42,

Nmasculinas = 42) (Figura 23). Los estambres de las flores femeninas tuvieron un peso (g) promedio
de 0.43 £ 0.003 (X £ e.e.), mientras que las flores masculinas obtuvieron un peso (g) promedio
de 0.078+ 0.007 (X £ e.e.), siendo las flores femeninas las que presentaron estambres
significativamente con mayor peso (g) (t =-3.93, g.1.= 45.65, P <.001 Nfemeninas = 42,

Nmasculinas = 42) (Figura 23). El peso (g) del pericarpelo de las flores femeninas tuvieron un peso
(9) en promedio de 0.42 = 0.06 (X £ e.e.), mientras las flores masculinas tuvieron un peso (g)
promedio de 0.67+ 0.03 (X £ e.e.), siendo las flores masculinas las que presentaron mayor peso
(9) en comparacion con las flores femeninas (t = -3.53, g.1.= 61.71, P < .001, Nfemeninas = 42,
Nmasculinas = 42). Las flores de los individuos femeninos fueron las Unicas que presentaron una
camara ovarica Y tuvieron un peso seco promedio de 0.10 = 0.02 (X + e.e.). Para ver los datos

completos de cada componente floral ver el anexo Tabla 7.
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Figura 23. Peso (g) de los diferentes componente florales entre sexo
Graficas que muestran la distribucion del peso seco (g) de los componentes florales de los individuos
femeninos (barras rosas) e individuos masculinos (barras azules). El [*] significa grafica con diferencia
significativa y [NS] grafica no significativa.
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6.5.3 Biomasa floral -- Las flores femeninas en el componente de perigonio presentaron
mayor biomasa (g) en promedio de 0.88+ 0.005 (X % e.e.), mientras que las flores masculinas
presentaron una biomasa (g) promedio de 0.86+ 0.004 (X £ e.e.), siendo las flores femeninas las
que presentaron un perigonio significativamente con mayor biomasa (g) (t = 2.49, g.l.= 75.37,
P = 0.01 Nfemeninas = 42, Nmasculinas = 42) (Figura 23). En el estigma + estilo de las flores femeninas
tuvieron una biomasa (g) promedio de 0.89+ 0.002 (X * e.e.), mientras que las flores masculinas
tuvieron una biomasa (g) promedio de 0.815 £ 0.959 (X * e.e.), siendo las flores femeninas las
que presentan un estigma + estilo significativamente con mayor biomasa (g) (t = 2.33, g.l.=
54.73, P = 0.02, Nfemeninas = 42, Nmasculinas = 42) (Figura 24). Los estambres de las flores femeninas
tuvieron una biomasa (g) promedio de 0.83 + 0.009 (X + e.e.), mientras que las flores masculinas
obtuvieron una biomasa (g) promedio de 0.73+ 0.015 (X * e.e.), siendo las flores femeninas las
que presentaron estambres significativamente con mayor biomasa (g) (t = 5.91, g.1.= 66.63, P <
.001 Nfemeninas = 42, Nmasculinas = 42) (Figura 24). La biomasa (g) del pericarpelo de las flores
femeninas fue en promedio de 0.95 + 0.008 (X + e.e.), mientras que en las flores masculinas fue
en promedio de 0.90+ 0.005 (X + e.e.), siendo las flores femeninas las que presentaron mayor
biomasa (g) en comparacion con las flores masculinas (t = 5.30, g.1.= 71.25, P < .001 Nfemeninas =
42, Nmasculinas = 42). La biomasa de las flores femeninas tuvo un peso (g) promedio de 0.93 *
0.006 (X + e.e.), mientras las flores masculinas tuvieron un peso (g) promedio de 0.88+ 0.008 (X
+ e.e.), siendo las flores femeninas las que mostraron mayor biomasa (g) en comparacion con las
flores masculinas (t = 3.90, g.l.= 77.38, P < .001 Nfemeninas = 42, Nmasculinas = 42).Las flores
femeninas fueron las Unicas que presentaron cdmara ovarica con una biomasa de 0.88 + 0.017

(X £ e.e.). Paraver los datos completos de cada componente floral ver el anexo tabla 8.
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Figura 24. Peso (g) de los diferentes componente florales entre sexo
Graficas que muestran la distribucion de la biomasa (g) de los componentes florales de los individuos
femeninos (barras rosas) e individuos masculinos (barras azules). El [*] significa grafica con diferencia
significativa y [NS] grafica no significativa.
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7. DISCUSION
Patron de distribucion espacial

La densidad poblacional de las especies es muy variada, en el municipio de estudio se han
reportado densidades de la familia Cactaceae como Lophophora diffusa con una densidad de
0.03 individuos/m? (Dfaz-Segura, 2013) y especificamente para el género Opuntia en la region
Llano de Ojuelos ubicada en el Desierto Chihuahuense se reporta para O. streptacantha una
densidad  0.0595 individuos/m?, para O. robusta de 0.0138 individuos/m? y para O.
cantabrigiensis de 0.023 individuos/m? (Mufioz-Urias, et al., 2008), mostrando una mayor
densidad la poblacion de O. robusta estudiada en el JBCM.

El patron de distribucion espacial que tienen los individuos adultos de una poblacion, esta
fuertemente influido por el patron espacial en el que se establecieron es sus estadios juveniles
(De Villiers et al., 2001). Y a su vez el establecimiento y supervivencia en los estadios juveniles,
es afectada por otros factores como: dispersion de semillas, competencia, herbivora y factores
abidticos —temperatura, humedad, luz y radiacion- (Krebs, 1985). Por ejemplo, si la capacidad de
dispersion de semillas es limitada se afecta el establecimiento de plantulas, generando un patrén
espacial agregado en estadios juveniles (Martinez et al., 1994). En el caso de competencia, se ha
observado que en especies longevas el patron espacial cambia de agregado a aleatoria
principalmente por competencia intraespecifica (Antos y Parrish, 2002). Mientras que la
herbivora en estadios juveniles afecta directamente la supervivencia de los individuos, afectando
el patron espacial, es decir, si se presenta una tasa alta de mortalidad en estadios juveniles
agregados, el patron espacial de la poblacion adulta podria cambiar a aleatoria (Valverde y

Zavala-Hurtado, 2006). En cuestiones abidticas, el agua, temperatura y luz son los principales

65



componentes que afectan la germinacion de semillas y establecimiento de plantulas en cactaceas
(Dubrovsky 1996; Rojas-Aréchiga et al., 2001).

La poblacion se encuentra distribuida en un patrén espacial agregado. Este tipo de patron
espacial es propio de las cacticeas, dado al complicado proceso de establecimiento de nuevos
individuos por las condiciones ambientales adversas en la que habitan, como lluvias escasas, alta
temperatura y escasez de agua en el subsuelo (Jordan y Nobel, 1979). Por lo que se propones que
el tipo de patrén espacial agregado en cactaceas se debe a la estrategia para contrarrestar los
escenarios ambientales adversos, en donde las plantulas se establecen en protegidas en el sistema
nodriza-protegido (Jordan y Nobel, 1979).De esta manera, los estadios tempranos como semillas
y pléantulas se ubican y se establecen a pocos metros de distancia de alguna planta adulto (planta
nodriza), en incluso rocas. En la familia Cactaceae, este tipo de asociacion es comudn en
Lophophora williamsii (Garcia-Naranjo y Mandujano, 2010) y en Neobuxbaumia mezcalaensis
(Nova., 2010), ya que las plantulas funcionan como plantas C3, siendo vulnerables a la
desecacion (Martinez-Berjeda y Valverde, 2008). Las plantas nodrizas, producen un efecto
benefactor (Larrea-Alcazar y Soriano, 2008) al ser capaces de modificar propiedades
microambientales para amortiguar altas temperaturas, favoreciendo la germinacion y permitiendo
el establecimiento de semillas y plantulas de cactus (Valiente-Banuet y Ezcurra, 1991; Suzéan-
Azpiri y Sosa, 2006). Por ejemplo, sistema nodriza-protector influyé de manera directa el patron
espacial agregado en las especies de Astrophytum ornatum (Zepeda et al., 2017) y en Parodia

maassii (Zenteno et al., 2009)

En el Parque Nacional Sierra de Organos se reportd una interaccion de nodricismo entre

Mimosa y Opuntia (Mata-Péez et al., 2016), ya que se encontraron nopales juveniles bajo la
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proteccién de Mimosa (Fabaceae). Debido al patron espacial agregado que se encontrd en
Opuntia robusta, podria estar operando el nodricismo, ya que para sobrevivir en zonas aridas y
semiaridas se requieren condiciones ambientales muy particulares (Godinez-Alvarez et al., 2003;
Drezner y Lazarus, 2008). En contraste al sistema nodriza-protegido, la hip6tesis de Janzen
(1970) y Connell (1971) propone que los depredadores naturales causarian una tasa de
mortalidad alta en las semillas y plantulas establecidas a distancias cercanas de la planta madre,
por lo tanto, la sobrevivencia de la descendencia deberia aumentar conforme incrementa la
distancia de establecimiento desde la planta progenitora. En consecuencia, el patrén espacial
agregado podria operar como un atributo no directamente causado por el nodricismo, sino actuar
como dos atributos independientes; por ejemplo en Mammillaria supertexta se presenta un
patron espacial agregado sin mostrar asociaciones de nodricismo (Avendafio-Calvo, 2007). De
esta manera, para explorar estas hipotesis se necesitan estudios de la interaccion de nodricismo
en O. robusta y evaluar si los progenitores o alguna otra planta perenne actlan como planta
nodriza-protectora para las plantulas y semillas de esta especie y el nivel en el que estas
interacciones determinan el tipo de patrén espacial de la poblacion.

En sistemas clonales, la dispersion de semillas y rametos afectan directamente la
estructura espacial de la poblacién (Velasco- Garcia et al., 2016). En cuestion clonal, la
dispersion de ramets de O. robusta puede influir el patrén espacial agregado, ya que éstos tienen
mayor probabilidad de desprenderse y establecerse a pocos metros de la planta madre, y tienen
longitud de dispersion limitada en comparacion con la dispersion de semillas. (Pan y Price, 2002;
Honnay et al., 2006). De esta manera encontramos dos diferentes patrones: 1) agregacion de
ramets del mismo genet y, 2) agregacion de ramets de diferentes genets (Charpentier, 2002;

Clark-Tapia et al., 2005). En especies dioicas, un arreglo espacial en el que se agregan los ramets
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de un mismo genet puede comprometer el éxito reproductivo de la poblacion, pues la
disponibilidad de pareja puede ser una limitante en caso de que los polinizadores viajen
distancias cortas (Carrillo-Angeles et al., 2011). En contraste, la agregacion de ramets de un
mismo genet resulta favorable en cuestiones reproductivas, pues al aumentar el nimero de
ramets se incrementa el despliegue floral, incentivando la tasa de visitas de polinizadores, que
transportan sus genes a otros genets (Carrillo-Angeles et al., 2011). En la poblacion del area
silvestre del JBRC, la distribucion espacial de los individuos femeninos y masculinos de O.
robusta es de tipo agregado, que en caso de que, los polinizadores no realicen de manera
adecuada la transferencia de polen desde una planta masculina hacia una femenina se afectaria la
reproduccion de O. robusta, que es casos extremos puede inducir a la poblacion a la extincion.
Sin embargo, los resultados indican que el nivel de agregacion puede tener un efecto débil en
esta poblacion, dado que se forman frutos y semillas con relativo éxito. Y si se observa una
relacion positiva en el flujo de polen, al aumentar la densidad floral con la densidad de

individuos.

Proporcion sexual

C. Dusing (ver Edwards 2002) y Fisher (1930) establecieron las bases tetricas para la
explicacion de la proporcion sexual 1:1, donde la inversion de recursos para producir una planta
masculina o femenina son iguales. Pero en la mayoria de las especies en su habitat natural, se
encuentran en una proporcion diferente a la equilibrada, donde las estimaciones predicen que
solo el 29% de las poblaciones presentan una proporcion sexual 1:1 (Delph, 1999).

La proporcion sexual en plantas dioicas se encuentra influido por factores fisiologicos,

por ejemplo las hormas vegetales (auxina, giberelina y etilino) influyen en la expresion sexual de
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especies monoicas y dioicas (Yamasaki et al., 2005). Factores genéticos, como el grado de
diferenciacion de cromosomas sexuales por ejemplo: i) EI sistema activo Y, siendo el
cromosoma Y el principal factor que define el sexo en las plantas; ii) el sistema de balance del
cromosoma X y autosomas -X:A-, en el que las plantas femeninas son inducidas cuando la
proporcion es 1:1 o mayor, y las plantas masculinas son inducidas cuando la proporcion es 1:2 o
menor (Field et al., 2012). Factores reproductivos, por ejemplo si los altos costos para producir
una planta femenina son altos, la proporcion se encuentra sesgada hacia los individuos
masculinos (Lloyd y Webb, 1977) y si la saturacion de los estigmas es abundante, la proporcion
sexual se sesga hacia el sexo femenino (Stehlik et al., 2008). Factores ambientales del habitat,
por ejemplo, la poca cantidad de humedad en el suelo sesga la proporcién sexual hacia
individuos masculinos, por lo que, en ambientes con menor estrés hidrico encontraremos
poblaciones con sesgo hacia el sexo femenino. (Freeman et al, 1976; Freeman et al., 1980; De
Jong etal., 1999; Munné-Bosch, 2015).

La proporcion sexual de indiviudos O. robusta presenta una proporcion sexual 1:1,
proporcion similar a las especies dioicas Fucsia parviflora (Onagraceae), Virola surinamensis y
V. koschnyi (Myristicaceae) (Cuevas et al., 2017; Riba-Hérnandez et al., 2014), Ailanthus
altissima (Simarubaceae) y Asparagus acutifolius (Liliaceae) (Rottenberg, 2000). Sin embargo,
nuestros resultados difieren de los reportado en Falcén et al., (2016), donde la especie dioica
Morella cerifera (Myricaceae) presentd una proporcion sesgada hacia los individuos masculinos,
probablemente por el sistema de polinizacion -anemofilia-, donde la poblacion tiene que
garantizar una gran cantidad de granos de polen para facilitar la fecundacion. La proporcion
sexual es un factor que influye directamente en la adecuacion de la poblacion de O. robusta ya

que se puede presentar una limitante para encontrar pareja potencial si la poblacion se encuentra
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sesgada hacia un solo sexo; sin embrago, la poblacion del area silvestre del JBRC se encuentra
en una proporcion sexual equilibrada 1:1, de esta manera, no se altera la probabilidad de
encontrar pareja (Ashman y Morgan, 2004; Carrillo-Angeles et al., 2011). Ademas, a nivel
floral, si se observa claramente una mayor produccion de flores masculinas, esto asegura que
habré parejas disponibles y puede estar relacionado con la menor inversion de recursos para la
produccion de flores masculinas. Puesto que en casi todos los componentes evaluados, la
biomasa floral es mayor en las flores femeninas y son las que contintan su desarrollo a frutos y

semillas.

Vecindarios reproductivos

Flujo de polen--Las flores de O. robusta son unisexuales (Del Castillo y Argueta, 2009) y
requieren vectores animales para realizar la polinizacion, por lo tanto, el movimiento de polen
esta mediado por el patron de movimiento y eficiencia de los polinizadores. Con el inicio de la
temporada de floracion —mediados de marzo a mediados de abril- inicia la fase de reproduccion
(observacion en campo). El flujo de polen dentro de la poblacion de O. robusta se presentd en
mayor cantidad entre individuos cercanos a la planta focal, de esta manera, el flujo del polen
tendré la oportunidad de fecundar los estigmas receptivos de los individuos femeninos cercanos a
las plantas masculinas. Estos resultados son acordes con los reportados en O. microdasys
(hermafrodita- autoincompatible), donde la mayoria de los granos de polen tienden a quedarse a
distancias proximas a la planta focal < 22 m (Cabrera-Manrique 2011). En Polaskia chichipe
(Cactaceae), la distancia a la que se transporté el polen fue de 42 m + 2.7 m (X £ d.s), mostrando
una alta variaciéon en la distancia entre los individuos, principalmente a distancias pequefias

(Otero-Arnaiz et.al., 2005). Esto sugiere que, la dispersion de analogos de polen a distancias
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proximas a la planta focal puede explicarse con la teoria de forrajeo 6ptimo, basada en el criterio
econdmico, en el cual los polinizadores tienden a moverse en busca de recompensas entre
manchones florales cercanos (Amaya, 2009).

De la misma manera, en un modelo discutido por McDonald y McPherson (2005) nos
plantea que la cantidad de polen recibido en los estigmas de las flores es inversamente
proporcional a la distancia a la que se encuentra de la planta donadora de polen. Este patrén se
repite en nuestro sistema de estudio, donde la mayor cantidad de polen fue depositado a
distancias cercanas a la planta focal. Mientras tanto, conforme incrementa la distancia entre la
planta focal y las plantas receptoras, la cantidad de los andlogos de polen fueron disminuyendo.
Este descenso es explicado por Amaya (2009), donde realiza un énfasis en que los granos de
polen adheridos al cuerpo de los polinizadores tiende a ser depositado en las visitas inmediatas
posterior a la colecta, y entre méas visitas florales realice a menor distancia, menor sera la
cantidad de polen colectado que alcancen las flores de las plantas lejanas a la planta focal.

La metodologia de los marcadores en polvo puede estimar de manera imprecisa el
alcance del flujo de polen en las especies, principalmente por la diferencia en el tamafio de los
granos de polen y las particulas del marcador, la forma de la corola, estambres y estigmas de las
flores, forma del cuerpo del polinizador y forma en la que se realiza la polinizacién (Stockhouse,
1976; Waser y Price, 1982; Waser, 1988; Adler e Irwin., 2005). Por ejemplo en Delphinium
nelsonii (Rununculaceae) se presentd una subestimacion del flujo del polen, debido a la corta
distancia que alcanzaron los marcadores en polvo en comparacion con la distancia real alcanzada
por los granos de polen (Waser, 1988). En Erythronium grandiflorum (Liliaceae) los marcadores
en polvos sobreestimaron la distancia real a la que se presenta el flujo de polen dentro de la

poblacion (Thomson et al., 1986). En el sitio de estudio Martinez- Ramos (2016) observo que
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cuando se satura de gran cantidad las estructuras reproductoras de las flores, los polinizadores
bajan la tasa de visitas. No obstante, varios autores han demostrado que el uso de polvos como
marcadores de polen es un método confiable, estimando de manera cercana el movimiento del
polen dentro de las poblaciones como, en Ipomopsis aggregata (Polemoniaceae) en donde la
estimacion del flujo de polen por medio de marcadores en polvo es muy similar a la distancia
real del flujo de polen en el sistema natural (Waser y Price, 1982). De esta manera, nuestros
resultados solo nos brindan una estimacion de la distancia en la que se transportan los granos de
polen, sin embargo hace falta investigar con méas detalle si la metodologia del uso de marcadores
en polvos o polen tefiido son estimadores similares del flujo de polen de O. robusta y si su uso
afecta la conducta de los visitantes florales en el sitio de estudio.

Tamafio de los vecindarios reproductivos-- Con base en las distancias determinadas en el flujo
de polen, se establecio el area espacial del vecindario reproductivo, pues nos estiman el area en
la que se esta efectuando el movimiento pre-cigético de genes. El tamafio de los vecindarios
reproductivos puede estar influido por el despliegue floral, caracteristicas y recompensas
florales, asi como los patrones de distribucién espacial y temporal de las flores (Bawa 1980;
Bawa y Beach 1981). En nuestro estudio, los analogos de polen se trasportaron en radios de poca
longitud hasta radios de mayor longitud desde la planta focal, mostrando una gran diversidad en
el tamafio de los vecindarios reproductivos de O. robusta. Los diferentes tamafios de los
vecindarios reproductivos puede explicarse con la variabilidad de los escenarios al que se
enfrentan el polinizador dia a dia, debido al cambio en la oferta floral conforme avanzan las
estaciones del afio y con las variaciones en la antesis floral durante el dia, generando variedad en
la disponibilidad de recompensas y por ende, variabilidad en los tamafios de los vecindarios

reproductivos (Amaya, 2009).
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El tipo de polinizador es otro factor que afecta directamente el area del vecindario
reproductivo. En Opuntia tomentosa se reportan como polinizadores a los himendpteros,
coledpteros, lepidopteros y colibries, siendo los principales las abejas (Mandujano et al., 2014),
cuyo listado es similar en O. robusta (Bravo-Correa, 2021). Por ejemplo, las abejas solitarias o
eusociales forrajean una planta particular por largos periodos de tiempo, por el contrario, las
abejas de mayor tamafio y aves forrajean a distancias mas grandes, moviéndose entre las plantas
(Bawa, 1980). Schmitt (1980) evalu6 el comportamiento de forrajeo y dispersion de polen por
abejorros y mariposas en las especies vegetales Silene amplectans, S. crassulus y S. integerrimus,
de la familia a la familia Caryophyllaceae. Los resultados determinaron que las especies de
abejorros tienden a realizar la actividad de forrajeo a distancias cercanas de la plana focal <1 m
determinando vecindarios reproductivos pequefios, mientras que las mariposas forrajean a mayor
distancia alcanzando los 50 m, estableciendo vecindarios reproductivos de mayor tamario.

La determinacion de los tamafios de los vecindarios reproductivos nos brindan
informacion sobre el tipo de cruza, en los de menor tamafio se facilita la geitonogamia, mientras
que en los vecindarios reproductivos de mayor tamafio se incrementa la probabilidad de
entrecruza, facilitando la reproduccion entre plantas masculinas y femeninas, favoreciendo la

adecuacion de especies dioicas (Orians, 1997), como la poblacion de O. robusta en estudio.

Despliegue floral, densidad floral y distancia de forrajeo— La teoria de forrajeo 6ptimo
establece que los polinizadores buscaran recompensas en unidades florales cercanas de modo
que, el tiempo de vuelo no conlleve grandes costos energéticos que superen los recursos
obtenidos (Pike, 1978). La visita a una planta se ve afectada por factores abioticos y bioticos

(e.g. microclima, densidad floral y despliegue floral) (Thomson, 1981). De esta manera las
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plantas con mayor despliegue y densidad floral frecuentemente reciben mayor visita por parte de
los polinizadores, por lo que se espera que el &rea de los vecindarios reproductivos sean de
menor tamafio conforme incrementa el despliegue floral (Makino y Sakai, 2007). Nuestros
resultados son acorde con lo esperado pues entre mayor densidad floral menor es el tamafio de
los vecindarios reproductivos. Esto puede deberse a la fenologia de O. robusta, pues es la
primera en iniciar la fase de floracion y conforme avanza la temporada comienza la floracion de
las demé&s especies en el sitio de estudio (Opuntia cantabrigiensis, O. tomentosa, O.
streptacantha, y Cylindropuntia imbricata), de esta manera el tamafio geografico de los
vecindarios reproductivos y distancia de forrajeo de los polinizadores se puede ver afectado. O.
robusta es la especie que presenta menor densidad floral -20.83%- en el sitio de estudio en
comparacion con otras especies presentes con floracion sincronica — Opuntia catabrigiensis, O.
tomentosa, O. streptacantha, C. imbricata- (Martinez-Ramos 2016), de esta forma, los
polinizadores se concentran en visitar las especies con mayor densidad floral o bien a las flores
disponibles, incrementando la distancia de vuelo —tamafio de los vecindarios reproductivos- en
busca de recompensas de las flores de O. robusta. La preferencia por mayor despliegue y
densidad floral por parte de los polinizadores esta reportado en S. virginica (Caryophyllaceae),
donde los individuos con mayor despliegue y densidad floral recibieron mayor tasa de visitas,
trasladandose a distancias cortas entre estos parches (Dudash et al., 2011), resultados similares
en la poblacion de O. robusta en estudio. El tamafio de los vecindarios es un atributo variable

que es funcion de la disponibilidad y la ubicacion espacial y temporal de los recursos florales.

Despliegue floral por sexo-- En nuestro estudio, las plantas masculinas de O. robusta

presentaron mayor namero de flores durante la temporada de floracion, en comparacion con las
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plantas femeninas. Estos resultados concuerdan con el trabajo de Fernandez-Otarola (2013),
donde se obtuvo mayor numero de flores en las plantas masculinas que en las femeninas en
Virola gardneri y V. bicuhyba (Myristicaceae), mismos resultados en la especie Fuchsia
obconica y F. parviflora (Onagraceae) (Alvarez y Cuevas, 2014). Sin embargo, nuestros
resultados difieren a los reportados en Ceratonia siliqua (Fabaceae), donde se presenté mayor
numero de inflorescencia en los individuos femeninos que en los masculinos (Ortiz et al., 1996).

Los individuos masculinos de O. robusta producen en promedio mayor namero de flores,
probablemente por la competencia intrasexual para encontrar pareja e incrementar las
probabilidades de contribucidn genética a la poblacién mediante la donacién de granos de polen
(Barret y Hough, 2013). Se ha hipotetizado que la estrategia de incrementar el nimero de flores
masculinas permite disminuir la importancia de polen como limitante, pues al aumentar el
numero de flores masculinas se incrementa la disponibilidad de polen (Bawa 1980; Bawa y
Beach 1981). No obstante, la presencia de mayor despliegue floral en especies hermafroditas y
moniocas, puede generar un incremento en la frecuencia de cruzas geitonogamicas ya que, los
polinizadores visitan con mayor frecuencia el conjuntos de flores que se encuentran cercanas
entre si (Mitchell y Diggle, 2005). En los sistemas dioicos si ocurre mayor visita de
polinizadores a un solo morfo o sexo (i.e. masculinas) puede provocar interferencias en el
transporte de polen a los individuos femeninos (Vamosi et al., 2006). Aunque la transferencia de
polen de plantas masculinas a femeninas en O. robusta es evidente, y esto conlleva a la
formacion de frutos y semillas de forma exitosa, en el sito de estudio si se observaron altas
frecuencias en las transferencias de polen entre todas las combinaciones sexuales, y hubo una
gran frecuencia de cruzas de desperdicio de polen, por lo que se puede sostener que ocurre la

transferencia de polen de tipo geitonogamia en parches del mismo sexo, entre ramets a diferentes
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distancias. Este patron se reporta en una poblacién dioica de Sagittaria latifolia (Alismataceae),
en donde ademas, los polinizadores mostraron una preferencia por individuos masculinos que
presentaron mayor despliegue floral en comparacion los individuos femeninos (Vamosi et al.,
2006). Sin embargo, para reducir la frecuencia de las cruzas geitonogamicas, las poblaciones
incrementan el tamafo y densidad poblacional. De esta manera, los polinizadores tienen mayor
probabilidad de transportar los granos de polen a plantas femeninas de diferente genotipo y asi
aumentar las posibilidades de reproduccion y mejorar la adecuacion de la poblacion. (Harder y

Barret, 1995; Snow et al., 1996), es posible que esta sea la estrategia de O. robusta.

Destino del polen— La importancia que tiene la efectividad del polinizador —suficiente
saturacion de polen en los estigmas receptivos y del polen adecuado- radica en los efectos en la
adecuacion de la poblacion en términos de la produccion de semillas (Siriani-Oliveira et al.,
2018). Durante la actividad de forrajeo de los polinizadores, los granos de polen colectados
deben ser depositados en los estigmas receptivos compatibles de las flores femeninas, de la
misma especie. En especies dioicas, esta premisa es de suma importancia, pues no todos los
granos removidos de las anteras son depositados en los estigmas receptivos y resulta un
desperdicio de polen para la planta (Vemosi et al., 2006; Parker et al., 2016). Harder (2000)
menciona cuatro destinos del polen producido por las flores hermafroditas: 1) el polen se puede
mantener en la unidad floral que lo produjo; 2) el polen se pierde durante el transporte de los
polinizadores; 3) el polen es depositado en los estigmas de la misma unidad floral —y; 4) el polen
es transportado a otras flores de diferentes individuos. En este contexto y considerando que la
poblacién de O. robusta es dioica y, por ende, sus flores son unisexuales, el destino de polen

depositado en los estigmas de la misma unidad floral es factible porque presentan un estigma
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reducido pero se desperdiciara, porque no resultara en la formacion de un fruto dado que no
tienen cdmara ovarica ni 6vulos, y solo existe una forma en la que la fecundacion puede ser
exitosa: que los polinizadores visiten individuos femeninos en visitas inmediatas posteriores a la
colecta de polen de las flores estaminadas. Los polinizadores de O. robusta no presentan
preferencias por visitar primero las flores masculinas y después las femeninas (patron ideal), por
lo tanto, los polinizadores no presentan preferencias al visitar una flor femenina o masculina.
Este patrén es similar en los cultivos de Helianthus (hermafrodita), donde las abejas se posaron
sobre los estambres para colectar polen de una flor y enseguida su préxima parada es en los
estigmas de una flor diferente, efectuando la cruza correcta para la reproduccion de la planta
(Parker, 1981).

En estudios que evaltan la interaccion planta-polinizador de la familia Cactaceae, se
reporta que las abejas oligolécticas —especies que se alimentan de una familia o género de
plantas- presentan cierto grado de especializacion con las caracteristicas florales de las plantas
que visitan (Cerceau et al., ,2019), siendo una interaccién mutualista de gran importancia para la
formacion de frutos y semillas (Herrera, 1987). En nuestro estudio no se determinaron los
polinizadores de O. robusta, pero en un estudio previo, se reportan nueve morfoespecies de la
superfamilia Apoidea: Apis mellifera. Ashmeadiella opuntiae, Augochlora sp., Augochlorella sp.,
Bombus sp., Ceratina sp., Diadasia sp., Lasioglossum sp. y Mellisodes sp.; escarabajos como
Euphoria basalis; una especie de lepidéptero y una especie de colibri (Bravo-Correa, 2021).
Charleswoth en 1993 propone que en especies dioicas con polinizacion biotica los polinizadores
pueden percibir diferencias en las recompensas florales, principalmente en néctar y polen e
incluso fragancia. Estas caracteristicas florales podrian intervenir en el comportamiento de los

polinizadores de O. robusta al mostrar preferencia por recompensas de flores masculinas o
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femeninas, en nuestros resultados los polinizadores visitan, en su mayoria, primero las plantas
masculinas y después las plantas femeninas, probablemente por la capacidad cognitiva y
aprendizaje de los polinizadores (Amaya, 2009).

Carlson en el 2008 evalud la cantidad de néctar y polen en la especie protandrica
Chrysothemis friedrichsthaliana (Generiaceae), encontrando que las flores presentaron mayor
tasa de visitas cuando las recompensas florales se encontraban en mayor cantidad. En la
poblacion dioica de O. robusta se reporta que las flores femeninas son las que producen mayor
cantidad de néctar en comparacion con las masculinas, mientras que las flores masculinas son las
Unicas que producen polen (Bravo-Correa, 2021). Considerando el mayor despliegue floral y
polen exclusivamente en las flores masculinas, los polinizadores tienden a sesgar sus visitas a
este sexo, por lo tanto, los individuos femeninos producen mayor volumen de néctar para
compensar la ausencia de polen y aumentar su atractivo floral y recibir visitas de polinizadores
(Gehring et al., 2004).

Se propone que las recompensas florales de las especies dioicas se deberian repartir de
manera equitativa 50% y 50% entre ambos sexos para no comprometer la fecundacion de las
flores femeninas (Aguirre et al., 2009), es decir, que si las flores masculinas son las que
presentan mayor cantidad de granos de polen, las flores femeninas contienen mayor volumen de
néctar. De esta manera, nuestro sistema de estudio al presentar mayor despliegue floral y polen
como recompensa floral exclusivamente en los individuos masculinos, parece incentivar la
primera visita por parte del polinizador y después en busca de néctar los polinizadores realizan la
visita a los individuos femeninos, facilitando el transporte de los granos de polen hacia los
estigmas receptivos. Bravo-Correa (2021) propone un sistema de polinizacion por mimetismo

floral en O. robusta, porque las flores femeninas son similares morfolégicamente a una flor
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masculina con las anteras vacias, pero sugiere que la preferencia de los visitantes por las flores
masculinas le confiere una mayor relevancia a la recompensa que representa el polen. En este
escenario, la gran cantidad de flores masculinas en mezcla con flores femeninas, atrae a los

visitantes florales y posiblemente incrementa la oportunidad de vistas a las flores femeninas.

Efecto del vecindario reproductivo en la adecuacion de la poblacion de O. robusta

El éxito de un ciclo de vida en la reproduccion sexual de las plantas es producir la mayor
cantidad de véstagos, semillas y plantulas, que se traduce en adecuacion optima de la poblacion
(Trewavas, 2009). EI nimero de descendientes que una planta puede producir depende de una
variedad de factores que van desde las caracteristicas de la planta durante su historia de vida
hasta el éxito de la progenie después de que se convierten en individuos independientes (Lloyd,
1979).

La caracteristica sésil de las plantas imposibilita la capacidad de buscar pareja para
efectuar la reproduccion, por lo que son dependientes de los procesos de polinizacion mediados
por vectores, sin embargo, las plantas tienen poco control sobre el comportamiento de los
polinizadores y el tipo de discriminacion entre parejas potenciales, resultando en un complejo
proceso de distribucion de gametos (Lloyd, 1979). La adecuacion de las especies dioicas
depende de la cantidad de semillas producidas por las plantas femeninas y la cantidad de polen
donado para entrecruza de las plantas masculinas (Sutherland y Delph, 1984). En el presente
trabajo, la poblacion de O. robusta produjo gran cantidad de semillas por fruto y planta, las
cuales son resultado de entrecruza.

Considerando las caracteristicas planteadas en el presente trabajo que podrian afectar la

adecuacion de la poblacion en los vecindarios reproductivos, no se observd ningin efecto
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significativo positivo o negativo en la cantidad de semillas, pero si dos tendencias. La primera,
radica en el incremento de semillas conforme aumenta la cantidad de plantas masculinas en los
vecindarios reproductivos. Esta tendencia es acorde a lo planteado en la literatura, la cual
propone que en especies dioicas, la proporcion sexual de plantas masculinas debe ser mayor a la
proporcion de plantas femeninas, para que no exista una limitante de polen disponible para
entrecruza (Widén y Widén, 1990). Esta premisa se ha documentado en Pistacia lentiscus
(Anarcadiaceae), donde en 1981 se produjo mayor cantidad de semillas viables conforme
aumentaba el nimero de individuos masculinos circundantes a la planta femenina, sin embargo
en 1982 este patron no fue significativo pero si muestra una tendencia (Jordano, 1988), resultado
similar a los nuestros con O. robusta. La disponibilidad de parejas y el despliegue floral son
factores muy importantes que afectan el éxito reproductivo de las plantas, en plantas con
sistemas de autoincompatibilidad también se reporta este patron, los individuos de Ferocactus
robustus incrementan la produccién de frutos y semillas conforme aumenta el numero de flores
en el vecindario y la densidad de plantas reproductivas genéticamente distintas (Carrillo-Angeles
etal., 2011).

La segunda tendencia en afectar la cantidad de semillas de O. robusta radica en la
disminucion de semillas conforme incrementa la proporcion de flores con marcadores en polvo.
Nuestros resultados son similares a los de Stenocereus eruca, donde se produjo una baja cantidad
de semillas cuando el flujo de polen fue determinado con marcadores en polvo —fluorescentes-
(Clark-Tapia y Molina-Freaner, 2004), probablemente por la saturacion del estigma con
marcadores en polvo, afectado de manera negativa la fecundacion de los 6vulos (Waser, 1988;
Martinez-Ramos, 2016). Finalmente, hay que sefialar que se observo una variacion muy

importante en todas las variables evaluadas en los vecindarios reproductivos, y no se puede
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descartar que el bajo tamafio de muestra obtenido en este trabajo enmascare los efectos del

vecindario reproductivo.

Biomasa floral

Tedricamente, las especies dioicas deben asignar los recursos destinados a la
reproduccion —recursos florales- de manera en la que no se afecten la tasa de visitas entre las
plantas masculinas y femeninas (Lloyd y Webb, 1977). No obstante, la teoria de mayor
asignacion de recursos en las plantas femeninas a la fase reproductiva —flores y frutos- esta
ampliamente aceptada, sin embargo, esta idea se ha ido modificando conforme se realizan
estudios con un enfoque al esfuerzo reproductivo (Freeman et al., 1976). Al considerar la
biomasa floral como estimador de asignacion de recursos, nuestros resultados concuerdan con
los reportados en Rumex acetosella (Polygonaceae), donde el esfuerzo reproductivo fue mayor
en las plantas femeninas en comparacion con las masculinas (Putwain y Harder, 1972).
Resultados similares en Silene alba (Caryphyllaceae), donde el peso de las flores femeninas
superd el peso de las flores masculinas, en S. alba el ovario proporciono el 27% de peso seco
floral total y la corola y céliz también representaron una proporcion importante en el peso seco
floral (Groos y Soule, 1981). En especies tropicales dioicas se reportd que el tamafio de flores y
volumen de néctar fue mayor en flores femeninas que en las masculinas para compensar la
ausencia de polen en las flores femeninas (Bawa y Opler, 1975). Por otro lado, nuestros
resultados difieren de los reportados en Rubus chamaemorus (Rosaceae), en los que la biomasa
de las flores masculinas fueron mayores que en las flores femeninas (Agren, 1988). Thompson y
Steward (1981), sugieren que los estudios de asignacién de recursos a la reproduccion en
especies dioicas no se enfoquen Unicamente en la biomasa floral, sino que los estudios de

esfuerzo reproductivo entre sexos deben tener un espectro mas amplio. Ellos proponen que la
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asignacion de nutrientes y minerales es un estimador del esfuerzo reproductivo, pues las
estructuras reproductoras requieren nutrientes y minerales para el crecimiento. En Senecio
sylvaticus (Asteraceae) y Chamaenerion angustifolium (Onagraceae), la asignacion de nutrientes
minerales a los tejidos reproductivos increment6 con el aumento del nivel de nutrientes (van
Andel y Vera, 1977). También han evaluado que la biomasa de las estructuras vegetativas (i.e.
hojas y raiz) y recursos asignados a la supervivencia es mayor en plantas masculinas en
comparacion con plantas femeninas, debido a que las plantas femeninas asignan mayor cantidad
de recursos a la fase reproductiva, disminuyendo los recursos disponibles para las demas
necesidades (Lloyd y Webb, 1977; Bawa y Opler, 1975; Groos y Soule, 1981; Agren, 1988).
Nuestros resultados sugieren que las plantas femeninas invierten mayor cantidad de energia
(biomasa) a las estructuras florales en comparacion con las plantas masculinas, esta asignacion
de recursos a las flores podria ser para atraer la mayor cantidad de polinizadores y sus 6vulos
sean fecundados y asi su éxito reproductivo no se vea afectado (Sutherland y Delph, 1984). Otra
posibilidad, es que la mayor inversion a las flores femeninas se relacione con el desarrollo de los
frutos y semillas, una estructura con grandes recursos podria reducir los requerimientos

energéticos de las fases del desarrollo y maduracién de frutos y semillas.
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8. CONCLUSIONES
Las conclusiones emanadas del presente trabajo de investigacion son las siguientes:

1. La distribucion espacial de la poblacion de Opuntia robusta es de tipo agregada, patron
comun en la familia Cactaceae y plantas clonales.

2. La proporcion sexual de los individuos en la poblacion de Opuntia robusta se encuentra
en una razon del:1, pero es sesgada a masculino a nivel de flor, por ello, no se observo
una limitante de parejas y no se compromete la reproduccion.

3. El flujo de polen se concentra principalmente en plantas cercanas a la donadora de polen,
por lo que las primeras visitas después de la coleccidn de polen son de suma importancia

4. El destino del polen tuvo una mayor frecuencia en el movimiento de los polinizadores
desde una planta masculina hacia una planta femenina. Aunque hay una proporcién
elevada de desperdicio de polen.

5. EIl area de los vecindarios reproductivos es variable desde los 0 m hasta los 330 m de
radio. Esta influido por la disponibilidad de flores y la densidad de plantas reproductivas,
independientemente de su sexo.

6. Hay una tendencia del efecto de la proporcion de flores masculinas y tefiidas con
analogos de polen y los vecindarios reproductivos con el fruit-set y seed-set.

7. Las plantas femeninas son las que invierten mayor cantidad de recursos a la masa de las
unidades florales.

8. Las plantas masculinas producen mayor despliegue floral en comparacién con las flores

femeninas.
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Anexos

Tabla 3. Valores de |la prueba Tukey para el analisis de flujo de polen

Grupos Diferencia Intervalo de Intervalo de Valor de P
confianza inferior | confianza superior
Mucho-Medio -28.36 -50.62 -6-10 0.0084
Poco-Medio 33.62 15.74 51-50 0.000050
Poco-Mucho 61.98 41.20 82.76 0.0000001
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Tabla 5. A) Correlaciones de Spearman con diferentes atributos de los vecindarios reproductivos de la poblacion de Opuntia robusta

durante la floracion de 2019 y 2020 en Cadereyta de Montes, Querétaro, México.

Variables correlacionadas Abreviacion | Valores de
de las | correlacion y
variables valor de P

Area del vecindario reproductivo y densidad floral AV y Df p=-0.21, P=0.49

Area del vecindario reproductivo y densidad de plantas reproductivas AV'y Dr p=-0.35, P=0.25

Area del vecindario reproductivo y proporcion de flores femeninas con analogos de | AV y Fapf p=0.10, P=0.73

polen

Area del vecindario reproductivo y plantas reproductivas totales en la poblacion AV y Prt p=0.65, P=0.02*

Area del vecindario reproductivo y plantas reproductivas masculinas en la poblacion | AV y Prm p=0.71, P <.001*

Area del vecindario reproductivo y plantas reproductivas femeninas en la poblacion | AV y Prf p=0.63, P<.001*

Area del vecindario reproductivo y proporcion de flores abiertas masculinas en la | AV y Fam p=0.55, P=0.04*

poblacién

Area del vecindario reproductivo y proporcion de semillas de cada planta focal AVYyS p=0.26, P=0.38

Plantas reproductivas masculinas en la poblacién y densidad de plantas | Prmy Dr p=0.13, P=0.66

reproductivas

Plantas reproductivas masculinas en la poblacion y proporcion de flores femeninas | Prm y Fapf p=0.21, P=0.49

con analogos de polen

Plantas reproductivas masculinas en la poblacion y flores abiertas en la poblacion Prmy Fa p=10.70, P <.001*

Plantas reproductivas masculinas en la poblacion y proporcién de flores femeninas | Prm y Faf p=0.88, P<.001*

abiertas en la poblacion

Plantas reproductivas femeninas en la poblacion y proporcion de flores femeninas | Prf y Fapf p=0.31, P=0.30

con analogos de polen

Plantas reproductivas femeninas en la poblacion y densidad floral Prfy Df p=0.98, P=0.75

Plantas reproductivas femeninas en la poblacién y densidad de plantas reproductivas | Prfy Dr p=0.15 P=0.63

Plantas reproductivas femeninas en la poblacion y proporcion de flores femeninas | Prf y Fapf p=0.31, P=0.30

con analogos de polen

Plantas reproductivas femeninas en la poblacion y proporcion de flores femeninas | Prfy Faf p=0.9, P<.001*

abiertas en la poblacion

Plantas reproductivas femeninas en la poblacion y plantas reproductivas masculinas | Prfy Prm p =0.89, P <.001*

en la poblacién
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Proporcion de flores abiertas masculinas en la poblacién y proporcion de flores
femeninas con analogos de polen

Fam y Fapf

p=-0.04, P=0.90

Proporcion de flores abiertas masculinas en la poblacion y densidad floral Fam y Df p=0.154, P =0.62
Proporcion de flores abiertas masculinas en la poblacion y densidad de plantas | Famy Dr p=0.25 P=0.40
reproductivas

Proporcion de flores abiertas masculinas en la poblacion y proporcion de flores | Fam y Fapf p=-0.03, P=0.90
femeninas con analogos de polen

Proporcion de flores abiertas masculinas en la poblacion y flores abiertas en la | Famy Fa p =0.77, P <0.001*
poblacién

Proporcion de flores abiertas masculinas en la poblacion y proporcion de flores | Fam y Faf p =0.86, P <0.001*
femeninas abiertas en la poblacion

Proporcion de flores abiertas masculinas en la poblacion y plantas reproductivas | Fam y Prm p =0.81, P <0.001*
masculinas en la poblacién

Flores abiertas en la poblacion y proporcion de flores masculinas con anédlogos de | Fa'y Fapm p=0.17, P=0.58
polen

Flores abiertas en la poblacién y densidad floral Fay Df p =0.47, p <0.001*
Flores abiertas en la poblacion y densidad de plantas reproductivas Fay Dr p=0.13, P=0.66
Flores abiertas en la poblacion y proporcion de flores femeninas con analogos de | Fay Fapf p=0.19, P=0.53
polen

Proporcion de flores femeninas abiertas en la poblacion y flores abiertas en la | Fafy Fa p=0.75, P <.001*
poblacion

Proporcion de flores femeninas abiertas en la poblacién y plantas reproductivas | Faf y Prt p =092, p<.001*
totales en la poblacion

Flores en cada planta focal femeninas y proporcién de flores masculinas con | Fff y Fapm p=0.18, P =0.56
analogos de polen

Flores en cada planta focal femeninas y densidad floral Fff y Df p=0.29, P=0.33
Flores en cada planta focal femeninas y densidad de plantas reproductivas Fffy Dr p=0.07, P=0.87
Flores en cada planta focal femeninas y proporcion de flores femeninas con analogos | Fff y Fapf p=-0.19, P=0.53
de polen

Flores en cada planta focal femeninas y proporcion de frutos de cada planta focal Fffy F p=0.13, P=0.66
Flores en cada planta focal femeninas y flores abiertas en la poblacion Fffy Fa p=0.03, P=0.93
Flores en cada planta focal femeninas y plantas reproductivas totales en la poblacion | Fffy Prt p=-0.21, P=0.48
Flores en cada planta focal femeninas y proporcion de flores femeninas abiertas en | Fff y Faf p=-0.23, P=0.45
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la poblacion

Flores en cada planta focal femeninas y plantas reproductivas masculinas en la | Fff y Prm p=-0.31, P=0.30
poblacion

Flores en cada planta focal femeninas y plantas reproductivas femeninas en la | Fffy Prf p=-0.26, P=0.39
poblacion

Flores en cada planta focal femeninas y proporcién de flores abiertas masculinas en | Fff y Fam p=-0.11, P=0.70
la poblacion

Flores en cada planta focal femeninas y area del vecindario reproductivo Fffy Av p=-0.39, P=0.18
Proporcion de flores con anélogos de polen y proporcion de flores masculinas con | Fap y Fapm p =0.65, P=0.01*
analogos de polen

Proporcion de flores con anédlogos de polen y proporcion de flores femeninas con | Fap y Fapf p=0.48, P =0.09
analogos de polen

Proporcion de flores con andlogos de polen y densidad de plantas reproductivas Fap y Dr p=0.14, P=0.63
Proporcion de flores con anadlogos de polen y flores abiertas en la poblacion Fap y Fa p=-0.7, P=0.82
Proporcion de flores con analogos de polen y plantas reproductivas totales en la | Fap y Prt p=-0.22, P=0.47
poblacién

Proporcion de flores con analogos de polen y proporcion de flores femeninas | Fap y Faf p=-0.32, P=0.29
abiertas en la poblacion

Proporcidn de flores con analogos de polen y plantas reproductivas masculinas en la | Fap y Prm p=-0.28, P=0.34
poblacién

Proporcion de flores con analogos de polen y plantas reproductivas femeninas en la | Fap y Prf p=-0.32, P=0.28
poblacién

Proporcion de flores con anédlogos de polen y proporcion de flores abiertas | Fap y Fam p=-0.37, P=0.20
masculinas en la poblacién

Proporcion de flores con andlogos de polen y area del vecindario reproductivo Fap y AV p=-0.09, P=0.77
Proporcion de flores con andlogos de polen'y Flores en cada planta focal femeninas | Fap y Fff p=0.11, P=0.73
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Tabla 5. B) Correlaciones de Spearman de la adecuacion (proporcion de frutos formados, fruit set y nimero de semillas, seed set) con
diferentes atributos de los vecindarios reproductivos de la poblacion de Opuntia robusta, durante la floracion de 2019 y 2020 en
Cadereyta de Montes, Querétaro, México.

Variables correlacionadas Abreviacion | Valores de
de las | correlacion y
variables valor de P

Fruit set. Proporcion de frutos de cada planta focal y Area del vecindario | Fy AV p=0.09, P=0.75

reproductivo

Fruit set. Proporcion de frutos de cada planta focal y proporcion de flores | Fy Fapm p=0.23, P=0.44

masculinas con analogos de polen

Fruit set. Proporcién de frutos de cada planta focal y Plantas reproductivas totales en | F y Prt p=0.16, P=0.60

la poblacion

Fruit set. Proporcién de frutos de cada planta focal y densidad floral Fy Df p=0.23, P=0.45

Fruit set. Proporcion de frutos de cada planta focal y densidad de plantas | Fy Dr p=-0.6, P=0.86

reproductivas

Fruit set. Proporcion de frutos de cada planta focal y Proporcion de flores femeninas | F y Faf p=0.18, P=0.55

abiertas en la poblacion

Fruit set. Proporcion de frutos de cada planta focal y proporcion de flores femeninas | F y Fapf p=-0.15 P=0.62

con analogos de polen

Fruit set. Proporcion de frutos de cada planta focal y Flores abiertas en la poblacion | Fy Fa p=0.19, P=0.54

Fruit set. Proporcion de frutos de cada planta focal y Plantas reproductivas | Fy Prm p=0.22, P=0.47

masculinas en la poblacién

Fruit set. Proporcion de frutos de cada planta focal y Proporcién de flores abiertas | F y Fam p=-0-02, P=0.95

masculinas en la poblacién

Fruit set. Proporcion de frutos de cada planta focal y Plantas reproductivas | Fy Prf p=0.003, P=0.99

femeninas en la poblacion

Fruit set. Proporcion de frutos de cada planta focal y Proporcion de flores con | Fy Fap p=-0.7, P=0.80

analogos de polen

Seed set. Proporcion de semillas de cada planta focal y proporcion de flores | Sy Fapm p=0.13, P=0.67

masculinas con analogos de polen

Seed set. Proporcion de semillas de cada planta focal y Flores en cada planta focal | Sy Fff p=0.07, P=0.82

femeninas
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Seed set. Proporcion de semillas de cada planta focal y densidad floral Sy Df p=0.14, P =0.65
Seed set. Proporcion de semillas de cada planta focal y densidad de plantas | Sy Dr p=0.01, P=0.97
reproductivas

Seed set. Proporcién de semillas de cada planta focal y proporcion de flores | Sy Fapf p=-0.26, P=0.39
femeninas con analogos de polen

Seed set. Proporcion de semillas de cada planta focal y proporcion de frutos de cada | Sy F p=0.25 P=041
planta focal

Seed set. Proporcion de semillas de cada planta focal y flores abiertas en la | Sy Fa p=0.48, P=0.10
poblacién

Seed set. Proporcion de semillas de cada planta focal y plantas reproductivas totales | Sy Prt p=0.29, P=0.33
en la poblacién

Seed set. Proporcion de semillas de cada planta focal y proporcion de flores | Sy Faf p=0.18, P=0.55
femeninas abiertas en la poblacion

Seed set. Proporcion de semillas de cada planta focal y plantas reproductivas | Sy Prm p=043, P=0.14
masculinas en la poblacién

Seed set. Proporcion de semillas de cada planta focal y plantas reproductivas | Sy Prf p=0.13, P=0.67
femeninas en la poblacion

Seed set. Proporcion de semillas de cada planta focal y proporcion de flores abiertas | Sy Fam p=035 P=0.24
masculinas en la poblacién

Seed set. Proporcién de semillas de cada planta focal y Proporcion de flores con | Sy Fap p=-0.35 P=0.24

analogos de polen
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Tabla 6. El peso fresco (g) de los componentes de los verticilos florales de Opuntia robusta. Los renglones en negritas marcados con

asterisco (*) son aquellos componentes florales que presentaron diferencias significativas entre las flores femeninas y masculinas.

R

un

Comparacion entre sexos

Tépalos
(perigonio) 2.19+0.11 09 - 35 2.13+0.10 09 - 3.9 t=0.43,9./=81.38, P=0.67
Estigma + estilo 0.72 £0.01 0.6 - 1.0 0.25 + 0.009 0.1 - 0.3 t=26.87,g./1=71.13, P < 0.001*
Estambres 0.29 + 0.025 0.1 - 0.8 0.29 £ 0.021 0.1 - 0.6 t=0,g./1=79.39, P=1.0
Pericapelo 9.25 + 0.50 3.2 - 171 7.35 +0.47 0.4 - 16.6 t=2.77,9.I=-81.73, P<.001*
Ovario 0.84 +0.07 03 - 1.9 -- -- --
Flor completa 12.56 £ 0.59 5.14 - 21.10 10.02 £ 0.55 3.5 - 20.6 t=3.14, 9./ = 81.57, P=0.002*
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Tabla 7. El peso seco (g) de los componentes de los verticilos florales de los individuos femeninos y masculinos. Los renglones en

negritas marcados con un asterisco (*) son aqguellos componentes florales que presentaron diferencias significativas entre las flores
femeninas y masculinas.

Comparacién entre sexos

Tépalos
(Perigonio) 0.26% 0.02 0.31 - 0.43 0.28+0.01 0.12 - 0.43 t=-0.82, g.I-66.03, p=0.41
Estigma + estilo 0.06% 0.002 0.02 - 0.09 0.04% 0.005 0.01 - 0.08 t=10.07,9.I-79.82, P <.001*
Estambres 0.43 £ 0.003 0.014 - 0.085 0.078% 0.007 0.02 - 0.19 t=-3.93,g./=45.65, P<.001*
Pericapelo 0.42 £ 0.06 0.011 -1.452 0.67+0.03 0.098 - 1.13 t=-3.53,9./=61.71, P<.001*
Carece de la Carece de la
Ovario 0.10£0.02 0.034 -0.932 estructura estructura --
Flor completa 0.89 +£0.073 0.357 -2.232 1.06% 0.04 0.57 - 1.64 t=-1.97, 9./ =68.13, p= 0.05
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Tabla 8. La biomasa floral de los individuos femeninos (columnas color rosa) y masculinos (columnas color azul). Los renglones en

negritas marcados con un asterisco (x) son aquellas caracteristicas que presentaron diferencias significativas entre las flores femeninas

y masculinas.

Comparacion entre sexos

(p:::f)::i:))* 0.88+ 0.005 0.82 - 0.93 0.86+ 0.004 0.77 - 0.93 t=2.49,¢9./=75.37, P=0.01*
Estigma + estilo * 0.89+ 0.002 0.868 - 0.913 0.815+0.959 | 0.88 - 0.004 t=2.33,9./=54.73, P=0.02*
Estambres * 0.83 £ 0.009 0.688 - 0.914 0.73+0.015 | 0.519 - 0.892 t=5.91,¢g./=66.63, P<.001 *
Pericapelo* 0.95 + 0.008 0.835 -0.996 0.90+ 0.005 0.784 - 0.991 t=5.30,9./=71.25, P<.001 *
Camara ovarica 0.88 +0.017 0.22 -0.95 -- -- =
Flor completa* 0.93 + 0.006 0.82 -0.996 0.88+ 0.008 0.612 - 0.957 t=3.90,¢9./=77.38, P<.001 *
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