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Resumen

La reproduccion asegura la permanencia de los genes, poblaciones y especies en el tiempo. En
las plantas, un paso fundamental de su reproduccién es el flujo de polen. La combinacion de
atributos morfoldgicos, temporales, fisioldgicos, conductuales, y el tipo de vectores determinan
si se produce progenie, asi como su composicion genética. La dispersion bidtica del polen
depende de los polinizadores, quienes a su vez dependen de las recompensas y atrayentes florales.
La expresion de los componentes florales se ve reflejada en el éxito reproductivo de la planta y
estos componentes pueden determinar o limitar la distribucion y abundancia de las plantas. Un
atrayente fundamental para los visitantes florales es el color de las flores, y su diversidad se
asocia con el éxito reproductivo de las plantas. El objetivo principal del presente trabajo fue
determinar el efecto del flujo de polen en la biologia reproductiva y en la densidad poblacional y
la distribucion espacial de los morfos florales (amarillo y anaranjado) de Opuntia streptacantha
Lem. Para esto, se realizaron experimentos de polinizacion manual (10 tratamientos con n = 25
flores por morfo floral en cada uno) para determinar el sistema de cruza de ambos morfos florales
y la compatibilidad intermorfos a través de la produccién de frutos y semillas (fruit set y seed
set); se determino el sistema de apareamiento de ambos morfos florales (n = 25 flores por morfo
floral); se evalud la proporcion y la distancia de transferencia del polen entre y dentro de morfos
florales; se evaluaron las recompensas florales (produccion de néctar y marcha floral); se
determind si existe fluorescencia visible inducida por luz ultravioleta en ambos morfos florales;
se contabilizé el nimero de colores que presenta cada morfo floral; se midié la frecuencia de
visitas y la composicion de visitantes florales que presenta cada morfo para construir una red de
interaccion bipartita y se evalu6 la densidad poblacional y el patron de distribucion para la especie
y para los morfos florales. Opuntia streptacantha presentan un sistema de cruza de “xenogamia
estricta”, segin Cruden (1977). Los tratamientos de polinizacién manual mas exitosos del morfo
amarillo fueron polen suplementario 1 (polinizacién con una carga de polen suplementaria de
plantas donadoras del mismo morfo) seguido de control (flores abiertas a polinizacién natural) y
el polen suplementario 2 (polinizacion con una carga de polen suplementaria de plantas
donadoras del morfo opuesto). Para el morfo anaranjado los tratamientos con el mayor fruit set
fueron control, seguido de autopolinizacién manual (polinizacién autogama) y cruza artificial
intermorfo (polinizaciones con polen del morfo floral opuesto). El flujo de polen es constante y
abundante entre y dentro de morfos, y presenta una distancia media de 15 m. EI morfo amarillo
produce mas néctar y tiene una mayor apertura floral. La red de interaccion visitante-morfo floral
es generalista, principalmente por abejas, y efectivamente su sindrome de polinizacion es por
abejas. El patrén generalista de los visitantes es producto de sus recompensas y atrayentes
florales. Ambos morfos florales presentan una alta reflectancia de luz UV, mas notoriamente en
las anteras y la zona entre anteras y parte interior de los segmentos del perianto (parte adaxial
baja de los tépalos internos, en cuya base esta la cAmara nectarial). EI morfo amarillo presento
un mayor namero de tonos de colores. La especie presenta una densidad alta y un patrén de
distribucion agregado. Su sistema de cruza es mixto, como en otros nopales. El alto flujo de polen
podria esta influido por su elevada sincronia floral y la densidad entremezclada de plantas de
ambos morfos. Es interesante que las diferencias ecoldgicas y morfoldgicas entre ambos morfos
florales no afectan ni sesgan la preferencia de los visitantes florales; podemos hipotetizar que los
morfos florales incrementan el despliegue floral y producen una oferta floral mas amplia, que a
su vez facilitan la conectividad entre individuos y asegurando el éxito reproductivo de la especie.



Abstract

Reproduction ensures the permanence of genes, populations and species over time. In plants, a
fundamental step in their reproduction is the flow of pollen. The combination of morphological,
temporal, physiological, behavioral attributes, and the type of vectors determine whether progeny
are generated, as well as their genetic composition. Biotic dispersal of pollen depends on pollinators
who in turn depend on floral rewards and attractants. The expression of floral components is
reflected in the reproductive success of the plant and these components can determine or limit the
distribution and abundance of plants. A key attractor for floral visitors is the color of flowers, and
their diversity is associated with the reproductive success of plants. The main objective of the
present work was to determine the effect of pollen flow on the reproductive biology and population
density and spatial distribution of the floral morphs (yellow and orange) of Opuntia streptacantha
Lem. For this aim, hand-pollination experiments (10 treatments with n = 25 flowers per floral morph
in each) were conducted to determine the crossing system of both floral morphs and the inter-
morph compatibility through fruit set and seed set; the mating system of both floral morphs was
determined (n = 25 flowers per floral morph); the proportion and distance of pollen transfer
between and within floral morphs was evaluated; floral rewards (nectar production and floral gait)
were evaluated; it was determined if there is visible fluorescence induced by ultraviolet light in both
floral morphs; the number of colors presented by each floral morph was counted; the frequency of
visits and the composition of floral visitors to each morph were measured to construct a bipartite
interaction network, and the population density and distribution pattern were evaluated for the
species and for the floral morphs. Opuntia streptacantha have a "strict xenogamy" crossing system,
according to Cruden (1977). The most successful hand pollination treatments of the yellow morph
were supplemental pollen 1 (pollination with a supplemental pollen load from donor plants of the
same morph) followed by control (flowers open to natural pollination) and supplemental pollen 2
(pollination with a supplemental pollen load from donor plants of the opposite morph). For the
orange morph, the treatments with the highest fruit set were control, followed by manual self-
pollination (self-pollination) and artificial inter-morph cross (pollinations with pollen from the
opposite floral morph). Pollen flow is constant and abundant between and within morphs, with an
average distance of 15 m. The yellow morph produces more nectar and has a larger flower opening.
The visitor-flower morph interaction network is generalist, mainly by bees, and accordingly its
pollination syndrome is by bees. The generalist pattern of visitors is a product of their floral rewards
and attractants. Both floral morphs show high UV light reflectance, most notably in the anthers and
the area between anthers and the inner part of the perianth segments (lower adaxial part of the
inner tepals, at the base of which is the nectarial chamber). The yellow morph presented a greater
number of color tones. The species has a high density and an aggregated distribution pattern. Its
crossbreeding system is mixed, as in other prickly pear cactus. The high pollen flow could be
influenced by its high floral synchrony and the intermixed density of plants of both morphs.
Interestingly, the ecological and morphological differences between the two floral morphs do not
affect or bias the preference of floral visitors. We can hypothesize that the floral morphs increase
floral display and produce a wider floral supply, facilitating connectivity between individuals and
ensuring the reproductive success of the species.



Introduccion

I. Reproduccion en angiospermas

Las angiospermas o plantas con flores constituyen uno de los grupos mas exitosos y
ampliamente distribuidos del reino vegetal (Villasefior & Ortiz 2014), e incluyen ~290, 000
especies (Ramirez-Barahona et al. 2020). Son consideradas como uno de los principales
modelos de estudio para diversas areas de estudio como la biologia de la reproduccion (Soltis
et al. 2018). En las plantas, la reproduccion (como en todos los organismos) es uno de los
mecanismos mas importantes, ya que asi Se aseguran su permanencia a través de las

generaciones en el tiempo (Wyatt 1983).

Los sistemas reproductivos en plantas estan relacionados con los fendmenos y rasgos
que ocurren desde antes de la polinizacion y la formacién del embrion, por ejemplo: la
presencia o ausencia de algun verticilo floral reproductivo (androceo o gineceo); el arreglo
floral a diferentes niveles (flor, individuo, poblacién y especie), la relacion genética entre
gametos, la fecundacion y el desarrollo de las semillas, entre otros. Estos fenGmenos permiten
explicar las diferentes estrategias reproductivas en plantas, en relacion con su ambiente,
filogenia y condiciones genéticas (Wyatt 1983; Cardoso et al. 2018). Estos sistemas
reproductivos se pueden catalogar a diferentes niveles: floral, individuo, poblacion y especie
(Wyatt 1983; Cardoso et al. 2018).

A pesar de que la flor es uno de los caracteres que apoyan la monofila de las
angiospermas (Crane et al. 1995; Soltis & Soltis 2004; Ramirez-Barahona et al. 2020), las
flores presentan una gran diversidad a todo tipo de niveles taxondmicos, y en cada nivel, esta

variacion tiene una funcion importante en su sistema reproductivo.

I1. Sistemas reproductivos en angiospermas

A nivel de flor se pueden encontrar flores unisexuales (estaminadas o pistiladas) y bisexuales
(con ambos verticilos florales fértiles) (Wyatt 1983; Dafni 1992; Cardoso et al. 2018).

A nivel de individuo podemos encontrar los siguientes sistemas reproductivos:



1) Individuos hermafroditas: donde se presentan Unicamente flores bisexuales, a
veces llamas flores perfectas, es decir, con ambos verticilos reproductivos
funcionales (Silvertown & Charlesworth 2001; Barrett & Hough 2013). Este
sistema de reproduccién es el mas comuan dentro de las angiospermas, en ca. 90%
de las especies (Jong & Klinkhamer 2005; Barrett & Hough 2013) y es
considerado como el sistema de reproduccion ancestral en las angiospermas
(Sauquet et al. 2017).

2) Individuos monoicos: cuando se presentan flores unisexuales, tanto masculinas
como femeninas en cada individuo (Barrett 2002; Charlesworth 2006; Jong et al.
2008). Este sistema tiene de un 5% a un 19% (segun diferentes estudios) de
presencia en las angiospermas (Lewis 1942; Ramirez & Brito 1990) y es una
condicion derivada (Mitchell & Diggle 2005).

3) Individuos ginomonoicos: cada individuo presenta flores bisexuales y unisexuales
femeninas, las cuales pueden presentar un androceo atrofiado, reducido e incluso
no presentarlo (Jong et al. 2008). Se estima que cerca del 3% de las angiospermas
presentan este sistema (Yang & Shuangquan 2006).

4) Individuos andromonoicos: cada individuo presenta flores bisexuales y
unisexuales masculinas, las cuales pueden presentar un gineceo atrofiado,
reducido e incluso no presentarlo (Jong et al. 2008). Se estima que sélo el 1.7%
de las angiospermas presentan este sistema de reproduccién (Richards 1997).

5) Individuos trimonoicos: cada individuo tiene tanto flores bisexuales como
unisexuales masculinas y femeninas (Cruden & Lloyd 1995). Este sistema es raro
en las angiospermas, por lo que es considerado como una estrategia evolutiva no

estable en las plantas (Jong et al. 2008).
A nivel de poblacion, podemos definir los siguientes sistemas reproductivos:

1) Poblaciones hermafroditas: donde solo hay individuos hermafroditas, con flores
perfectas, con las caracteristicas previamente mencionadas.

2) Poblaciones monoicas: donde los individuos tienen flores masculinas y femeninas
(Silvertown & Charlesworth 2001).



3) Poblaciones dioicas: donde cada individuo es unisexual, es decir, hay individuos
con flores masculinas e individuos con so6lo flores femeninas (Barrett 2002;
Charlesworth 2006; Kafer et al. 2017). Algunas de estas poblaciones pueden
presentar un pseudo-dioicismo (Charlesworth 2006), que es el menos comun entre
las angiospermas, presentandose en ca. de un 7% de las especies, sin embargo, lo
podemos ver en aproximadamente la mitad de las familias de las plantas con flor
(Renner & Ricklefs 1995; Heilbuth 2000). Se hipotetiza que el dioicismo es una
estrategia para prevenir la autofecundacion o para hacer mas eficiente la
polinizacidn, o por seleccion sexual/uso mas eficiente de los recursos (trade-off),
entre otros (Cardoso et al. 2018).

4) Poblaciones trioicas: con individuos hermafroditas (flores perfectas), e individuos
unisexuales s6lo con flores masculinas o s6lo con flores femeninas (Silvertown
& Charlesworth 2001).

5) Poblaciones ginodioicas: individuos unisexuales femeninos e individuos
hermafroditas. Se estima que menos del 1% de las angiospermas presentan este
sistema de reproduccién (Charlesworth 2006; Godin & Demyanova 2013; Kafer
et al. 2017).

6) Poblaciones androdioicas: individuos unisexuales masculinos e individuos
hermafroditas. Se hipotetiza que estas poblaciones son causa de una mutacion que
produce la esterilidad del gineceo y solos sistemas menos frecuentes
(Charlesworth 2006; Kéfer et al. 2017).

En Cactaceae en general y en particular en el género Opuntia, la mayoria de las
especies presentan flores hermafroditas (Bravo & Sanchez-Mejorada 1978; Anderson 2001;
Mandujano et al. 2010), por lo que sus poblaciones también son hermafroditas. S6lo se han
reportado cuatro especies que no siguen este patron: O. quitensis y O. stenopetala, cuyas
poblaciones son dioicas (Bravo & Sanchez-Mejorada 1978; Anderson 2001); O. quimilo con
individuos femeninos y hermafroditas, siendo una poblacion ginodioica (Diaz & Cocucci
2003); y O. robusta la cual presenta dos tipos de sistemas sexuales: dioicas (plantas
masculinas y femeninas) y trioicas (plantas masculinas, femeninas y hermafroditas) (del
Castillo 1999).



Para describir la reproduccion y los sistemas de reproduccion en angiospermas, se

usan distintas aproximaciones, entre las cuales destacan los sistemas de cruzas y los sistemas
de apareamiento (Wyatt 1983; Dafni 1992; Mandujano et al. 2010).

I11. Sistemas de cruza en angiospermas

Los sistemas de cruzas determinan el modo por el cual se transmiten los genes a través de las

generaciones y la composicion genética de la progenie (Wyatt 1983), es decir, hacen

referencia a los mecanismos encargados de un intercambio de material genético por medio

de la reproduccion sexual. Existen tres grandes sistemas de cruza: entrecruza, auto cruza y
mixto (Wyatt 1983; Mandujano et al. 2010).

Los sistemas de cruza mas comunes en las angiospermas son:

1)

2)

La autocruza (autopolinizacion): este sistema de cruza consiste en la union de
gametos masculinos y femeninos producidos en la misma flor, por lo que s6lo
puede ocurrir en flores bisexuales y se conoce como autogamia (Richards 1997).
Este s6lo puede ocurrir en especies autocompatibles, y se favorece por diferentes
factores como: la cleistogamia (flores que nunca abren), un gineceo encorvado, la
ausencia de hercogamia y dicogamia, la polinizacién auténoma, y la hercogamia
inversa, entre otros (Goodwillie & Weber 2018), o el comportamiento del
visitante floral (Lloyd 1992). Es importante destacar, que este sistema de cruza es
mas comun en especies invasoras (Williamson & Fitter 1996) y en sistemas con
escasez de polinizadores. Otra forma en la que puede ocurrir es por geitonogamia,
que consiste en la fusién de gametos de diferentes flores, pero del mismo
individuo (Richards 1997), esta puede ocurrir en flores hermafroditas o
unisexuales. La progenie de una geitonogamia suele ser genéticamente similares
(Cardoso et al. 2018).

La entrecruza (xenogamia): consiste en la fecundacion de flores de diferentes
individuos (Richards 1997), este sistema de cruza es el mas frecuente entre las
angiospermas, ya que se encuentra presente en aproximadamente el 50% al 90%
de las especies. (Schemske & Lande 1985; Charlesworth 2006; Ferrer & Good
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2012). Hay plantas que son xendgamas obligadas, es decir, que estas plantas se
reproducen Unicamente por entrecruza, formando cerca del 95% de sus frutos por
esta via (Canuto et al. 2014). Este sistema de cruza ayuda a mantener la diversidad
genetica en las poblaciones (Simpson 2006).

3) Sistema mixto: cuando se habla de un sistema mixto, se hace referencia a que
puede ocurrir la formacion de semillas por una mezcla de entrecruzas una

autocruzas, y en algunos casos por apomixis (Richards 1997).

En el género Opuntia, el sistema que generalmente se presenta es el mixto (Reyes-
Aguero et al. 2006; Mandujano et al. 2010). Se han reportado diferentes niveles de entrecruza
y auto-cruza en O. ficus-indica (Nerd & Mizrahi 1995) y un sistema mixto en O. quimilo, en
la cual las plantas hermafroditas presentan entrecruza y autocruza y las plantas femeninas
reciben polen por entrecruza (Diaz & Cocucci 2003). Por otra parte, se ha demostrado auto-
cruza en O. streptacantha, O. cochinera y O. rastrera (Trujillo & Gonzéalez 1991). En
contraste, muchas especies hermafroditas de opuntias presentan principalmente entrecruza
(Reyes-Agiiero et al. 2006). En el género hay algunos reportes de especies
autoincompatibles, como O. microdasys (Pifia et al. 2007), O. macrocentra (Ortiz-Martinez

et al. 2022) y dioicas como O. stenopetala y O. robusta (Mandujano et al., 2010).

IV. Sistemas de apareamiento en angiospermas

Los sistemas de apareamiento constituyen la expresion sexual de las plantas, como son las
caracteristicas florales, funcionales y la distribucién temporal (dicogamia) y espacial
(hercogamia) de sus funciones sexuales (Webb & Lloyd 1986; Barrett 2003), como es el caso
de la presencia de hercogamia en las flores de Turbinicarpus horripilus (Cactaceae) (Matias-
Palafox 2007). La combinacién de atributos morfoldgicos, temporales, fisiologicos y
conductuales, asi como el tipo de vectores que intervienen en el flujo de polen determinan la
formacion y composicion genética de la progenie. De esta manera, puede estimarse la tasa
de entrecruza (0 de auto-cruza) mediante experimentos de polinizacion controlada o

indirectamente con los coeficientes de endogamia (Mandujano et al. 2010).



En el género Opuntia se ha observado la presencia de hercogamia en especies como
O. macrocentra (Ortiz-Martinez et al. 2022), O. tomentosa (Mandujano et al. 2014), O.
brasilaris y O. rastrera (Grant et al. 1979). En cuanto la dicogamia, no ha sido registrada en

el género (Reyes-Agtero et al. 2006).

Estos mecanismos cuentan con un paso fundamental conocido como flujo de polen,
el cual consiste en el movimiento de los granos de polen de una flor a otra (Harden & Barret

1996), generalmente depende de diferentes vectores y factores.

V. Polinizacion: recompensas y atrayentes florales

La dispersion del polen puede variar dentro de una especie (Mena-Montoya et al. 2020). Por
ejemplo, se ha observado que existe un cambio en el flujo cuando hay diversidad entre los
fenotipos (Tonsor 1985), lo cual puede ser influenciado por seleccion dependiente de
frecuencias (Gigord et al. 2001), por cambios en el vector de polinizacion (Liu et al. 2013),
o por diferencias en la densidad y distribucion de las plantas (Levin & Kerster 1969) y en su
fenologia (Lachenaud et al. 2007).

El movimiento del polen en muchas angiospermas depende de los polinizadores y
estos a su vez dependen de las recompensas (el néctar y el polen) y de los atrayentes florales,
como el color, la forma, el tamafo, las fragancias, entre otros (Richards 1997). Incluso, la
geografia de cada regién y las condiciones climaticas tienen un impacto en el movimiento
del polen, ya que van a afectar o favorecer el vuelo de los vectores bio6ticos (Hennessy et al.
2021).

Tomando la analogia que varios autores han planteado (Heinrich 1979; Menzel &
Shmida 1993; Chittka 1997; Gumbert et al. 1999), los sistemas de polinizacion son como los
mercados, donde los productos son las recompensas principales [como el néctar y el polen]
mientras que el color, la forma y el tamafio de las flores, serian las sefiales publicitarias y los

consumidores serian los polinizadores.

El color de las flores es una sefial utilizada por los polinizadores para localizar a las
flores y al néctar (Chittka et al. 2003; Giurfa 2004; Dyer et al. 2006). Se ha hipotetizado que



los visitantes florales presentan una mayor frecuencia de visitas en los colores que han
asociado con mayores recompensas (Menzel et al. 1993; Gumbert et al. 1999; Raguso 2004).
Por ejemplo, las aves, asocian los colores a recompensas (Stiles 1976; Kaczorowski et al.
2014), lo mismo que las abejas, aunque cada grupo se basa en distintos parametros de color
(Papiorek et al. 2016). En Viola cornuta (Violaceae), el cambio de color de blanco a pdrpura
se asocia como sefial de baja disponibilidad de néctar y/o la receptividad de la flor (Farzad et
al. 2002).

Sin embargo, los visitantes no son siempre fieles a una sola especie de planta
(polinizadores generalistas), y cuando estos cambian de una planta a otra no es algo aleatorio
o arbitrario (Gumbert et al. 1999). Se ha observado que las abejas suelen moverse con menor
frecuencia entre flores que presentan sefiales distintas (Waser 1983; Wilson & Stine 1996;
Chittka et al. 1999), por lo que el color de las flores puede promover la constancia de
visitantes (Gumbert et al. 1999).

No obstante, los visitantes florales presentan diferencias en la vision del color y a la
luz ultravioleta, por lo que determinados colores y patrones de reflectancia de la luz UV de
las flores atraen selectivamente a los mismos visitantes (Grant 1949; Melendez-Ackerman &
Campbell 1998; Campbell et al. 2010; Junker et al. 2013; Papiorek et al. 2016).

El néctar es sin duda la recompensa floral por excelencia, ya que se ha demostrado
que hay una correlacion positiva entre la produccién de néctar y diferentes medidas de
adecuacion, ya que cuando ocurre el incremento de la produccion de néctar se provoca un
incremento en la tasa de visitantes florales, lo cual incrementa la importacion y exportacion
del polen (Brandenburg et al. 2009; Golubov & Mandujano 2009). Sin embargo, se ha
reportado que la variacion intraindividual de néctar puede representar un mecanismo de
manipulacion en la tasa de visitantes florales, permitiendo reducir costos energéticos en la
planta y asegurar al mismo tiempo una visita constante de polinizadores (Maldonado et al.
2023).

La forma de la flor, el tamafio y apertura son consideradas a menudo como algunas
de las caracteristicas principales que determinan el tipo de polinizador. La transicion de

polinizacion por vectores bioticos a vectores abioticos (por viento 0 agua) va acompafada de



cambios en los rasgos florales, como la reduccion o eliminacion del perianto (Friedman &
Barrett 2009; Stephens et al. 2023).

Por esto, la hipotesis de la seleccion estabilizadora mediada por el polinizador sugiere
que el sistema de polinizacion especializado de las flores zigomorficas (flores que presentan
un anico plano de simetria), pude promover una seleccion estabilizadora; y por lo tanto la
variacion del tamafio de las flores zigomorficas es menor en comparacion a las flores
actinomorficas (flores que presentan multiples planos de simetria), ya que las flores
actinomorficas suelen tener polinizadores generalistas (Wolfe & Krstolic 1999; Fenester et
al. 2004), es decir, que el ensamble entre la flor y el polinizador afecta la eficacia de la
polinizacion (Harden & Barrett 1993), e impulsa la evolucion de la amplia variedad de formas
florales presentes (van der Niet et al. 2014; Stephens et al. 2023).

La variacion en colores, formas e incluso recompensas de las flores han favorecido la
evolucion de los diferentes sindromes de polinizacion (Armbruster et al. 2000; Fenster et al.
2004), los cuales se basan en la hipdtesis que las caracteristicas actuales de las flores son el
producto de su historia evolutiva con un grupo particular de polinizadores (Proctor et al.
1996; Stebbins 1970; Fenster et al. 2004; Pérez-Tejada & Pérez 2013).

En el género Opuntia, las flores son actinomorficas, de colores atractivos
(generalmente amarillas, pero también pueden ser naranjas, rosas y purpuras), con fragancias
suaves y dulces (Bravo & Séanchez-Mejorada 1978; Anderson 2001). Los estigmas son
himedos, pegajosos y lobulados, los estambres son humerosos y con poco polen o pocos
estambres con abundante polen (Grant & Hurd 1979; Nerd & Mizrahi 1995; Reyes-Agliero
et al. 2006). El nectario se encuentra en la base del estilo o de los filamentos (Grant & Hurd
1979), presentando floraciones largas y aperturas de perianto grandes (Grant & Hurd 1979;
Nerd & Mizrahi 1995; Reyes-Aglero et al. 2006), con una antesis (periodo en el cual las
flores estan abiertas) que dura entre 8 y 11 horas (Rosas & Pimienta 1986; Mandujano et al.
1996; Reyes-Aglero et al. 2005); también hay especies que pueden abrir un segundo dia
(Rosa & Pimienta 1986; Mandujano et al. 2010; Martinez-Ramos 2016).

Se ha descrito que el género Opuntia presenta una polinizacién generalmente por
abejas, y que su sindrome de polinizacion es la melitofilia (Grant & Hurd 1979; Mandujano
et al. 2010), hipotetizandose una coevolucion entre estos grupos (Sipes & Tepedino 2005;
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Reyes-Aglero et al. 2006), como es el caso ya corroborado de las abejas solitarias de los
géneros Diadasia sp. y Lithurge sp., las cuales presentan una especializacion oligoléctica con
los nopales (Mandujano et al. 1996; Reyes-Agliero et al. 2006; Pifia et al. 2007; Mandujano
et al. 2010; Munguia-Soto 2016). Sin embargo, no son los Unicos visitantes de las flores de
Opuntia, pues hay reportes de colibries (Arizmendi & Ornelas 1990; Diaz & Cocucci 2003;
Diaz-Infante et al. 2020; Manzanarez-Villasana 2020), hormigas (Oliveira et al. 1999;
Gomez-Otamendi et al. 2018) y escarabajos (Barrales-Alcala et al. 2012), entre otros

animales.

V1. Reflectancia de luz ultravioleta en las flores y polinizacion

Otro atrayente floral es la fluorescencia visible inducida por ultravioleta (UV) o reflectancia
de luz ultravioleta. La luz ultravioleta es radiacion electromagnética cuya longitud de onda

esta entre los 40 y 400 nandmetros (Primack 1982).

La reflectancia UV es un rasgo floral usado por diferentes grupos de polinizadores
(principalmente por insectos) para la deteccion y discriminacion de las flores. Gracias a esta
reflectancia, los polinizadores pueden identificar patrones de UV de las flores y/o contrastar
la reflectancia de otras zonas, como la de las hojas o del mismo suelo (Chittka et al. 1994;
Buckovac et al. 2017; Koski & Ashman 2013; Napoleone et al. 2022). De hecho, se ha
encontrado que hay una correlacion positiva entre la frecuencia de visitas por insectos y la
reflectancia UV (Rae & Vamosi 2013; Fornoff et al. 2017).

La reflectancia de UV es mas comun en flores grandes, independientemente de su
simetria, y se ha observado que las flores amarillas y violetas muestran una mayor tendencia
a reflectar UV que las de otros colores (Primack 1982; Papiorek et al. 2016). La reflectancia
de UV puede darse en cualquier parte de la flor, sin embargo, suele ser mas comdn en los
pétalos, incluso no en todos los pétalos, ya que hay ocasiones donde la mayoria de la
reflectancia esta acumulada en un solo pétalo o secciones particulares de los pétalos, creando
patrones llamados: “guias de néctar”. Por otro lado, los estambres y el estigma suelen ser las

zonas con mayor contraste en la luz UV (Primack 1982).
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En cactaceas, la reflectancia de UV ha sido poco estudiada. En el complejo
Echinocereus viridiflorus se detectd reflectancia de luz UV en las flores verde amarillosas y
rojas (Leuck & Miller 1982). En Peniocereus greggii, las flores blancas tienen muy baja
reflectancia de UV (Raguso 2003). En Opuntia no hay registros de la reflectancia UV en las
flores, sin embargo, se ha observado la existencia de cantidades relativamente grandes de
glucésidos de flavonol en las flores (Clark & Parfitt 1980; Clark et al. 1980). Los flavonoides
se concentran en la superficie en células epidérmicas papilosas, las cuales funcionan para la

absorcion de luz UV en la superficie de los pétalos de la flores (Brehm & Krell 1975).

VII1. Densidad poblacional, distribucion espacial y reproduccion

Todos los atributos florales y sistemas sexuales mencionados previamente pueden determinar
o limitar la distribucién y abundancia de los visitantes florales (Dafni 1992). Es importante
incluir ademéas parametros demograficos como la densidad poblacional y distribucion
espacial, porque pueden, por ejemplo, determinar una posible seleccion dependiente de
frecuencias e influir en los patrones de propagacion, dispersion y/o establecimiento de la
poblacién, lo que influye a su vez en el movimiento del polen y la dispersion de semillas
(Carillo-Angeles & Mandujano 2011).

Las cactaceas en su mayoria presentan una distribucion espacial agregada, lo cual
podria ser reflejo de una distribucién heterogénea de los recursos en los ambientes donde
habitan. Otro posible factor es la asociacidn de los cactus con plantas nodrizas (Godinez-
Alvarez et al. 2003). En el género Opuntia, se han encontrado patrones de distribucion
agregados o aleatorios, como es el caso de Opuntia echios var. gigantea (Hicks & Mauchamp
1999). Algo importante en Opuntia con relacién a su distribucion y densidad poblacional es
su propagacion clonal, la cual ha sido ampliamente descrita en varias especies del género,
entre ellas O. rastrera (Mandujano et al. 2001), O. microdasys (Pifia et al. 2007), O. echinos
(Hicks & Mauchamp 1999), entre otra. Esta propagacion clonal tiene efectos importantes en
la ecologia de poblaciones, la estructura genética y los sistemas de apareamiento y de cruza

(Mandujano et al. 2010). La agregacion de plantas del mismo genotipo o de parches con
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varios genotipos tendran respuestas diferenciales en el éxito reproductivo de las plantas
(Carillo-Angeles & Mandujano 2011).

VII1. Justificacién

Con el presente trabajo se pretende generar informacién que nos ayude en avanzar en la
comprension del éxito reproductivo de las plantas, en particular en las especies que presentan
diferentes morfos florales. Ademas, busca evaluar las implicaciones ecoldgicas, evolutivas y

genéticas que puedan conllevar el establecimiento de los morfos en una misma poblacién.

Con base en lo mencionado anteriormente, este trabajo se estudid si hay diferencias
en el flujo de polen entre los morfos florales amarillo y anaranjado de Opuntia streptacantha
Lem. y en determinar si estas diferencias inciden en aspectos como la biologia floral, la

densidad poblacional y la distribucion espacial de ambos morfos florales.
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Objetivos

Objetivo general

Determinar el efecto del movimiento de polen en la biologia reproductiva, la
polinizacion, la densidad poblacional y la distribucion espacial de los morfos florales de color
de Opuntia streptacantha, en una poblacion silvestre en el municipio de Cadereyta de

Montes, Querétaro, México.

Objetivos particulares

- Determinar el sistema de cruza de ambos morfos florales, y analizar si hay diferencias
entre ellos a partir de polinizaciones controladas.

- Determinar el sistema de apareamiento por medio del indice de entrecruza y la
relacién polen/évulo de ambos morfos florales.

- Determinar la proporcién y la distancia de movimiento del polen entre y dentro de
ambos morfos florales de O. streptacantha.

- Evaluar si hay diferencias en las recompensas y atrayentes florales de ambos morfos
florales.

- Evaluar la composicion de la red de visitantes florales para cada morfo floral.

- Determinar si la mayor frecuencia de visitantes coincide con el pico de apertura floral
y de produccion de néctar para cada morfo floral y si difieren entre morfos.

- Evaluar si los morfos florales de O. streptacantha presenta reflectancia de luz
ultravioleta.

- Determinar la paleta de colores que presenta cada morfo floral de O. streptacantha

- Estimar la densidad poblacional y su distribucién en el espacio para cada morfo floral.
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Materiales y Métodos
Sitio de estudio

El presente estudio se llevo a cabo en el area silvestre resguardada por el Jardin Botanico
Regional de Cadereyta “Ing. Manuel Gonzalez de Cosio” (Fig. 1), que tiene un &rea total de
7.3 ha. Sus coordenadas geograficas son 20°41'15.8"N y 99°48'17.7"0O, con una altitud de
2,046 m.s.n.m. El clima es de tipo BS1 kw (w) semi-seco (clasificacion de Kdppen
modificada por Garcia (2004)), templado con lluvias en verano. La temperatura promedio
anual oscila entre 12°y 19° C y la precipitacion promedio anual es de cerca de 550 mm al
afio (http://www.concyteq.edu.mx/JB/inicio.html). Su tipo de vegetacion es matorral xerofilo
crasicaule y de acuerdo con las condiciones climaticas existentes en la region, la vegetacion
se encuentra compuesta por diversas especies entre las que sobresalen las cactaceas, y
pequefias areas boscosas de pinos y encinos, en lo que corresponde a la Sierra Gorda
(INAFED 2017).

Leyenda
1 Jardin Botdnico Regional de Cadereyta de Montes

Mancha urbana
Uso de suelo y vegetadon
Agricultura
Matorral xerdfilo
Sin vegetadén

Fig. 1. Ubicacion del Jardin Botanico Regional de Cadereyta, Querétaro, México. Elaborado por
Cristina Ramirez Gutiérrez y Linda M. Martinez R. con cartas de CONABIO (2008). Division
Politica Estatal. Version 2. Escala 1:250,000 para el sitio de estudio, y corresponde al mapa del

recuadro superior derecho. (Martinez-Ramos 2019).
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Especie de estudio

Opuntia streptacantha Lem., generalmente es una planta arborescente o arbustiva, de hasta
4 m de alto: Sus tallos presentan cladodios que llegan a medir de 18-34 cm de largo y 14-16
cm de ancho y son ascendentes, obovados a suborbiculares, glabros, sin podarios (con la base
foliar dilatada y expandida), con aréolas de 2-3 mm largo, suelen ser distantes entre si de 2.3-
2.5 cm, cuentan con gloquidas amarillas a rojizas, de 3-5 espinas que son subuladas, rectas,
las inferiores adpresas, blancas a grises, negruzcas con la edad, sin vainas. Las flores llegan
amedir de 6-7 cm largo; el pericarpelo 2-3 cm largo y 2.1-2.4 cm ancho, suelen ser obovoide;
las gloquidas son cortas, rojizas, deciduas; los segmentos del perianto externos suelen medir
de 0.5-3.5 cm largo y 0.6-1.5 cm de ancho, son obovados, con el apice acuminado, margen
superior ligeramente denticulado. Presenta dos morfos florales, uno con flores amarillas y
otro donde son anaranjadas. Los estambres son mas cortos que los segmentos del perianto;
cuenta con filamentos verde-amarillentos a rojos; estilo 2-2.2 cm largo, blanco-amarillento,
I6bulos del estigma 8-10, ca. 5.0 mm largo, verdes. Los frutos suelen medir de 4-4.2 cm
largo, 3.5-5 cm ancho, son globosos a obovoides, rojos, las gloquidas son cortas, tienen pulpa
roja. Sus semillas miden 3.8-4.5 mm largo y 2.6 mm ancho (Arias et al. 2012, Manzanarez-
Villasana 2020).

Las principales diferencias entre los dos morfos florales de la especie (aparte de la
coloracion de la flor) se encuentran en el tamafio las flores. Las flores amarillas son mas
grandes (en su altura y diametro) que las anaranjadas, lo cual se refleja en una diferencia en
los segmentos del perianto, en el tamafio los estambres y el estilo y en el tamafio en los frutos,
que también son mayores en el morfo amarillo. Sin embargo, las flores anaranjadas presentan
una camara ovarica mas larga y ancha. En los cladodios, la Unica diferencia entre estos
morfos florales es el largo del cladodio y el nimero de lineas de areolas, donde el anaranjado
presenta mayores medidas (Manzanarez-Villasana 2020).

Es importante precisar que la descripcion original de la especie dada por Lemaire
(1839) no menciona el color ni la morfologia de la flor, ya que eran desconocidas. No fue
hasta Schumann (1899) cuando se describid la morfologia y el color de las flores (amarillas)
y de los frutos (rojos). Bravo-Hollis & Sanchez-Mejorada (1978) se hace una descripcion
mas detallada de la morfologia, indicando que las flores son de color amarillo hasta
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anaranjado, mencion secundada por publicaciones posteriores, como en la de Anderson

(2001), por lo que se podria hipotetizar que el morfo floral amarillo fue descrito primero.

En el sitio de estudio se han reportado que ambos morfos florales son visitados
principalmente por abejas, sin embargo, el morfo floral amarillo tuvo una mayor cantidad de
visitas a lo largo del dia que el anaranjado. EI morfo floral anaranjado tiene una floracion de
febrero a junio y una fructificacion de abril a noviembre, mientras que el morfo floral
amarillo tiene una floracion de marzo a junio y su fructificacion de junio a octubre

(Manzanarez-Villasana 2020).

Esta especie es endémica de México y se distribuye en los estados de Aguascalientes,
Chihuahua, Coahuila, Ciudad de México, Durango, Guanajuato, Hidalgo, Jalisco, Estado de
México, Michoacan, Nuevo Ledn, Oaxaca, Puebla, Querétaro, San Luis Potosi, Tamaulipas,
Tlaxcala y Zacatecas (Hunt et al. 2006), y crece en elevaciones de 1,600 a 2,400 m.s.n.m.
(Arias et al. 2017, Fig. 2). La distribucion de los morfos florales en la especie sugiere que el
morfo anaranjado podria tener una distribucion mas limitada y posiblemente una frecuencia

menor en comparacion con el morfo amarillo.

Generalmente se encuentra en matorral xerofilo o pastizal; llega a formar
comunidades llamadas “nopaleras”, en sustratos rioliticos o aluviales (Arias et al. 2012). De
acuerdo con Bravo-Hollis & Sanchez-Mejorada (1978) es una especie silvestre de notable
manejo en varias regiones del pais; es utilizada como alimento tradicional de pobladores del
Altiplano Mexicano, ya que se pueden consumir los cladodios o nopales como ensalada y el
fruto como alimento de temporada (Torres-Ponce et al. 2015). Con los frutos aparte de ser
consumidos como fruta fresca, se elaboran diversos productos como queso de tuna, jalea,
colonche, melcocha y miel (Lopez-Gonzélez et al. 1997). A la especie se le conoce en las
distintas regiones del pais como: “Cardén”, “Cenizo”, “Chaveno” o “Nopal cardéon” (Arias

et al. 2012).
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Fig. 2. Distribucién de Opuntia streptacantha en México. Elaborado con cartas de
CONABIO (2008). Division Politica Estatal. Version 2. Escala 1:250000. Elaboracion propia.

Disefio experimental

I. Sistema de Cruza

Para cada morfo floral de O. streptacantha se determind un sistema de cruza mediante
experimentos de polinizacion controlada (Tabla 1), siguiendo un disefio de bloques (n = 20
individuos para el morfo floral amarillo, n = 25 para el morfo floral anaranjado). Este tamafio

de muestra dependi6 de la disponibilidad de plantas y flores para completar los tratamientos.

Se escogi0 aleatoriamente una muestra de flores, las cuales fueron aisladas con bolsas
de organza de 10 x 20 cm, para evitar a los visitantes y polinizadores. Estas flores
permanecieron embolsadas previo y posterior a su manipulacién experimental y hasta la
formacion de sus frutos. En el experimento se calculé la proporcion de frutos formados a
partir del nimero de flores sometidas a cada uno de los tratamientos (fruit set). De igual
forma se contabilizé el numero de semillas presentes en cada uno de los frutos y el nimero

de 6vulos que se convirtieron en semillas (seed set) (Burd 1994; Galicia-Pérez 2013).
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Tabla 1. Descripcion de los experimentos de polinizacion controlada en cada uno de los

morfos florales de Opuntia streptacantha para la determinacion del sistema de cruza. n =

namero de individuos por morfo floral. Al tratarse de un disefio en bloques, se muestreo una

flor por individuo en cada tratamiento.

Tratamiento

Caracteristicas

Muestra (n) de
individuos

Control (CN)

Cruza artificial

intra-morfo (EN intra)

Cruza artificial

inter-morfo (EN inter)

Autopolinizacion artificial

(AM)

Autopolinizacion natural

(AN)

Geitonogamia (GT)

Apomixis 1 (APO 1)

Apomixis 2 (APO 2)

Polen suplementario 1 (Sup

1)

Polen suplementario 2 (Sup

2)

La polinizacion ocurrio bajo condiciones
naturales. No hubo ningun tipo de manipulacion.

El estigma se aislé previamente a la dehiscencia
de las anteras. Se realizaron polinizaciones con
polen de cinco plantas donadoras del mismo
morfo floral
El estigma se aislé previamente a la dehiscencia
de las anteras. Se realizaron polinizaciones con
polen de cinco plantas donadoras del morfo floral
opuesto
Se aislaron las flores y se auto polinizaron
manualmente

Se aislaron las flores sin manipulacion

Se tomd polen de diferentes flores de un
individuo y se cruzaron entre ellas

Se retiraron los estambres previos a la
receptividad del estigma.

Se retir6 el estigma previo a la dehiscencia de las
anteras

Se polinizaron las plantas con una carga de polen
suplementario de plantas donadoras del mismo
morfo
Se polinizaron las plantas con una carga de polen
suplementario de plantas donadoras del morfo
opuesto

Amarillo: 20
Anaranjado: 25

Amarillo: 20
Anaranjado: 25

Amarillo: 20
Anaranjado: 25

Amarillo: 20
Anaranjado: 25

Amarillo: 20
Anaranjado: 25

Amarillo: 20
Anaranjado: 25

Amarillo: 20
Anaranjado: 25

Amarillo: 20
Anaranjado: 25

Amarillo: 20
Anaranjado: 25

Amarillo: 20
Anaranjado: 25
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Los datos se evaluaron usando como factor al morfo floral y al tipo de cruza'y como
variables de respuesta el éxito reproductivo (proporcién de frutos producidos y nimero de
semillas; Burd 1994; Reyes-Tovar 2019). Se utilizé un modelo lineal generalizado (glm) con
distribucion binomial (distribucion para evaluar probabilidades de “éxito” (proporciones);
Bolker 2008) para el fruit set y niamero de 6vulos que se convirtieron en semillas, y un gim
con distribucién poisson (distribucion para evaluar conteos; Bolker 2008) para el nimero de
semillas presentes en cada uno de los frutos, todo en el programa R versién 4.2.2 (R Core

Team 2022) y el paquete emmeans (Lenth 2023).

I1. Sistema de apareamiento

Se determing a partir del indice de entrecruza (OCI) de Cruden (1977). Se midio el diametro
maximo de la apertura del perianto en campo (n = 25 flores para cada morfo) (Mandujano et
al. 1996), se categorizé el tamafio de la flor y se le asign6é un puntuaje segun su apertura
méaxima, donde: 0 = flores de 1 mm de didmetro, 1= 1.1 a 2 mm de didmetro, 2= 2.1 a 6 mm

de didmetro y 3 = mayor a 6 mm, como se define en el Tabla 2.

También se midié la longitud del estambre mas largo y la longitud del estilo hasta el
estigma, para determinar la existencia de hercogamia (separacion espacial entre la antera mas
altay el estigma) (Tabla 2), esto mediante una prueba de t de variables independientes (Zar,
1999) en el programa R versién 4.2.2 y el paquete stats (R Core Team 2022).

Para la dicogamia, se observo el comportamiento floral; si maduraban los érganos
sexuales al mismo tiempo se consideraba como homdgamas y si la maduracion se daba por

intervalos distintos, se consideraba dicdgama (Tabla 2).

Se calculé la relacion polen-évulo (P/O), contando el numero total de 6vulos
presentes en cada flor (n = 25 flores para cada morfo) y se recolectaron anteras previo a su
dehiscencia para el conteo de granos de polen por flor (n = 25 anteras para cada morfo). Las
anteras fueron guardadas en tubos Eppendorf de 1.5 ml con alcohol etilico al 96% y
homogenizadas con un agitador vortex. Se tomaron alicuotas de 100 pL para contar los
granos de polen, usando un microscopio estereoscopico hasta contabilizar todo el volumen.

Con los datos obtenidos se calcul6 el nimero de granos de polen presentes por flor (Kearns
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& Inouye 1993). La relacion P/O se calculé como el cociente del numero de granos de polen
por flor entre el total de 6vulos presentes en la misma (Cruden 1977; Kearns & Inouye 1993)
(Tabla 3). La suma de las puntuaciones para cada morfo floral indican el valor otorgado para
el OCI.

Tabla 2: Caracteristicas florales evaluadas y valores para la estimacién del indice de
entrecruza (OCI, Cruden, 1977).

Apertura del Valor Dicogamia Valor Hercogamia Valor
perianto (mm)
<1 0 Homogamia 0 Ausente 0
1-2 1 Protoginia 1 Presente 1
2-6 2 Protandria 1
>6 3 |

Tabla 3. Relacion polen-6vulo para la determinacion del sistema de apareamiento (Cruden,
1977).

P/O oIC Sistema de Apareamiento

4.7:1 0 Cleistogamia
27.7:1 1 Autogamia estricta
168.5:1 2 Autogamia facultativa
796.6:1 3 Xenogamia facultativa

5859.2:1 4 Xenogamia estricta

También se evalu6 la viabilidad del polen. Se tomé una antera de 25 flores de cada
morfo floral de diferentes individuos seleccionados aleatoriamente. La viabilidad del polen
se determino con la prueba de tincion de Alexander (Lopez et al. 2005). La muestra de polen
fue colocada en un portaobjetos, a esta se le aplicd una gota del reactivo de Alexander.
Posteriormente se cubrid y se paso a la flama de una ldmpara de etanol durante tres segundos,
se dejo reposar durante un minuto, y se observo al microscopio dptico con aumentos de 10x
y 40x. Cuando el citoplasma del polen tefiido era morado o fucsia se consideraba como polen
viable, cuando no se encontraba tefiido o tenia un color verde o azul Gnicamente en la cubierta

del polen se tomaba como polen no viable (Fig. 3). Se contabilizo el nimero de granos de
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polen viable y no viable en cada antera y se comparé para evaluar si hay diferencias entre
estos, esto mediante una prueba de t de variables independientes (Zar 1999) en el programa
R version 4.2.2 y el paquete stats (R Core Team 2022).

No viable

S

‘oo B

Viable * * o
%

Fig. 3. Prueba de tincion de Alexander a los granos de polen de Opuntia streptacantha
donde se muestra el polen viable y no viable. Foto: Gerardo Manzanarez-Villasana.

I11. Movimiento de polen

La proporcion y la distancia de transferencia del polen (medida en m) entre y dentro de
morfos florales fue cuantificada, por lo que se seleccionaron plantas focales para cada morfo
floral (n= 10 plantas focales de cada morfo), y se marcaron las flores abiertas con polvos
fluorescentes (Marca: Arco colores®) asignados aleatoriamente y cambiando el color del
polvo fluorescente (azul, rosa y verde) entre dias para realizar el experimento (10 dias por
morfo). En ningun caso se realiz6 la emasculacion de las plantas focales previo a colocar el
polvo fluorescente. La distancia de dispersion se analizé con la ecuacién de la recta para la

distancia entre dos puntos (Lehmann 1993).

Se observaron las flores que abrieron de cada morfo floral durante el dia para detectar
la ausencia o presencia de polen sobre el estigma y se registro la cantidad del tipo de polvo
fluorescente mediante estimaciones visuales, para asignarlo a una de cuatro categorias: nada
(sin presencia del polvo fluorescente), poco (menos del 25% del estigma con polvo
fluorescente), regular (entre el 25% y 80% del estigma con polvo fluorescente) y mucho (més

del 80% del estigma con polvo fluorescente), recolectando los estigmas de las flores para ser
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observados bajo luz UV (de 395 nm). El anélisis de la cantidad de polen en el estigma se
realiz6 mediante una prueba de %2 (Agresti 2007), en el programa R version 4.2.2 y el paquete
stats (R Core Team 2022).

Se realizaron analisis de estadistica circular para determinar la direccion del
movimiento del polen para cada morfo floral. Para identificar la direccion del movimiento
del polen, se realiz6 el mapeo de las plantas focales y destino. En cada mapa, se extrajeron
las coordenadas polares de cada planta destino. También se calcul6 la prueba de uniformidad
de Rayleigh (Zar 1999; Mendoza 2020) con el programa R version 4.2.2 (R Core Team 2022),
con el paquete circular (Agostinelli & Lund 2022). Esta prueba permite identificar si la

distribucion de las muestras es uniforme o tiende a algan patron.

IV. Produccion de néctar

Se embolsaron 30 flores de diferentes individuos tomados aleatoriamente por cada morfo
floral. Las flores fueron embolsadas entre las 9:00 h y las 18:00 h, limitando cualquier
manipulacion exclusivamente a los horarios de extraccion. Se extrajo el néctar con tubos
capilares de 5 pl a 20 ul de la marca Blaubrand® intraMark. El proceso de extraccion se
realizé cada cuatro horas desde el momento de la apertura hasta la senescencia floral (a las
10:00 h, 14:00 h'y 18:00 h), para poder determinar el total de néctar producido en la vida de
la flor (Kearns & Inouye 1993). La cantidad de néctar extraida se midi6 con un vernier digital,

utilizando la siguiente ecuacién:

Volumen del capilar (ul) x columna de néctar
en el capilar (mm)
Medida total del capilar (mm)

Volumen de néctar (pl) =

Se realiz6 una prueba de t de variables independientes, para determinar si hay una
diferencia en la produccion de néctar entre morfos florales y una prueba de Kruskal-Wallis
con una prueba post hoc de prueba de suma de rangos de Wilcoxon por pares para determinar
si hay diferencias en la produccion de néctar entre horarios (Zar, 1999). Ambos analisis en
el programa R version 4.2.2 y el paquete stats (R Core Team 2022). No se evalud la

concentracion de azucares en el néctar.
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V. Longevidad y apertura maxima de las flores

Se registré la hora en la que la flor abre inicialmente y el dia en el que cerraba definitivamente
(n= 30 flores por morfo floral de individuos diferentes tomados aleatoriamente). Se midio el
didmetro maximo en su vista superior de los segmentos del perianto con un vernier digital de
ambos morfos florales cada hora desde la apertura hasta la senescencia de las flores. Se
realizd una prueba de t de dos muestras de Welch, para determinar si hay una diferencia en
la apertura del perianto entre morfos florales (Zar 1999), en el programa R version 4.2.2 y el

paquete stats (R Core Team 2022).

V1. Visitantes florales

En el mes de abril del 2023 se realizaron observaciones de 15 min por cada h desde las 10:00
h hasta las 18:00 h en 33 flores amarillas y 37 flores anaranjadas. Se registrd el nimero de
visitantes que llegaban a las flores y su comportamiento fue descrito y evaluado. Los
comportamientos registrados fueron: toca el estigma, toma néctar y/o polen, se posa en los
segmentos del perianto y se posa en las anteras sin recolectar polen. Los visitantes que no
pudieron ser identificados en campo fueron fotografiados o colectados para su posterior
identificacion (la identificacion se llevé a cabo por la plataforma Naturalista y los ejemplares
colectados por el M. en B. Esteban O. Munguia). Para comparar la frecuencia de visitas entre
morfos florales y horarios se realizd un glm con distribucion poisson en el programa R

version 4.2.2 (R Core Team 2022) y el paquete emmeans (Lenth 2023).

Una red de interaccion se construy6 entre los distintos grupos o niveles troficos
considerados, los dos morfos florales y los visitantes florales, con el paquete Bipartite
(Dormann et al. 2008, 2009) en el programa R version 4.2.2 (R Core Team 2022); se
estimaron diversos indices en lared (Dehling 2018). A nivel red se evalud: 1) La conectividad
(connectance), la cual describe la proporcion de enlaces en la red, es decir, el nimero de
interacciones biologicamente posibles (Jordano 1987, 2016). 2) El anidamiento (nestedness),
para evaluar si la red se comporta como generalista 0 como especialista; donde valores bajos
en el anidamiento hacen referencia a que la red presenta una alta generalidad, mientras, los

valores altos hacen referencia a una alta especialidad (Dehling 2018). 3) La superposicion de
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nicho (niche overlap), para determinar los patrones de interaccion, este indice toma valores
de 0 a 1, donde cercano a O indica un particion del nicho elevada y cercano al 1 un
superposicién del nicho total (Bluthgen 2010). 4) El nivel de especializacién (H2) que indica
el grado de especializacion en la red; toma valores de 0 a 1, donde los valores cercanos al 0
indican una red generalista, y valores cercanos a 1 una red especialista (Dormann et al. 2008,
2009). 5) La modularidad (modularity) para determinar si hay la presencia de un subconjunto
de especies en la red que tienen una mayor interaccion entre si en comparacion a las demés
especies en la red (Olesen et al. 2007; Thébault 2013); esta se calculo a través de la Q de
Newman (Newman & Girvan 2004; Newman 2006), la cual toma valores de -1 a 1, donde
los valores cercanos a 1 indica una modularidad fuerte en la red, los valores cercanos al -1
indica que no hay modularidad, y valores igual al 0 indican que la division de la modularidad

no es mejor que el azar.

En los niveles tréficos o grupos incluidos (i.e., morfos florales [renglones de la matriz
de interaccién, LL: lower trophic level] y visitantes florales [columnas de la matriz de
interaccion, HL: higher trophic level species]) se evaluaron los indices de: 1) Dependencia
(dependence), para determinar el nimero de interacciones entre grupos LL con relacion al
namero interacciones totales. La dependencia toma valores de 0 a 1, donde valores méas
cercanos a 0 indican un menor nimero de interacciones, mientras que valores méas cercanos
a 1 corresponden a un mayor nimero de interacciones (Jordano 1987; Bascompte et al. 2006).
2) Fuerza de la especie (species strength), para poder identificar la importancia de cada
especie para la red (grupos HL y LL), a través del nimero de interacciones de la especie
(Bascompte et al. 2006; Poisot et al. 2012). 3) indice de servicio de polinizacion (PSI), para
determinar la importancia de cada visitante como potencial polinizador (grupo HL). PSI toma
valores de 0 a 1, donde mientras mas cercano a cero es un visitante irrelevante para la
polinizacion y cercano a uno corresponde a un visitante relevante para la polinizacion
(Dormann 2011; Aguado et al. 2019).

De igual manera se evaluaron las métricas de “ndcleo” y “periferia” de la red en el
grupo HL, cuando el valor resulta mayor a 1, indica especies con un numero elevado de
interacciones en comparacion a otras especies de su mismo nivel, constituyen un nucleo

generalista. Si el valor obtenido resulta menor a 1, indica especies con un nimero inferior de
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interacciones en comparacion a otras especies de su mismo nivel, constituyendo una periferia
especialista (Déttilo et al. 2013).

VI1. Fluorescencia visible inducida por ultravioleta (FVU)

Se colectaron 25 flores embolsadas de diferentes individuos tomados aleatoriamente de cada
morfo floral en su apertura méxima, sin intervencion de visitantes florales, y se colocaron en
una base dentro de una caja de madera en completa oscuridad. Con una cdmara réflex digital
Canon Rebel SL3, con un lente ef-s 3bmm f2.8 macro is stm y luz UV (395 nm), se
fotografiaron cada una de las flores. Las fotografias fueron almacenadas en formato JPEG en
la mé&xima calidad, para observar la energia reflejada en la banda ultravioleta de cada morfo
floral. También se fotografiaron dos controles; uno blanco y uno negro, para analizar el
porcentaje de reflectancia; los controles fueron carbon negro para el control negro, y yeso

para el control blanco de acuerdo con el método propuesto por Napoleone et al. (2022).

El andlisis de las imagenes se llevo a cabo en el programa ImageJ version 1.52
(Rueden et al. 2017), donde se utilizé la herramienta de seleccion de poligonos para resaltar
la region de interés de la flor (ROI), considerando las zonas con luminancia en estigma,
anteras, zona entre anteras y parte interior de los segmentos del perianto (parte adaxial basal
de los tépalos internos), parte interior de los segmentos del perianto (parte adaxial media de
los tépalos internos) y parte exterior de los segmentos del perianto (parte adaxial apical de
los tépalos internos) (Fig. 4), también se realiz6 este procedimiento con los controles
(Napoleone et al. 2022).

Para calcular la reflectancia de UV de cada zona de la flor, se sigui6 el método de
Napoleone et al. (2022), comparando el nivel de reflectancia de cada flor con los controles
blancos y negros.

f—Ibp —c*xb%]
c

Reflectancia ROI =

Donde c es:

_ wp—bp
T W% — b%
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wp es la media de pixeles para el control blanco, w% es el porcentaje de reflectancia
promedio del control blanco (95%), bp es la media de pixeles para el control negro, b% es el
porcentaje de reflectancia promedio del control negro (4%) y f es valor ROl maximo del pixel
de la zona de interés (Napoleone et al. 2022).
5. Parte exterior de los segmentos

del perianto (parte adaxial apical
de los tépalos internos)

4. Parte interior de los
segmentos del perianto
(parte adaxial media de

los tépalos internos)

3. Zona entre anteras y
parte interior de los
segmentos del perianto
(parte adaxial basal de los
tépalos internos)

Fig. 4. Regiones de interés de la flor consideradas para medir las zonas con
luminancia y los colores en las flores (1 a 5). llustracion de elaboracién propia, adaptada de
comen tuna, red nopal y CONABIO (2009). Barra de escala =5 cm.

VIII. Colores en las flores

Con las flores usadas para FUV, se tomaron fotos bajo luz natural de cada morfo floral. Con
el programa Adobe Color, se obtuvo la escala de color de cada fase en ambos morfos florales.
Se tomaron cinco puntos principales para obtener la paleta de colores: 1) estigma, 2) anteras,
3) zona entre anteras y parte interior de los segmentos del perianto (parte adaxial basal de los
tépalos internos), 4) parte interior de los segmentos del perianto (parte adaxial media de los
tépalos internos) y 5) parte exterior de los segmentos del perianto (parte adaxial apical de los
tépalos internos) (Fig. 4).

Con los tonos obtenidos en cada zona, se obtuvo una paleta de tonos para cada morfo

floral, y se calculé el nimero de tonos presentes. También se calculo si presentaban
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diferencias entre morfos florales, y si habia diferencia en los tonos presentes por estructura
en cada morfo floral. El andlisis para los tonos se realizd6 mediante tablas de contingencia
(Crawley 2015), en el programa R version 4.2.2 (R Core Team 2022) y el paquete dplyr
(Wickham et al. 2023).

IX. Densidad poblacional y distribucién espacial

La ubicacion de los individuos reproductivos de ambos morfos florales de O. streptacantha
se mapeo en el area silvestre del Jardin Botanico Regional de Cadereyta “Ing. Manuel

Gonzalez de Cosio”, lo que corresponde a un area total de 7.3 ha.

Para la densidad poblacional, se calculé el area silvestre del Jardin, y se estimo la
densidad de los individuos por unidad de area. D=N/A, donde N es el numero total de
individuos y A es la superficie que éstos ocupan (Krebs 2014). La densidad fue calculada

para cada morfo floral y para la especie.

El patron de distribucion de los morfos se determiné con base al indice de Hopkins

(Hopkins, 1954), siguiendo la siguiente formula:

=Y (%)) ) 01

Donde Xi es la distancia de un punto aleatorio i al individuo mas cercano, y ri es la
distancia de un organismo aleatorio i al vecino méas cercano (Garcia-Naranjo & Mandujano
2010; Krebs 2014)

Con el indice de Hopkins se analizé la forma en la que los individuos se encuentran
distribuidos en el espacio (h), presentando un patron de distribucion agregada, si el indice es
cercano a 1; un patrén de distribucién uniforme si es cercano al 0; o un patrén de distribucion
aleatorio si es cercano al 0.5 (Garcia-Naranjo & Mandujano 2010; Krebs 2014). Se calculd
la proporcion de morfos florales para conocer si esta relacion es 1:1 con la funcion prop.test

del programa base R version 4.2.2 (R Core Team 2022).
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Resultados

|. Sistema de cruza

El ajuste del modelo lineal generalizado (glm) para comparar si hay diferencias en la cantidad
de frutos formados (fruit set) entre los tratamientos y los morfos florales indica que hay
diferencias significativas en los tratamientos de polinizacion (y? = 14.0638, p = 0.0501), pero
no entre morfos florales (3% = 2.5873, p = 0.1077). El grupo del control (polinizacion bajo
condiciones naturales) y polen suplementario 1 (polinizacién con una carga de polen
suplementaria de plantas donadoras del mismo morfo) fueron significativamente diferentes
al grupo de geitonogamia (polinizacién entre diferentes flores de un individuo) y
autopolinizacién natural (flores alguna manipulacion) (p= 0.0002). Las demas

combinaciones de tratamientos no presentaron diferencias (Tabla 4).

En el morfo amarillo, el tratamiento que present6 el mayor fruit set fue el polen
suplementario 1 (90% de los frutos formados), seguido de control y el polen suplementario
2 (polinizacion con una carga de polen suplementaria de plantas donadoras del morfo
opuesto; 80% de los frutos formados para ambos casos). En el morfo anaranjado el
tratamiento con el mayor porcentaje en fruit set fue el control (80% de los frutos formados),
seguido de autopolinizacion manual (se autopolinizaron manualmente) y cruza artificial
intermorfo (polinizacion con polen del morfo floral opuesto), 64% de los frutos formados

para ambos casos. (Tabla 4).

En ambos morfos florales los tratamientos apomixis 1 (se retiraron los estambres
previos a la receptividad del estigma) y 2 (se retir6 el estigma previo a la dehiscencia de las
anteras) fueron los que tuvieron menor porcentaje de frutos formados (morfo amarillo:
Apomixis 1: 25%, Apomixis 2: 5%; mofo anaranjado: Apomixis 1: 32%, Apomixis 2: 24%).
Estos pocos frutos pudieron ser producto de una contaminacion al momento de realizar el
tratamiento, cuestion que se aborda en la Discusion, siendo los tratamientos con el mayor

porcentaje de frutos abortados para ambos morfos florales.

El ajuste de los glm para comparar si hay diferencias en la proporcion de

semillas/6vulos y en la cantidad de semillas producidas (seed set) entre los tratamientos y los
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morfos florales, no mostro diferencias entre los tratamientos (2 = 0.045, p= 0.831) y entre

morfos florales (y? = 0.412, p = 0.999) para el seed set en la proporcion de semillas/6vulos.

En el seed set para la cantidad de semillas producidas se encontraron diferencias
significativas en la formacion de semillas entre los tratamientos (y2= 221.59, p = 2.2e-%) y
en los morfos florales (2 = 325.65, p = 2.2e-1°). Para el morfo amarillo se identificaron cinco
grupos (Tabla 5) con diferencias significativas. En el morfo anaranjado también se
identificaron cinco grupos (Tabla 6). Se encontraron tratamientos entre los morfos en los
cuales no se observaron diferencias significativas (Tabla 7). En los casos en los que se
detectaron diferencias significativas, se observo una mayor formacion de semillas en el morfo

anaranjado.

Los tratamientos que mostraron la mayor proporcion de semillas/6vulos y cantidad
de semillas producidas (seed set) en el morfo floral amarillo fueron, en orden, el polen
suplementario 1, seguido del control y polen suplementario 2. Para el morfo floral
anaranjado, los tratamientos con un mayor proporcién de semillas/évulos fueron, en orden,
el polen suplementario 2, seguido de la autopolinizacién natural y control. En cuanto a la
cantidad de semillas producidas, los tratamientos con un mayor proporcion fueron, en orden,

el polen suplementario 2, seqguido del control y el polen suplementario 1 (Tabla 4).

Que existan semillas en ambos morfos en los tratamientos de apomixis 1y 2, sugiere
que hubo una contaminacién al momento de realizar dichos tratamientos, por lo que, en los

analisis de seed set, se omitieron los tratamientos de apomixis 1y 2.
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Tabla 4. Fruit set (%) y seed set (proporcion y cantidad de semillas formadas) en Opuntia
streptacantha. Tratamientos: AN = Autopolinizacién natural, AM = Autopolinizacion
artificial, CN = Control, EN Intra = Cruza artificial intra-morfo, EN Inter = Cruza artificial
inter-morfo, GT = Geitonogamia, Sup 1 = Polen suplementario 1 (carga de polen
suplementaria de plantas donadoras del mismo morfo), Sup 2 = Polen suplementario 2 (carga
de polen suplementaria de plantas donadoras del morfo opuesto). Los grupos con distinta
letra corresponden a diferencias entre tratamientos, no hubo diferencias entre morfos florales,

ni en la interaccion. Datos colectados en la temporada reproductiva de junio-julio de 2022.

Tratamiento Morfo Fruit Grupos Proporcion de NUumero de
set que semillas/évulos semillas
(%) difierenen (seed set) (seed set)

el fruit set media * error

estandar

AN Amarillo 55 B 0.38 40 + 16.15
Anaranjado 56 0.55 76 +4.27

AM Amarillo 65 A B 0.44 47 + 14.46
Anaranjado 64 0.49 72 £6.86
EN Intra Amarillo 75 A B 0.30 32+9.12
Anaranjado 60 0.43 62 +9.83

EN Inter Amarillo 60 A B 0.37 40 + 11.53
Anaranjado 64 0.50 73 +8.44

GT Amarillo 65 B 0.34 36 +£10.71
Anaranjado 48 0.50 73+7.20
CN Amarillo 80 A 0.60 66 = 7.96
Anaranjado 80 0.55 80 +5.57
Sup 1 Amarillo 90 A 0.69 73+9.23
Anaranjado 72 0.49 79.+9.13

Sup 2 Amarillo 80 A, B 0.57 61+ 11.99
Anaranjado 56 0.60 87 +11.05
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Tabla 5. Cantidad de semillas producidas (seed set) entre los tratamientos en el morfo floral
amarillo en Opuntia streptacantha. Letras iguales: no hay diferencias entre tratamientos.
Letras diferentes: hay diferencias entre tratamientos. Tratamientos: AN = Autopolinizacion
natural, AM = Autopolinizacion artificial, CN = Control, EN Intra = Cruza artificial intra-
morfo, EN Inter = Cruza artificial inter-morfo, GT = Geitonogamia, Sup 1 = Polen
suplementario 1 (carga de polen suplementaria de plantas donadoras del mismo morfo), Sup
2 = Polen suplementario 2 (carga de polen suplementaria de plantas donadoras del morfo
opuesto). + Error estandar. Datos colectados en la temporada reproductiva de junio-julio de
2022.

Tratamiento  Media * Grupos que difieren

AM 47 14.46 C

AN 40 16.15 C,D
CN 66 7.96 B

EN Inter 40 11.53 C,D
EN Intra 32 9.12 E

GT 36 10.71 D, E
Sup 1 74 9.23 A
Sup 2 61 11.99 B

Tabla 6. Cantidad de semillas producidas (seed set) entre los tratamientos en el morfo floral
anaranjado en Opuntia streptacantha. Letras iguales: no hay diferencias entre tratamientos.
Letras diferentes: hay diferencias entre tratamientos. Tratamientos: AN = Autopolinizacion
natural, AM = Autopolinizacion artificial, CN = Control, EN Intra = Cruza artificial intra-
morfo, EN Inter = Cruza artificial inter-morfo, GT = Geitonogamia, Sup 1 = Polen
suplementario 1 (carga de polen suplementaria de plantas donadoras del mismo morfo), Sup
2 = Polen suplementario 2 (carga de polen suplementaria de plantas donadoras del morfo
opuesto). = Error estandar. Datos colectados en la temporada reproductiva de junio-julio de
2022,

Tratamiento Media * Grupos que difieren

AM 72 6.86 D

AN 77 4.27 B,C
CN 80 5.57 B

EN Inter 73 8.44 C,D
EN Intra 62 9.83 E

GT 73 7.20 C,D
Sup 1 79 9.13 B
Sup 2 88 11.06 A
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Tabla 7. Similitudes en la cantidad de semillas producidas (seed set) de los tratamientos entre
los morfos florales en Opuntia streptacantha. Tratamientos: AN = Autopolinizacion natural,
AM = Autopolinizacion artificial, CN = Control, EN Intra = Cruza artificial intra-morfo, EN
Inter = Cruza artificial inter-morfo, GT = Geitonogamia, Sup 1 = Polen suplementario 1
(carga de polen suplementaria de plantas donadoras del mismo morfo), Sup 2 = Polen
suplementario 2 (carga de polen suplementaria de plantas donadoras del morfo opuesto).
Datos colectados en la temporada reproductiva de junio-julio de 2022.

Morfo  Tratamiento Morfo Tratamiento p

Amarillo AM Anaranjado EN Intra 0.0758
AN EN Intra 0.1266

CN EN Intra 1.0000

CN GT 0.5000

Supl EN Inter 0.2581

Supl EN Intra 0.9960

Sup1l GT 0.9960

Sup 2 EN Inter 0.1858

Sup 2 EN Intra 0.9993

Sup 2 GT 0.9838

I1. Sistema de apareamiento

Opuntia streptacantha y sus morfos florales presentan un sistema de apareamiento de
xenogamia estricta (Tabla 8). La viabilidad del polen no es significativamente diferente entre
los morfos (prueba de t para viable: t =-0.3049, p =0.7617; no viable: t =1.3219, p = 0.1922).
De igual forma, no resulté significativa la diferencia de nimero de granos de polen entre los
morfos florales (t =-1.8134, p = 0.0760).
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Tabla 8. Caracteristicas florales evaluadas para la estimacion del indice de entrecruza (OCI,

Cruden, 1977). n = 25 flores para cada morfo. Datos colectados en la temporada reproductiva

de abril-mayo de 2022.

Variable Opuntia streptacantha Morfo floral Morfo floral
amarillo anaranjado
indice de 4 = xenogamia estricta 4 = xenogamia 4 = xenogamia
entrecruza estricta estricta
(OlIC)
Apertura 416+1.4 43.8+2.4 395+1.3
mediaencm *
error estandar
Dicogamia Ausente Ausente Ausente
Hercogamia Presente (t = -13.168, Presente (t = - Presente (t =-16.119,
p = 2.2e-16) 10.987, p = 1.062e- p = 2.2e-16)
14)
Relacion 583.9 (granos de 612.2 (granos de 564.6 (granos de
polen/ovulo polen: 73966.96 + polen: 65376.17 + polen: 81896.92 +
(P/O) 4656.5, 6vulos: 126.68 5398.45, dvulos: 7193.03, dvulos:
media * error + 6.88) 106.79 £ 9.04) 145.03 £ 9.01)
estandar
Viabilidad de 93% viable 93% viable 94% viable
polen

I11. Movimiento de polen

El flujo de polen ocurre intra- e intermorfos florales. Cuando el morfo floral amarillo fue la

planta focal, hubo una distancia maxima de 35.39 m a una flor destino amarilla en la que se

detecto el polvo fluorescente. La distancia minima a la que se movio el polvo fluorescente

de focal amarilla a flor destino amarilla fue de 0 m, sugiriendo que de forma natural hay

geitonogamia. Para el caso de una flor focal amarilla a una flor destino anaranjada la distancia

méaxima en la que se encontré el polvo fluorescente fue de 24.43 m, y una distancia minima

de dispersion de 4.42 m (Tabla 9 y Fig. 7).
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Siendo la planta focal flores del morfo anaranjado, se encontr6 que hubo una distancia
méaxima de 36.08 m cuando el polvo fluorescente se movié a una flor destino anaranjada, la
distancia minima de focal anaranjada a flor destino anaranjada fue de 0 m, sugiriendo que
otra vez geitonogamia de forma natural. Para el caso de una focal anaranjada a una flor
destino amarilla la distancia maxima en la que se detecto el polvo fluorescente fue de 39.70

m y una distancia minima de 3.11 m (Tabla 9).

Tabla 9. Distancias de dispersion de polvos fluorescentes usados como analogos del polen
para los dos morfos florales en Opuntia streptacantha + Error estandar. Datos colectados en

la temporada reproductiva de abril-mayo de 2022.

Morfo Morfo Distancia + Distancia Distancia n
focal destino media minima maxima
(m) (m) (m)
Amarillo Amarillo 15 2.24 0 35.49 17
Amarillo  Anaranjado 13 1.82 4.42 24.43 15
Anaranjado  Amarillo 16 2.86 3.11 38.70 15
Anaranjado Anaranjado 12 3.62 0 36.08 16

Las comparaciones entre las categorias de movimiento de polen (i.e.: nada, poco,
regular y mucho dependiendo de la cantidad de polvo fluorescente en el estigma) para
determinar si se encontraban la misma frecuencia ambos morfos florales como donadores de
polen mostraron que no habia diferencias en ninguno de los morfos (morfo floral amarillo
como donador de polen y2=7.5761, p = 0.05564; morfo floral anaranjado como donador de
polen x2=5.7763, p = 0.123), es decir, que todas las categorias presentan la misma frecuencia

para el movimiento de polen.
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Fig. 7. Distancias de dispersion de polvos fluorescentes usados como analogos del polen
para los dos morfos florales en O. streptacantha a) Tratamiento morfo focal amarillo a
morfo destino amarillo. b) Tratamiento morfo focal amarillo a morfo destino anaranjado. c)
Tratamiento morfo focal anaranjado a morfo destino amarillo. d) Tratamiento morfo focal
anaranjado a morfo destino anaranjado. Datos colectados en la temporada reproductiva de
abril-mayo de 2022.

El movimiento del anadlogo de polen usando como fuente flores del morfo floral
amarillo fue predominantemente del sur este (estadistica circular prueba de Rayleigh r=
0.5772, p = 4.1571e’% Zar, 1999; Mendoza, 2020). Mientras que para las flores del morfo
floral anaranjado fue predominantemente hacia el este (estadistica circular prueba de
Rayleigh r= 0.7063, p = 6.2595%%) (Fig. 8). La direccion promedio del viento con base
weatherspark (https://es.weatherspark.com), durante los dias de experimentos fue hacia el
este.
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Fig. 8. Diagrama de rosa con la direccién del movimiento de los analogos de polen usando
en los morfos de O. streptacantha. La flecha de color azul indica la direccion donde se
acumula la mayor cantidad de datos (prueba de uniformidad de Rayleigh). a) Polen usando
el morfo floral amarillo como focal. b) Polen usando el morfo floral anaranjado como focal.
Datos colectados en la temporada reproductiva de abril-mayo de 2022.

IV. Produccion de néctar

Se produjo néctar a lo largo de la vida de la flor de los dos morfos, con un pico de produccién
de néctar a las 14 h. La cantidad total producida difiere entre los morfos, siendo el morfo
floral amarillo el que produce una mayor cantidad de néctar (Fig. 9). (morfo amarillo: media
= 0.72 ul % error estandar = 0.07, morfo anaranjado: 0.43 ul + 0.05; t = 3.1671, p = 0.0018).
La cantidad total producida difieren entre los horarios (H= 38.007, p= 5.582¢%). Para el
morfo amarillo hay diferencias en los horarios: 10:00 h — 18:00 h (p= 0.00034) y 14:00 h —
18:00 h (p= 0.00033). Para el morfo anaranjado hay diferencias en los horarios: 10:00 h —
18:00 h (p=0.00092) y 14:00 h — 18:00 h (p= 2.2¢"®) (Fig. 9).
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Fig. 9. Produccion de néctar en los morfos florales en Opuntia streptacantha donde se
muestra el volumen de néctar producido en los diferentes horarios muestreados. n = 30
flores para cada morfo. Datos colectados en la temporada reproductiva de abril-mayo de
2023.

V. Longevidad y apertura maxima de las flores

La apertura promedio para las flores de O. streptacantha fue de 24.2 + 0.7 mm (media + error
estandar). La longevidad de la flor fue desde las 9:00 h hasta las 9:00 h del dia siguiente, y
en este periodo las flores estan cerradas de las 20:00 h hasta las 8:00 h en que volvieron a

abrir.

En el morfo amarillo, la apertura méxima fue de 36.7 + 1.6 mm a las 14:00 h, la
longevidad de la flor fue de las 9:00 h hasta las 9:00 h del siguiente dia, es decir, la flor puede
abrir un segundo dia.

En el morfo anaranjado se presentd una apertura méxima de 33.8 + 1.3 mm alas 13:00
h, la longevidad de la flor fue de las 9:00 h hasta las 21:00 h; no se encontrd que las flores

siguieran abiertas el segundo dia. (Fig. 10). La apertura maxima fue significativamente
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diferente entre los morfos florales (t = 2.2955, p = 0.0220), siendo el morfo amarillo el que
presentd una mayor apertura, sin embargo, el morfo anaranjado presenta su apertura maxima

una hora antes al del morfo amarillo.
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Fig. 10. Apertura media de las flores por hora en mm de los morfos florales de Opuntia
streptacantha. n = 30 flores para cada morfo. Datos colectados en la temporada
reproductiva de abril-mayo de 2023.

V1. Visitantes florales

Las visitas en los dos morfos iniciaron a las 10:00 h y concluyeron a las 18:00 h (Figs. 11y
12). La frecuencia de visitas fue similar para ambos morfos florales (y2? = 0.55103, p =
0.4579). Sin embargo, entre horarios hay una diferencia en las visitas (2 = 392.04, p = <
2.2e7%9). De las 11:00 h hasta las 14:00 h fue la mayor actividad de los visitantes florales en
ambos morfos florales. El pico de actividad para el morfo amarillo fue a las 13:00 h, mientras
que para el morfo anaranjado fue a las 12:00 h (Fig. 11).

Unicamente se encontraron diferencias significativas entre los morfos a las 12:00 h
(x%=11.929, p=0.0005), 15:00 h (y2=7.0748, p =0.0078), 17:00 h (x*= 8.148, p = 0.0043)
y 18:00 h (x2 = 3.9624, p = 0.0465). A las 15:00 h, 17:00 h y 18:00 h el morfo amarillo
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presentd mas visitas en comparacién al morfo anaranjado. A las 12:00 h el morfo floral

anaranjado tuvo mayor frecuencia de visitas en comparacion al mofo amarillo (Fig. 11).

100 -

751

Morfo floral
50 4 Amarillo

Anaranjado

Numero de visitas total

251

10h 11h  12h  13h 14h 15h  16h 17h  18h
Hora
Fig. 11. Frecuencia de visitas totales en los morfos florales de Opuntia streptacantha en
cada hora de observacién. Datos colectados en la temporada reproductiva de abril-mayo de
2023 (158 horas de observacion).

Los principales visitantes florales fueron abejas, pero hubo visitas de escarabajos,
colibries y avispas (Cuadro 8). El horario de actividad varia entre los morfos. Apis mellifera
(Hymenoptera: Apidae) fue el Unico visitante que se registré en todo el dia, en ambos morfos
florales. Lithurgus sp. (Hymenoptera: Megachilidae), Ceratina sp. (Hymenoptera: Apidae),
Augochlorella sp. (Hymenoptera: Halictidae) y Ancistrocerus sp. (Hymenoptera: Vespidae)
fueron registrados sélo una vez en el morfo floral anaranjado, mientras que para el amarillo

unicamente Bombus sonorus (Hymenoptera: Apidae) fue registrado una vez (Fig. 12).

En la red de interaccion (Fig. 13) se encontrd una conectancia de 0.923, lo que indica
que hay casi un enlace por cada interaccion bioldgica posible. El anidamiento fue de 0.026,
indicando que la red se comporta en términos robustos de forma generalista, y la H2 de 0.032,
valor que también apoya que la red es generalista. La superposicion de nicho fue 0.816 para
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los visitantes florales y de 0.994 para los morfos florales, indicando que; en ambos hay una
superposicion de nicho elevada. La modularidad Q de Newman fue de 0.042, que a pesar de

ser un namero positivo este es muy bajo, y sugiere que la modularidad en la red es baja.

Macrotera sp. Anaranjado

Macrotera sp. Amarillo

Lithurgus sp. Anaranjado

II..'I

Lithurgus sp. Amarillo
Listrus sp. Anaranjado

Lasioglossum sp. Anaranjado

Lasioglossum sp. Amarillo

Diadasia sp. Anaranjado

Diadasia sp. Amarillo

Cynanthus latirostris Anaranjado

g Cynanthus latirostris Amarillo [ ] o
; Ceratina sp. Anaranjado [ ]
‘é Ceratina sp. Amarillo ® o
E Bombus sonorus Anaranjado L )
> Bombus sonorus Amatriflo [ ]

Augochlorella sp. Anaranjado [ ]

Augochlorella sp. Amarillo [ ] [ ]
Ashmeadiella sp. Anaranjado ¢ - ]

Ashmeadiella sp. Amarillo
Apis mellifera Anaranjado ® e

Apis mellifera Amarillo
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Fig. 12. Composicion de visitantes florales para los morfos florales de Opuntia
streptacantha mostrando el inicio y fin de actividad de cada uno en un horario de 10:00 h
hasta las 18:00 h (158 horas de observacion). En amarillo para el morfo amarillo y en
anaranjado para el morfo anaranjado. Datos colectados en la temporada reproductiva de
abril-mayo de 2023.

A nivel de grupos HL (visitantes florales), se encontraron visitantes asociados a
alguno de los grupos LL (morfos florales): Ashmeadiella sp. (Hymenoptera: Megachilidae),
Augochlorella sp., Ceratina sp., Lithurgus sp. al morfo amarillo; Bombus sonorus, Listrus
sp. (Coleoptera: Melyridae) y Ancistrocerus sp. al anaranjado, sin embargo, ninguno de los

morfos florales presenta alguna dependencia hacia algun visitante floral (Tabla 10).

Respecto a los indices de “fuerza de la especie” y el PSI (indice de servicio de
polinizacién), Apis mellifera fue el visitante con los valores més altos para ambos indices y
morfos florales, sequido de Diadasia sp. y Ashmeadiella sp. para ambos indices y morfos
florales (Tabla 10). Es importante resaltar que A. mellifera no tuvo actividad tipica de un
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polinizador, su Unica actividad fue la de tomar néctar. Por otro lado, Diadasia sp.

Ashmeadiella sp., si colectaron polen (Tabla 10).

Apis
mellifera

N
Amarillo =

I Ashmeadiella sp. é

[ CEEELEEEEDS Augochlorella sp.
W Ceratina sp.
;. .......... Lithurgus sp.

l Aemaeodera quadrivittatoides

. Cynanthus latirostris

Diadasia sp.

. Macrotera sp.
. Lasioglossum sp.

B Bombus sonorus

Ancistrocerus sp.
W [istruss sp.

Fig. 13. Red de interaccidn bipartita en la que se muestra la interaccion de los morfos
florales presentes de Opuntia streptacantha (lado izquierdo) y los visitantes florales (lado
derecho). El ancho de las bandas representa la fuerza de la interaccién. En los visitantes, el

color verde representa a las abejas, azul a los colibries, rojo a los escarabajos y morado a
las avispas. Datos colectados en la temporada reproductiva de abril-mayo de 2023 (158
horas de observacion).
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Tabla 10. Composicion de visitantes florales para los morfos florales de Opuntia

streptacantha, donde se muestra el indice de dependencia a nivel visitante y flor, la

frecuencia absoluta de visitas y la actividad observada de cada visitante floral. El indice de

dependencia toma valores de 0 a 1, donde valores méas cercanos a cero indican un menor

numero de interacciones, mientras que valores mas cercanos a uno corresponden a un mayor

namero de interacciones. Datos colectados en la temporada reproductiva de abril-mayo de
2023 (158 horas de observacion).

Visitantes florales Morfo Dependencia  Dependencia  Numero  Actividad de los
floral de los de las floresa  de visitas visitantes
visitantes a los visitantes florales
las flores
Acmaeodera quadrivittatoides Amarillo 0.58 0.03 7 En anteras
(Coleoptera) Anaranjado 0.42 0.03 5 En anteras
Apis mellifera (Hymenoptera) Amarillo 0.52 0.61 121 Néctar
Anaranjado 0.48 0.61 111 Néctar
Ashmeadiella sp. (Hymenoptera) Amarillo 0.66 0.08 16 Néctar y polen
Anaranjado 0.33 0.04 8 Néctar y polen
Augochlorella sp. (Hymenoptera) Amarillo 0.75 0.02 3 Néctar y polen
Anaranjado 0.25 0.005 1 Néctar y polen
Bombus sonorus (Hymenoptera) Amarillo 0.25 0.005 1 Néctar
Anaranjado 0.75 0.02 3 Néctar
Ceratina sp. (Hymenoptera) Amarillo 0.75 0.02 3 Néctar y polen
Anaranjado 0.25 0.005 1 Néctar y polen
Cynanthus latirostris Amarillo 0.55 0.03 6 Néctar
(Trochiliformes) Anaranjado 0.45 0.03 5 Néctar
Diadasia sp. (Hymenoptera) Amarillo 0.44 0.14 28 Néctar y polen
Anaranjado 0.55 0.19 35 Néctar y polen
Lasioglossum sp. (Hymenoptera) Amarillo 0.45 0.03 5 Néctar y polen
Anaranjado 0.55 0.03 6 Néctar y polen
Lithurgus sp. (Hymenoptera) Amarillo 0.75 0.02 3 Néctar y polen
Anaranjado 0.25 0.003 1 Néctar y polen
Macrotera sp. (Hymenoptera) Amarillo 0.55 0.03 5 Néctar y polen
Anaranjado 0.44 0.02 4 Néctar y polen
Listrus sp. (Coleoptera) Amarillo 0 0 0 No visita
Anaranjado 1 0.01 2 En anteras
Ancistrocerus sp. (Hymenoptera) Amarillo 0 0 0 No visita
Anaranjado 1 0.005 1 Néctar
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En las métricas “nucleo” y “periferia” de los grupos HL, solo se identificaron a
Ancistrocerus sp. y Listrus sp. como especies periferia, dando un valor inferior a uno por lo
cual son consideradas especies especialistas, en especifico para el morfo floral anaranjado.
El resto de los visitantes se encuentran en el nlcleo de la red; todos estos visitantes obtuvieron

un valor mayor a uno, que indica que el nicleo de la red es altamente generalista (Tabla 11).

Si bien no hay una superposicién exacta en la mayor frecuencia de visitantes con el
pico de néctar y la apertura maxima de la flor por cada morfo floral, los horarios con mayor
actividad de visitantes incluyen los horarios de mayor produccion de néectar y la mayor

apertura de la flor para cada morfo floral.

Tabla 11. indices de “fuerza de la especie” para poder identificar la importancia de cada
especie para la red y de “servicio de polinizacion” (PSI) para determinar la importancia de
cada visitante como potencial polinizador calculados en la red de interaccién a nivel especie,
particularmente a el nivel de visitantes florales. PSI toma valores de 0 a 1, donde mientras
mas cercano a cero es un visitante mas irrelevante para la polinizacion y cercano a uno
corresponde a un visitante mas relevante para la polinizacién. Y en especies nlcleo y periferia
a nivel visitante, cuando el valor resulta mayor a uno, indica especies con un nimero elevado
de interacciones en comparacion a otras especies de su mismo nivel, constituyen un nicleo

generalista. Datos colectados en la temporada reproductiva de abril-mayo de 2023.

Visitantes florales Fuerzadela  PSI Valor Nucleo/Periferia
especie Nucleo/Periferia

Acmaeodera quadrivittatoides 0.06 0.03 0.41 Nucleo

(Coleoptera)

Apis mellifera (Hymenoptera) 1.22 0.61 0.41 Nucleo
Ashmeadiella sp. (Hymenoptera) 0.12 0.07 0.41 Nucleo
Augochlorella sp. (Hymenoptera) 0.02 0.01 0.41 Nucleo
Bombus sonorus (Hymenoptera) 0.02 0.01 041 Nucleo

Ceratina sp. (Hymenoptera) 0.02 0.01 0.41 Nucleo
Cynanthus latirostris (Trochiliformes) 0.06 0.03 041 Nucleo
Diadasia sp. (Hymenoptera) 0.33 0.17 0.41 Nucleo
Lasioglossum sp. (Hymenoptera) 0.06 0.03 041 Nucleo
Lithurgus sp. (Hymenoptera) 0.02 0.01 0.41 Nucleo
Macrotera sp. (Hymenoptera) 0.05 0.02 041 Nucleo
Listrus sp. (Coleoptera) 0.01 0.01 -2.25 Periferia
Ancistrocerus sp. (Hymenoptera) 0.005 0.005 -2.25 Periferia

44



VII. Fluorescencia visible inducida por ultravioleta (FVU)

La reflectancia promedio de UV para el morfo floral amarillo, para cada estructura fue de
85% para el estigma, 95% para las anteras, 80% para la zona entre anteras y parte interior de
los segmentos del perianto (parte adaxial basal de los tépalos internos), 75% para la parte
interior de los segmentos del perianto (parte adaxial media de los tépalos internos) y 55%
para la parte exterior de los segmentos del perianto (parte adaxial apical de los tépalos
internos). Se encontré una diferencia significativa en la reflectancia entre las estructuras (y?
= 64.201, p = 3.791e’3). La Unica similitud se encuentra entre el estigma y la zona entre
anteras y parte interior de los segmentos del perianto (p = 0.484), las deméas combinaciones

de estructuras son significativamente diferentes entre si (Fig. 14 y 15).

La reflectancia promedio de UV para el morfo floral anaranjado, para cada estructura
fue de 89% para el estigma, 99% para las anteras, 90% para la zona entre anteras y parte
interior de los segmentos del perianto (parte adaxial basal de los tépalos internos), 67% para
la parte interior de los segmentos del perianto (parte adaxial media de los tépalos internos) y
49% para la parte exterior de los segmentos del perianto (parte adaxial apical de los tépalos
internos). Se encontrd una diferencia significativa en la reflectancia entre las estructuras (y?
=82.195, p = 2.2 e1%). La tinica similitud se encuentra entre el estigma y la zona entre anteras
y parte interior de los segmentos del perianto (p = 0.129), las demas combinaciones de

estructuras son diferentes entre si (Fig. 15y 16).

Al comparar entre los morfos por estructura sélo se encontraron diferencias
significativas en las anteras (w = 180, p = 0.010) y en la zona entre anteras y parte interior de
los segmentos del perianto (parte adaxial basal de los tépalos internos) (w= 199, p = 0.028).
(Fig. 15).
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Fig. 14. Flor del morfo amarillo de Opuntia streptacantha. En la parte de superior esta la
flor bajo luz natural, en la parte inferior la flor bajo luz ultravioleta. Barra de escala =5 cm.
Foto: Gerardo Manzanarez-Villasana.
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Fig. 15. Porcentaje de reflectancia en cada zona de interés (ROI) por morfo floral de
Opuntia streptacantha. a) Morfo floral amarillo. b) Morfo floral anaranjado. La flecha roja
sefiala las diferencias significativas. Barra de escala = 5 cm. Foto: Gerardo Manzanarez-
Villasana.
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Fig. 16. Flor del morfo anaranjado de Opuntia streptacantha. En la parte de superior esta la
flor bajo luz natural, en la parte inferior la flor bajo luz ultravioleta. Barra de escala =5 cm.
Foto: Gerardo Manzanarez-Villasana.
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VI1II. Colores en las flores

Se encontraron 42 tonos de colores en el morfo floral amarillo, divididos de la siguiente
manera por estructura: 9 tonos en el estigma, 7 tonos en los estambres, 7 tonos en la zona
entre anteras y parte interior de los segmentos del perianto (parte adaxial basal de los tépalos
internos), 10 tonos en la parte interior de los segmentos del perianto (parte adaxial media de
los tépalos internos) y 9 tonos en la parte exterior de los segmentos del perianto (parte adaxial
apical de los tépalos internos). La paleta de tonos final del morfo floral amarillo se construyo

a partir de los tonos con mayor frecuencia en cada estructura, como se muestra en la Fig. 17:

Estigma: Tono Amarillo aburrido (Cddigo hexadecimal: #A9B35C), estambres:
Amarillo grisaceo claro (#D4DA9A), zona entre anteras y parte interior de los segmentos del
perianto (parte adaxial basal de los tépalos internos): Amarillo oscuro (#5B6402), parte
interior de los segmentos del perianto (parte adaxial media de los tépalos internos): Amarillo
aburrido (#C1B33C) y parte exterior de los segmentos del perianto (parte adaxial apical de

los tépalos internos): Naranja oscuro (#835C34).

. . . Estigma=9

. . . Estambres = 7
. Zona entre anteras y Parte interior de los segmentos del perianto = 7
. . . Parte interior de los segmentos del perianto = 10

. Parte exterior de los segmentos del perianto = 9

Fig. 17. Grafico waffle donde se muestra el nimero de tonos presentes por estructuras,
donde cada cuadro representa el nimero de tonos posibles para cada estructura y el color
representa el tono con mayor frecuencia en cada estructura, en conjunto hacen la paleta
resultante para el morfo floral amarillo.

En el morfo floral anaranjado se encontraron 34 tonos, divididos por estructuras de la
siguiente manera: 8 tonos en el estigma, 8 tonos en los estambres, 8 tonos en la zona entre
anteras y parte interior de los segmentos del perianto (parte adaxial basal de los teépalos
internos), 4 tonos en la parte interior de los segmentos del perianto (parte adaxial media de
los tépalos internos) y 6 tonos en la parte exterior de los segmentos del perianto (parte adaxial
apical de los tépalos internos). La paleta final del morfo floral anaranjado se construyd a
partir de los tonos con mayor frecuencia en cada estructura (Fig. 18):
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Estigma: Amarillo suave (#C2BF5F), estambres: Amarillo grisdceo claro
(#EEEFD3), zona entre anteras y parte interior de los segmentos del perianto (parte adaxial
basal de los tépalos internos): Naranja profundo (#6E4AQ9), parte interior de los segmentos
del perianto (parte adaxial media de los tépalos internos): Naranja fuerte (#C25807) y parte
exterior de los segmentos del perianto (parte adaxial apical de los tépalos internos): Rojo
profundo (#691213).

. . . . . . Parte exterior de los segmentos del perianto = 6

Fig. 18. Grafico waffle donde se muestra el nimero de tonos presentes por estructuras,

Estigma = 8
Estambres = 8
. Zona entre anteras y Parte interior de los segmentos del perianto = 8

. Parte interior de los segmentos del perianto = 4

donde cada cuadro representa el nimero de tonos posibles para cada estructura y el color
representa el tono con mayor frecuencia en cada estructura, en conjunto hacen la paleta

resultante para el morfo floral anaranjado.

Se compararon los tonos existentes en la estructura de un morfo, pero no en el otro,
encontrando que, de los 76 tonos en ambos morfos, 42 son compartidos (Tabla 12). A pesar
de que el conteo total de colores entre ambos morfos y estructuras difiere, esta diferencia no
es significativamente diferente (x? = 2.5497, p = 0.6358), las diferencias se encuentran

Unicamente en los tonos presentes en cada morfo y estructura.
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Tabla 12. Comparacion de los tonos existentes en cada estructura entre los morfos florales
de Opuntia streptacantha. Datos colectados en la temporada reproductiva de abril-mayo de
2023.

Estructura Morfo Tonos Tonos
floral anicos compartidos

Estigma Amarillo 4 10
Anaranjado 5

Estambres Amarillo 2 10
Anaranjado 3

Zona entre anteras y parte interior de los Amarillo 2 10
segmentos del perianto (parte adaxial basal ~ Anaranjado 3

de los tépalos internos)

parte interior de los segmentos del perianto Amarillo 7 6
(parte adaxial media de los tépalos internos)  Anaranjado 1
parte exterior de los segmentos del perianto Amarillo 6 6
(parte adaxial apical de los tépalos internos)  Anaranjado 3

IX. Densidad poblacional y distribucién espacial

En el area de estudio (7.3 ha) se marcaron un total de 401 individuos de Opuntia
streptacantha, de los cuales se pudieron identificar Unicamente 116 plantas con flores
amarillas (28.9% de los individuos con morfo amarillo) y 102 con flores de color anaranjado
(25.5% con morfo anaranjado), los 183 individuos restantes (45.6%) fueron individuos no

reproductivos al momento de realizar los experimentos.

La densidad de individuos a nivel de la poblacion fue de 54.93 individuos/hectérea o
0.0053 individuos/m?, en otras palabras, hay un individuo de O. streptacantha cada 183 m?.
El patron de distribucion de la especie es agregado (h= 0.8673). La densidad poblacional

varia cuando se considera cada morfo floral individualmente.

En cuanto al morfo amarillo, la densidad encontrada fue de 16 individuos/hectarea o
0.0015 individuos/m?, habiendo un individuo del morfo floral amarillo cada 630 m?. El

patron de distribucion para el morfo floral amarillo es agregado (h = 0.6894).
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Para el morfo anaranjado, la densidad encontrada fue de 12.46 individuos/hectarea o
0.0012 individuos/m?, habiendo un individuo del morfo floral anaranjado cada 803 m?. El
patron de distribucién del morfo floral anaranjado es agregado (h= 0.7871).

Se encontraron 1.14 individuos del morfo floral amarillo por cada individuo del morfo
floral anaranjado, 0 0.88 individuos del morfo floral anaranjado por cada individuo del morfo
floral amarillo, pero la relacion no fue significativamente diferente de 1:1 (3% = 0.7752, p =
0.3786).
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Discusién

Sistemas de reproduccion y flujo de polen

De acuerdo con la aproximacion propuesta por Cruden (1977), Opuntia streptacantha y sus
dos morfos florales presentan xenogamia estricta. Sin embargo, los resultados obtenidos en
las cruzas manuales indican que los dos morfos florales tienen un sistema mixto, ya que la
autopolinizacién (natural y manual), tuvieron 50% o maés de éxito. Esto concuerda con lo
reportado en el género (Reyes-Agiero et al. 2006; Mandujano et al. 2010), como es el caso
de O. ficus-indica (Nerd & Mizrahi 1995) y O. quimilo (Diaz & Cocucci 2003).

Los experimentos de flujo de polen controlado sefialan diferencias entre tratamientos,
pero no entre los morfos florales. Ambos morfos son autocompatibles y pueden tener
polinizacion auténoma. En estos tratamientos de autogamia, se observa un aumento
significativo en el éxito reproductivo mediante la autopolinizacion manual. La
autopolinizacién ha sido reportada con frecuencia en otras especies del género Opuntia, como
en O. robusta (del Castillo 1986), O. streptacantha, O. cochinera y O. rastrera (Trujillo &
Gonzalez 1991). Muchas de las especies de este género también suelen presentar depresion
por endogamia, puesto que es importante la reduccién en la produccion de frutos y semillas
en los tratamientos de autogamia en comparacion a los de entrecruzamiento (Mandujano et
al. 2010).

No se observan diferencias entre los tratamientos de entrecruzamiento, suplemento
de polen y autopolinizacion manual. Ambos morfos florales tienen la capacidad de formar
frutos y semillas en cualquier combinacién de origen del polen, y es evidente que se
benefician significativamente de la actividad de los polinizadores. A un nivel mas detallado,
es relevante destacar que los tratamientos de cruza mas exitosos difieren para cada morfo
floral, lo que indica que la manipulacion experimental del flujo de polen tiene un impacto

notable en el éxito reproductivo de la especie.

En el morfo floral amarillo, los resultados revelan una limitacion de polen (L = indice
de limitacion de polen, Larson & Barrett 2000) de 11.1% (L = 0.11); por lo que, la
combinacion de polen suplementario intramorfo tiene un impacto positivo en la formacion

de frutos y semillas, incrementando su éxito reproductivo. EIl impacto del color de las flores
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en el éxito reproductivo se ha analizado centrandose en la preferencia de los visitantes
florales (Strozinski 2001; Bauer et al. 2017), pero se ha demostrado que en especies con
sistemas de cruza mixtos que son autompatibles, la limitacion de polen es mucho mayor
(36%, Larson & Barrett 2000).

En el morfo floral anaranjado, no se observa un efecto positivo ni de la mezcla de
polen intra e intermorfo floral ni del polen suplementario. El control (polinizacion bajo
condiciones naturales) es el tratamiento en el que se producen mas frutos y semillas,
sugiriendo que el flujo de polen entre flores y entre ambos morfos es el mas exitoso. En otras
especies de Opuntia, se ha observado una disminucion en la formacion de frutos y semillas
cuando se manipulan las flores y las cargas de polen (Mandujano et al. 2010; Ortiz-Martinez
et al. 2022).

En ambos morfos florales, los tratamientos que menor porcentaje de frutos formados
presentaron fueron los de apomixis 1 (se retiraron los estambres previos a la receptividad del
estigma) y 2 (se retir0 el estigma previo a la dehiscencia de las anteras). La apomixis es
frecuente en Opuntia segin Pimienta (1990) y se ha documentado en algunas especies
(Trujillo & Gonzélez 1991; Garcia & Pimienta 1996). Se ha reportado que la apomixis es
mas comun en las especies cultivadas con entrecruza (Mondragdn 2001). No obstante, hay
otras especies en las que se ha descartado este fendmeno y todas las semillas son producto
de singamia (la fusion de gametos masculinos y femeninos para producir un cigoto)
(Mandujano et al. 1996; Ortiz-Martinez et al. 2022). Es probable que la formacién de frutos
y semillas en este tratamiento de apomixis en las polinizaciones controladas sean producto
de una contaminacion al momento de realizarlo, y que el método usado para hacer inviable
el polen no resultd efectivo. Sin embargo, para descartar la apomixis en la especie, es
necesario realizar estas pruebas con otras técnicas que ayuden a evitar la contaminacion,
como por ejemplo usar agua oxigenada para atrofiar el estigmay evitar la formacion de tubos
polinicos. Adicionalmente, seria necesario corroborar que no ocurra la singamia usando
métodos de crecimiento de tubo polinico de microscopia de epifluorescencia (Kearns &
Inouye 1993).

Es importante resaltar que en ambos morfos florales la combinacion de polen de los

dos morfos incrementa el fruit set y el seed set. Que el tratamiento control haya sido uno de
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los de mayor éxito en ambos morfos flores sugiere que la combinacion de polen
interespecifico de las otras especies de nopales que cohabitan con O. streptacantha puede
contribuir también (Martinez-Ramos 2019). Las flores abiertas a polinizadores forman frutos
que son el producto de la actividad generalista de los visitantes florales, estos visitantes, al
ser generalistas, no guardan especificidad a nivel de morfos florales ni de especies, pues
también visitan las demas especies de nopales con las que coexiste la especie de manera
natural. Se ha probado que la presencia o ausencia de atributos florales influye en la
adecuacion de las plantas (Golubov & Mandujano 2009), de tal manera que un despliegue
floral amplio, con flores ricas en atrayentes y recompensas, favorece el movimiento de polen
entre mas plantas (Thompson 2001; Grinderland et al. 2005). El patron de visitas generalista
promueve este movimiento de polen entre los morfos florales con las otras especies de
nopales con las que cohabita, sumado a esto, esta la alta sincronia floral que presenta O.
streptacantha con las demas especies del género en el sitio de estudio (Martinez-Ramos
2019).

Para ambos morfos florales se present6 una distancia minima de flujo de polen de 0
m, lo cual puede indicar auto fertilizacion por geitonogamia de forma natural, si bien la
geitonogamia no fue el tratamiento de polinizacion manual mas exitoso en ninguno de los
morfos florales. La autofecundacion, tanto en una misma flor como por geitonogamia, puede
tener como efecto una pérdida en la diversidad genética de la progenie (Cardoso et al. 2018).
Es aqui donde las barreras precigoticas pueden tener un papel fundamental, como en el caso
de la presencia de hercogamia (distribucién espacial de sus funciones sexuales) y dicogamia
(distribucién temporal de sus funciones sexuales). En los nopales, la hercogamia han sido
ampliamente descrita, como en O. macrocentra (Ortiz-Martinez et al. 2022) y O. tomentosa
(Mandujano et al. 2014), entre otras especies. En ambos morfos florales hay hercogamia.
Dado que la especie es autocompatible, es probable que la hercogamia contribuya a reducir
la interferencia reproductiva y favorezca la exportacion de polen distintas plantas (Matias-
Palafox 2007).

El movimiento de polen entre los morfos florales es abundante, pero para ambos
morfos florales se encontro que la mayor distancia del movimiento de polen se registro

cuando el morfo floral focal correspondia al mismo morfo floral de destino, y se registr6é una
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distancia menor cuando el morfo floral focal era distinto al morfo floral destino. La mayor
cantidad de polvo fluorescente se registro a la menor distancia respecto a la planta focal, y
conforme se incrementa la distancia a la planta focal, el polvo fluorescente fue siendo menos
frecuente. Este patron de dispersion de polen es comun en la polinizacion que tiene como
vector a los animales (Holmquist et al. 2012), y podria estar influido por la alta sincronia
floral que presentan los morfos florales y la densidad de estos (Essenberg 2012; Manzanarez-
Villasana 2020).

Se encontrd6 que el movimiento del polen del morfo floral amarillo fue
predominantemente al Sur Este, y del morfo floral anaranjado al Este. Durante los dias en
que se realizaron los experimentos, el viento fue en direccion al Este, lo que sugiere que el
flujo de polen se debe a las condiciones climaticas. Es probable que las condiciones
climaticas también ejerzan un impacto en la adecuacion de los morfos. El viento afecta el
comportamiento de forrajeo de las abejas, de manera negativa o positiva (Hennessy et al.
2021). Debido a que la mayor parte de abejas vuelan a favor del viento para reducir el gasto
energético durante el forrajeo (Vicens & Bosch 2000; Hennessy et al. 2021). Cuando el
viento aumenta, hay un decremento en el numero de A. mellifera forrajeando (Vicens &
Bosch 2000; Hennessy et al. 2021) y se demostrado que cuando vuelan en contra del viento,
las abejas Euglossini tienen un mayor gasto de energia por la resistencia que deben poner en
sus patas para lograr estabilidad (Combes & Dudley 2009). Esta es seguramente la

explicacion del vector de dominancia de polvos fluorescentes en la direccidn Este y Sureste.

Factores que influyen en los sistemas reproductivos, en los polinizadores y en el

movimiento de polen

Los resultados obtenidos para la biologia floral y el flujo del polen de ambos morfos florales
estan relacionados con los visitantes florales y la distribucion espacial de las plantas. Las
métricas estimadas indican que la red de interaccion de los morfos florales es generalista.
Los visitantes florales para ambos morfos usan las recompensas florales (polen y néctar) por
igual. Los resultados obtenidos para ambos morfos florales parecen consistentes con una
seleccidn negativa dependiente de las frecuencias, lo cual es producto de floracion simultanea

que presentan ambos morfos florales (Manzanarez-Villasana 2020), y de que ambos morfos
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florales se encuentran en la misma poblacion, lo cual posiblemente esta favoreciendo el flujo
genético entre los morfos florales. Por ejemplo, en Dactylorhiza sambucina (Orchidaceae)
se encontrd que las frecuencias de los colores de las flores se mantenian por la seleccion
negativa dependiente de la frecuencia, a través de la preferencia de los polinizadores por los
morfos raros, lo cual puede causar el mantenimiento de un polimorfismo del color de las
flores (Gigord et al. 2001). Para evaluar esta posibilidad, se necesita un estudio a largo plazo
0 en sitios con frecuencias diferentes de morfos florales. Ademas, a pesar de que la red es
generalista, no podemos descartar que en otros momentos la frecuencias de morfos sea

diferente o que el grupo de visitantes florales pueda cambiar.

La mayor parte de los visitantes fueron abejas. Esto coincide con lo reportado sobre
el sindrome de polinizacion por abejas (melitofilia) que presenta el género (Mandujano et al.
2010). Apis mellifera fue el visitante mas frecuente, aunque se ha propuesto que no es tan
buen polinizador como las abejas nativas (Santos et al. 2012). De hecho, para ambos morfos

florales A. mellifera s6lo consumio néctar y no colecté polen.

Los visitantes con mayor frecuencia después de A. mellifera fueron abejas del género
Diadasia sp., un grupo de abejas que tienen una estrecha relacion con las cactéceas, y en
especifico con los nopales. Se ha hipotetizado una posible coevolucion entre los géneros de
abejas Diadasia sp. y Lithuge sp. con los nopales (Sipes & Tepedino 2005; Reyes-Aglero et
al. 2006). Es posible que la alta abundancia y presencia en ambientes semiaridos de Diadasia
sp. pueda estar correlacionada con la alta diversidad de nopales en las zonas &ridas y
semiaridas (Golubov et al. 2005; Manzanarez-Villasana et al. 2022). Consideramos que
Diadasia es el polinizador principal de la especie en la zona, dado que no solo recolecta polen
y néctar, sino que también entra en contacto con el estigma de las flores en ambos morfos
florales. Para confirmar esto, es fundamental Ilevar a cabo experimentos de visitas Unicas y
comparar el éxito reproductivo en la formacion de frutos y semillas con los otros grupos de

abejas.

Si bien no hay una diferencia en la frecuencia total de polinizadores entre los morfos
florales de O. streptacantha, si hay diferencia en su patrén de visitas en el tiempo. Esto
posiblemente se debe en parte a las diferencias en la hora de apertura de la flor, en colores,

produccién y caracteristicas del néctar, y posiblemente otras caracteristicas no mediadas,
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como la produccion de atrayentes quimicos, aromas o temperaturas en las flores (Linsley
1978).

Los patrones de actividad de cada uno de los grupos de visitantes son diferentes, como
consecuencia de su fisiologia, tamafio y ecologia. Por ejemplo, algunos abejorros suelen tener
horarios de forrajeo matutino. Li et al. (2006) observaron que Bombus lucorum
(Hymenoptera: Apidae) presentd una mayor actividad diurna, en comparacion a A. mellifera
en las visitas a las flores de las fresas. En A. mellifera se han documentado casos en el que se
encuentra actividad durante toda la vida de la flor como en Asphodelus fistulosus
(Xanthorrhoeaceae), donde A. mellifera se encontr6 en cada hora de observacion (Guerrero-
Eloisa et al., 2023). Este mismo patron de actividad continua de A. mellifera fue encontrado
en este estudio y para ambos morfos florales. Las observaciones de actividad de abejas
solitarias visitando O. streptacantha son consistentes con lo reportado en otros estudios, en
los que se ha establecido que en este tipo de abejas existe una alta correlacion de su actividad
con la temperatura del aire y suelo, el viento o la intensidad de luz, entre otros (Michener &
Rettenmeyer 1956). El patron de actividad de estas abejas suele ser variado, pero en general
se ha observado que la actividad va incrementando poco a poco por la mafiana hasta llegar a

su pico cerca del mediodia y bajando en la tarde (Ozbek 1976).

En este estudio se encontrd que algunas especies prefieren un morfo, como
Ashmeadiella sp., Augochlorella sp., Ceratina sp., Lithurgus sp. que prefirieron el morfo
amarillo, mientras que B. sonorus, Listrus sp. y Ancistrocerus sp. al anaranjado. También se
encontrd que la produccion de néctar en O. streptacantha sucede durante toda la vida de la
flor en ambos morfos, comenzando desde el momento que empiezan a abrir las flores. En
ambos morfos el pico de produccion méaxima de néctar es a las 14:00 h, y la produccién
maxima de néctar coincide con la apertura floral maxima, también en ambos morfos florales.
Estos resultados son consistentes con lo reportado en otras especies del género. La
produccidn de néctar desde las primeras horas de apertura de las flores es comun en algunas
especies de Opuntia en las islas Galapagos, donde el néctar se encuentra disponible una hora

después de la apertura floral (Grant & Grant 1981).

La produccién de néctar difiere entre morfos florales, el morfo amarillo produce una

mayor cantidad (0.72 uL) respecto al anaranjado (0.43 uL). Las distintas especies de nopales
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acumulan diferentes cantidades de néctar en las flores. Por ejemplo, en O. rastrea se registro
un total de 0.39 puL (Mandujano et al. 1996), similar a nuestro estudio. En una poblacion
dioica de O. robusta, se registrd una produccion de néctar mucho mayor que en este trabajo,
5.5 uL en las flores femeninas y 2.08 uL en las masculinas (Bravo-Correa 2021). Algunas
especies de nopales aparentemente no producen néctar (Reyes-Agulero et al. 2006). Es
probable que la diferencia de néctar sea influida por los patrones de actividad que presentan
cada uno de los visitantes en cada morfo floral (Lopez-Portillo et al. 1993) méas que por las

frecuencias de visitas.

Otra posible explicacion a la variacion en atributos florales, en particular sobre la
produccion del néctar, pero posiblemente también sobre los patrones de coloracion, es el
efecto que tiene la densidad de la poblacion sobre la produccion de néctar en las especies.
Por ejemplo, Klinkhamer & van der Lugt (2004) demostraron en un estudio con abejorros
forrajeando en Echium vulgare (Boraginaceae) que la densidad poblacional de las plantas
tiene un efecto sobre la tasa de produccién de néctar debido a: 1) El esfuerzo o habilidad de
los polinizadores para reconocer y recordar las plantas puede ser mayor en poblaciones mas
densas, pero menor en poblaciones mas dispersas, por lo que en poblaciones densas, 10s
individuos no son seleccionados para producir una gran cantidad de néctar para asegurar la
revisita por parte de los visitantes y 2) El vuelo entre plantas en una poblacion densa sera
menor, por lo que el gasto energético serd de menor impacto para conseguir una recompensa
mas rapida y en menor cantidad. Es posible que la produccion de frutos en los morfos florales
pueda estar relacionada con la inversién en la produccién de néctar, lo cual podria aumentar
la variabilidad entre flores y, consecuentemente, las visitas (Klinkhamer & van der Lugt
2004)

Se encontr6 un desfase de una hora en el pico de apertura de los morfos flores, siendo
el morfo floral anaranjado el que llega a su pico una hora antes que el amarillo. El horario de
apertura y de mayor apertura de las flores de nopales tiene una amplia variacion. Algunas
especies pueden abrir sus flores desde temprano, como en el caso de O. rastrera en el
Desierto Chihuahuense donde abren las flores a las 8:00 h y presenta su mayor apertura a las
12:00 h (Mandujano et al. 1996). Las especies de Opuntia en las Galapagos suelen abrir sus

flores de 9:00 h a 13:00 h y después estar activas por 24:00 h o incluso pueden abrir un
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segundo dia (Grant & Grant 1981), mientras que en O. polyacantha al sur de Colorado las
flores no tienen un patrén de apertura claro, ya que pueden abrir por la mafiana o por la tarde
y cerrar en la noche y abrir un siguiente dia (Osborn et al. 1988).

En los morfos florales, Unicamente el morfo floral amarillo abrié sus flores un
segundo dia. La apertura de la flor en un segundo dia es comun en varias especies de Opuntia,
como mencionamos arriba en las Galapagos, y, por ejemplo, en O. ficus-indica, O. robusta
y O. phaeacantha (Rosas & Pimienta 1986; del Castillo & Gonzalez 1988; Osborn et al.
1988). Es posible que estas diferencias en la apertura se deban a la cantidad de luz que
necesitan como estimulo para empezar la apertura de las flores y a las necesidades bidticas
como una buena polinizacion por parte de los visitantes florales. Es probable que una nula o

mala polinizacion estimule a las flores de los nopales para abrir en una segunda ocasion.

Es importante resaltar que el morfo floral amarillo presenta una apertura floral mayor
que el morfo anaranjado. Esto puede deberse a la morfologia de ambos, ya que el morfo
amarillo presenta flores de mayor tamafio, en especifico en los segmentos del perianto

(Manzanarez-Villasana 2020), lo cual puede estar relacionado con esta diferencia.

A pesar de que no son idénticos los visitantes, ni la apertura floral o la produccion de
néctar, durante las horas de mayor actividad de visitantes, se da la mayor produccién de
néctar y la mayor apertura de la flor para cada morfo floral, reforzando la idea de que la
apertura de las flores, asi como la produccion del néctar funcionan como atrayentes y
recompensas florales, respectivamente (Fenester et al. 2004; Brandenburg et al. 2009;
Golubov & Mandujano 2009).

Reflectancia de luz UV

La reflectancia de luz UV, ha sido estudiada en algunas cactaceas, como Echinocereus.
viridiflorus, donde se detectd reflectancia de luz UV en las flores que eran verde amarillosas
y rojas (Leuck & Miller 1982), y en Peniocereus. greggii, con flores blancas, donde la
reflectancia de UV fue baja (Raguso 2003). En general, las flores amarillas y blancas son las
gue generalmente presentan un contraste mayor en la reflectancia de luz UV (Utech &

Kawano 1975) y se ha reportado reflectancia en flores en muchas monocotiledoneas y
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dicotiledoneas, encontrando usualmente reflectancia en toda la flor o reflectancia en
estructuras especificas en la base de la corola y en estructuras reproductivas, en particular en
los estambres se ha reportado patrones con mayor reflectancia UV, el cual podria funcionar

para atraer insectos.

Ambos morfos florales presentaron una alta reflectancia de luz UV. Esta se puede
detectar en toda la flor, pero es mas notoria en las anteras y en la zona entre anteras y en la
parte interior de los segmentos del perianto (parte adaxial basal de los tépalos internos). Este
es el primer registro de reflectancia de luz UV para el género Opuntia y es probable gue otras
especies del género también la presenten, ya suelen presentar cantidades relativamente
grandes de glucoésidos de flavonol en las flores del género (Clark & Parfitt 1980; Clark et al.
1980). Estos compuestos pueden concentrarse en la superficie en células epidérmicas
papiladas, las cuales funcionan para la absorcion de luz UV en la superficie de los pétalos de
la flores (Brehm & Krell 1975).

Laluz UV se ha asociado con la deteccion y discriminacién de las flores por diferentes
grupos de polinizadores. Gracias a esta reflectancia, los polinizadores pueden identificar
patrones de UV de las flores y/o contrastar la reflectancia de otras zonas como la de hojas o
el mismo suelo (Chittka et al.1994; Buckovac et al. 2017; Koski & Ashman 2014; Napoleone
et al. 2022). Se ha encontrado que hay una correlacién positiva entre la frecuencia de visitas
por insectos y la reflectancia UV (Rae & Vamosi 2013; Fornoff et al. 2017). En paisajes
relativamente homogéneos en color, como lo son las zonas desérticas y semiéridas, la
reflectancia de luz UV podria jugar un papel fundamental para la atraccion de visitantes y el

flujo genético entre especies vegetales (Fornoff et al. 2017).

El morfo anaranjado presenta mayor reflectancia en las anteras, en la zona entre
anteras, y en la parte interior de los segmentos del perianto (parte adaxial basal de los tépalos
internos), lo cual puede ser producto del arreglo de los segmentos florales. Ambos morfos
florales presentan flores actinomorficas, pero el arreglo espacial de las anteras parece ser
diferente entre los morfos, lo cual podria provocar que la reflectancia sea mayor en el morfo
anaranjado. Estd documentado que estructuras complejas pueden alterar el color final de las

flores y tener un efecto en la atraccion de ciertos visitantes (Glover 2014).
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El morfo amarillo presenté mayor reflectancia en la parte interior de los segmentos
del perianto (parte adaxial media de los tépalos internos) en comparacién al morfo
anaranjado, una explicacion plausible podria estar vinculada a la composicion de las células
conico-papiliformes, estas células son exclusivas de los pétalos de las flores (Glover 2014) y
por ejemplo Kay et al. (1981) encontraron que 79% de la superficie de las flores estudiadas
presentaban dichas células. Estas células juegan un papel importante en muchos ambitos,
pero principalmente en la reflectancia de luz UV en los pétalos de las flores (Glover 2014),
ya que, dependiendo el arreglo y la posicion de ésta, la reflectancia de UV se vera afectada.
Otro papel que juega estas células es en la textura de las flores, misma que puede beneficiar
a los visitantes, por ejemplo, al incrementar su agarre a las flores (Glover 2014). Se ha
demostrado que las abejas pueden asociar la textura de las flores con la presencia de
recompensas florales, y que las abejas preferiran visitar aquellas flores que tienen esta textura
(Kevan & Lane 1985). Que el morfo floral amarillo presente mas reflectancia de luz UV en
los segmentos del perianto en comparacion al morfo floral anaranjado podria ser una

estrategia para atraer una mayor cantidad de polinizadores.

El color de las flores

El color de la flor se considera un atrayente de polinizadores, pero también puede indicar la
toxicidad de ciertas estructuras (Glover 2014). El color de la flor ayuda a los polinizadores a
discriminar de manera mas sencilla la flor en el entorno verde y apagado del paisaje (Kevan
et al. 1996; Glover 2014). Pero el color de las flores no es estatico y puede cambiar, por
ejemplo, como respuesta a la actividad de polinizadores y a cambios en la disponibilidad de
néctar (Glover 2014). Viola cornuta cambia de blanco a purpura, como sefial de una baja en
la disponibilidad de néctar y/o la receptividad de la flor (Farzad et al. 2002). En Opuntia
streptacantha se observo una variacion en el color a lo largo de la vida de la flor, en donde
el tono que tiene va volviéndose menos vibrante e intenso (observacion personal), como ha
sido reportado en Desmodium setigerum (Fabaceae), que presenta cambios de tonos lilas a
turquesas en 24 h (Willmer et al. 2009). Es probable que en los nopales exista un cambio de
coloracion de las flores como sefial de disponibilidad de recursos para los visitantes, pero no

ha sido corroborado.
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El morfo floral amarillo presentd un mayor numero de tonos de colores, en
comparacion al morfo floral anaranjado. Esto puede deberse al tipo de pigmento que esté
produciendo cada morfo floral para el tono de la flor. En las flores, el color se debe a
pigmentos que absorben parte del espectro visible de luz, y Gnicamente reflectan el que no
es absorbido, provocando asi el color (Glover 2014). Estos pigmentos son principalmente
flavonoides, carotenoides y betalainas (Glover 2014). De los 76 tonos encontrados en ambos
morfos, 42 tonos son compartidos. EI morfo floral amarillo presenta méas tonos que el
anaranjado. Es posible que la diversidad de tonos presentes en el morfo amarillo se deba a
un numero mayor de pigmentos, pero habria que realizar estudios encaminados a caracterizar
los pigmentos florales de ambos morfos, ya sea con aproximaciones de cromatografia o
HPLC (cromatografia liquida de alta eficacia). Esto permitiria evaluar si el morfo anaranjado
debe su coloracidn a mayores cantidades de licopeno, como se ha observado en otros sistemas
(Glover 2014). O si el morfo amarillo debe su coloracion a mayores cantidades de xantofila
oxidada (Glover 2014). La variacion de colores amarillos en Tagetes erecta (Asteraceae) esta
correlacionada con la cantidad de xantofila y carotenoides (Moehs et al. 2001).

Ambos morfos florales presentaron una gran diversidad de tonos en cada una de las
estructuras florales, destacando el interior de los segmentos del perianto del morfo floral
amarillo, tal vez mediada por la cantidad de flavonoides. Se ha documentado que, variaciones
en el grado de hidroxilacién de los flavonoides puede generar una paleta mas amplia de tonos
amarillo (Glover 2014). Ademas de un estudio de los compuestos de pigmentos de cada
morfo floral, para explorar las posibles razones evolutivas de este polimorfismo, es necesario
tomar en cuenta el papel que juega el constante movimiento de polen entre morfos y
posiblemente entre especies de nopales que cohabitan como un posible detonante evolutiva
de esta variacion. La eleccion de los polinizadores entre las flores puede tener repercusiones
en la evolucion de las plantas (Chittka & Raine 2006), por ejemplo, en Caladenia fulva
(Orchidaceae), se ha sugerido que su diversidad en coloracion es resultado de hibridacion
con C. reticulata (Orchidaceae) (Basist et al. 2021), una Unica modificacion genética puede
ser suficiente para influir en los polinizadores (Miller et al. 2011) y, por consiguiente, la

dispersion del polen.
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Patrones de distribucion espacial y propagacion clonal

El patron de distribucion espacial en Opuntia streptacantha fue agregado. En cactéceas,
como en la mayor parte de las plantas, este patron es el mas comdn (Hopkins 1954, Godinez-
Alvarez et al. 2003), y en esta familia se ha reportado en Ferocactus histrix (Huerta &
Escobar 1998; Meza-Rangel et al. 2014), Ariocarpus trigonus (Martinez et al. 1993) y
Astrophytum ornatum (Zepeda et al. 2017). En particular en Opuntia, se han descrito patrones
de distribucion agregados o aleatorios en O. robusta (Varela-Trujillo 2023) y en O. echios
var. gigantea (Hicks & Mauchamp 1999), respectivamente. En una poblacién dioica de O.
robusta se presentd un patron de distribucidn agregado para cada sexo (Varela-Trujillo 2023).
La presencia de estos patrones de distribucion es reflejo tanto de la distribucidn heterogénea
de los recursos (Godinez-Alvarez et al. 2003) como de la dispersion de semillas, o en el caso

especifico de los nopales, de su propagacién clonal.

La densidad poblacional de O. streptacantha fue de 54.93 individuos/hectarea (un
individuo cada 183 m?); para el morfo amarillo fue 16 individuos/hectarea (un individuo cada
630 m?) y para el morfo anaranjado fue mas baja, de 12.46 individuos/hectarea (un individuo
cada 802 m?). Los nopales suelen tener densidades poblacionales mucho mas elevadas, por
ejemplo, O. streptacantha con 596 individuos/hectarea, O. leucotricha, 112

individuos/hectérea y O. cantabrigiensis, 23 individuos/hectarea. (Mufioz-Urias et al. 2008).

La densidad poblacional es producto tanto de las tasas de fecundidad y natalidad,
como del establecimiento y sobrevivencia de semillas y plantulas, juveniles y adultos, los
cuales son afectados por factores bidticos y abioticos (Godinez-Alvarez et al. 2003; Krebs
2014). También debe considerarse la propagacion clonal, la cual es comun en Opuntia, como
se ha descrito en O. rastrera (Mandujano et al. 2001), en O. microdasys (Pifia et al. 2007) y
en O. echinos (Hicks & Mauchamp 1999). La propagacion clonal tiene un efecto sobre la
ecologia de poblaciones, la genética y los sistemas de apareamiento y de cruza (Mandujano
et al. 2010). En el caso especifico de la densidad, la clonalidad puede influir en el patrén
espacial que vemos en las poblaciones silvestres de nopales. Keeler & Tenhumberg (2011)
reportaron que en O. macrorhiza el reclutamiento de nuevos individuos de forma vegetativa

fue més comdn que el reclutamiento de nuevos individuos por semillas, teniendo una
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distancia promedio de 14.08 cm respecto a la planta madre, lo cual favorece el agrupamiento

de la poblacién.

Flujo de polen e hibridacion

Los morfos florales se encontraron estadisticamente en una proporcién 1:1, lo cual puede
influir en el flujo de polen entre los morfos florales. Se registr6 movimiento de polen entre
los morfos florales, que también es influido por la densidad de plantas y la fenologia, que,
aunque presenta un desfase en el pico de floracion de un mes, es posible observar flores de

un morfo cuando el otro esta floreciendo (Manzanarez-Villasana 2020).

La sincronia y fenologia floral no s6lo son similares entre morfos florales, también
estan altamente sincronizadas con otras especies de nopales en el sitio de estudio, como es el
caso de O. tomentosa (Martinez-Ramos 2019), lo cual convierte la red de flujo de polen aln
mas compleja y da paso a la posible hibridacion entre las especies. Considerando las
diferencias morfoldgicas y fenol6gicas descritas para ambos morfos florales (Manzanarez-
Villasana 2020), es posible que uno de los morfos florares sea producto de una hibridacion.
La hibridacion en Opuntia es muy comin y se han descrito gran cantidad de hibridos a partir
de la morfologia y/o de polinizaciones manuales, por ejemplo, O. cochinera x O. robusta, o
O. robusta x O. streptacantha (Orea 1986; Trujillo & Gonzélez 1991, Datos citogenéticos
modernos, usando técnicas moleculares sofisticadas, junto con datos gendmicos finos y
analisis de gendmica de poblaciones detallados son pasos fundamentales para determinar el
posible origen hibrido de algunas especies. Por ejemplo, Parfitt (1980) demostré con métodos
citogenéticos, que O. curvospina (n = 22) era de origen hibrido debido a los niveles de ploidia

intermedios que presenta respecto a O. chlorotica (n = 11) y O. phaeacantha (n = 33).

Perspectivas del estudio de Opuntia streptacantha

Futuros trabajos con Opuntia streptacantha y sus morfos florales podrian estar enfocados en
el estudio de su genémica de poblaciones, considerando individuos de los diferentes morfos
florales de distintas poblaciones, lo cual sera un paso central para determinar el origen de los

morfos florales, junto con estudios de distribucion y modelacion de nicho de ambos morfos,
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y evaluar si las diferencias morfologias y ecologicas se encuentra en mas poblaciones que la
estudiada. Ademas de llevar a cabo estos anélisis con especies geograficamente cercanas,
con el proposito de identificar posibles origenes hibridos de alguno de los morfos florales.

Examinar el flujo génico tanto dentro como entre morfos florales y correlacionarlo con la
variacion en atributos florales, utilizando analisis de paternidad y marcadores genéticos
precisos. Otros aspectos interesantes por evaluar serian: la relacion que existe entre la
reflectancia de luz ultravioleta y la frecuencia de visitas en el tiempo; evaluar si los rasgos
fenotipicos y ecoldgicos de las especies de nopales que cohabitan con O. streptacantha tienen
un efecto sobre el tipo de interaccion que presentan; determinar si existe una variacion
intraindividual de néctar y colores en las flores en los morfos florares la cual se vea reflejada
en la red generalista que estos presentan; analizar la concentracion del néctar y los tipos de
azucares presentes en cada morfo floral; verificar la ausencia de apomixis en la especie
mediante la confirmacion de la no ocurrencia de singamia, empleando métodos de
crecimiento de tubo polinico y mediante experimentos de visitas Unicas, analizar si las abejas
del género Diadasia son los principales polinizadores de la especie en la zona y explorar la

posible coevolucion con el género Opuntia.
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Conclusiones

Opuntia streptacantha y sus morfos de colores florales presentan un sistema de cruza
mixto, son autocompatibles y polinizadas por abejas, siendo similar a lo reportado en
la literatura para el género.

Los experimentos de polinizacion controlada muestran que no hay un efecto marcado
del tipo de polen (i.e., flujo de polen experimental) que reciben las flores de los
distintos morfos florales y pueden formar frutos y semillas al recibir polen intra o
intermorfotipo.

El movimiento de polen intermofotipo es abundante, mostrando una distancia media
de 15 m entre y dentro de los dos morfos florales, aunque también hay geitonogamia
(polinizacion entre diferentes flores de un mismo individuo) de forma natural.
Ambos morfos florales tienen una alta reflectancia de luz UV, especialmente en sus
anteras y en la zona entre anteras y parte interior de los segmentos del perianto (parte
adaxial basal de los tépalos internos), lo cual podria ser una sefial para que los
polinizadores identifiquen que flores presentan ain recompensas.

Aparentemente las principales recompensas y atrayentes para el morfo floral amarillo
son el néctar y la apertura floral, respectivamente, mientras que para el morfo floral
anaranjado, son el polen y la reflectancia a la luz UV, respectivamente.

La composicion de la red de visitantes florales para ambos morfos florales es
generalista, siendo los principales visitantes las abejas, similar a lo reportado para
otras especies del Opuntia.

Las horas de mayor actividad de visitantes florales corresponde con los momentos de
mayor produccién de néctar y de mayor apertura de la flor para cada morfo floral,
sugiriendo que estas caracteristicas son importantes para los visitantes.

El morfo floral amarillo presenté un mayor nimero de tonos de colores, posiblemente
debido a diferencias quimicas en los pigmentos de cada tipo de flor.

Opuntia streptacantha y sus morfos florales tienen en la localidad estudiada una
densidad poblacional alta y un patron de distribucion agregado, patrén comdn para

las opuntias.
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