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RESUMEN

Se evalud la biologia reproductiva de tres especies de cactaceas en el estado Sucre,
Venezuela, con el fin de obtener informacion necesaria para el futuro aprovechamiento
agroalimentario de estas. Para ello, se estudid la fenologia, morfologia floral, relacion
polen/évulo, tipos de polinizadores, dispersores y niveles de produccion, biomasa y
aborto de flores, frutos y semillas de Opuntia elatior, O. caracasana y O. caribaea. La
observacion de los visitantes florales se realizd en el campo, mientras que las
determinaciones relativas al nUmero de estambres, granos de polen y ovulos, medidas
florales y biomasa de estructuras reproductivas, se hicieron en el laboratorio. Las plantas
de O. elatior y O. caracasana produjeron los valores maximos de floracion durante los
meses de enero a marzo, a diferencia de O. caribaea, quien s6lo mostré produccion de
flores en los meses de junio a agosto, con un nivel maximo de produccion en julio. La
relacion polen/évulo fue muy alta en todas las especies, mayor a 4072,76, ubicandolas en
las categorias de xen6gamas facultativas o xend6gamas obligadas. Las flores de O. elatior
fueron visitadas por abejas, escarabajos, saltamontes, hormigas y aves (colibries), siendo
las abejas y aves los principales polinizadores. O. caracasana fue polinizada por abejas y
visitada por mariposas, saltamontes, hormigas y moscas. En O. caribaea, las aves se
consideraron los principales polinizadores, con algunas visitas de mariposas y hormigas.
La produccién de frutos fue alta en O. elatior (43,94%) y O. caribaea (66,19%) y baja en
O. caracasana (30,17%). El aborto de flores-frutos fue alto en O. elatior (56,05%) y O.
caracasana (59,83%) y bajo en O. caribaea (33,81%). El aborto de évulos fue mayor al
50% en cada una las especies. La relacion biomasa fruto/biomasa flor fue alta en todas las
especies, mientras que la relacion pericarpo/semilla fue alta en O. elatior, baja en O.
caracasana y cero en O. caribaea, debido a la ausencia de semillas en esta ultima. O.
elatior y O. caribaea invierten mas en estructuras de reproduccion que de atraccion,
mientras que en O. caracasana ocurre lo contrario. La eficiencia reproductiva fue baja en
O. elatior y O. caracasana y nula en O. caribaea. O. elatior presentd un sistema de
reproduccion sexual mixto el cual combiné la autogamia y la alogamia en proporciones
similares. O. caracasana fue capaz de reproducirse tanto por via sexual (polinizacion
cruzada) como asexual (apomixis); O. caribaea produjo frutos sin semillas en todas las
estrategias reproductivas probadas. Los frutos y semillas de O. elatior fueron dispersados
por aves (ornitocoria) y las de O. caribaea por reptiles (saurocoria), mientras que en O.
caracasana no se observaron agentes dispersores.

Palabras claves: Biologia floral, Opuntia, polinizacion, ecologia reproductiva.



INTRODUCCION

La reproduccion es el mecanismo por el cual las especies aseguran su
permanencia a través de una sucesion de generaciones en el tiempo. En las plantas se
conocen dos tipos de reproduccion: sexual y asexual. La primera implica la union de
gametos para formar una célula (cigoto) a partir de la cual se origina un nuevo individuo
y la segunda consiste en la formacion de organismos a partir de células de un solo
progenitor sin que ocurra la union de gametos o células sexuales (Begon et al., 1999;
Clark, 2004).

La reproduccion asexual puede ocurrir de manera vegetativa, cuando se originan
individuos a partir de yemas provenientes de partes del individuo tales como tubérculos,
bulbos, rizomas, cladodios, estolones o cormos, los cuales dan origen a hijuelos que
constituyen clones de la planta parental; o puede ser apomictica, cuando se forman
embriones ya sea a partir de tejido esporofitico (apomixis esporofitica) o a partir de
células del saco embrionario (apomixis gametofitica) (Lindorf et al., 1999).

La reproduccion sexual ocurre por mecanismos de autofertilizacion o
fertilizacion cruzada. La autofertilizacion consiste en la fecundacién de una flor por
polen proveniente ya sea de la misma flor (autogamia) o de flores de la misma planta
(geitonogamia) siendo promovida por condiciones tales como el tipo de antesis,
cleistogamia (apertura parcial de las flores), condiciébn monocérpica y transferencia de
polen. La fertilizacion cruzada o xenogamia es el proceso mediante el cual las flores de
un individuo son fecundadas por polen proveniente de flores de otros individuos de la
misma especie y es favorecida por mecanismos tales como la diecia (sexos separados en
dos individuos), heteromorfia (formas florales distintas dentro de una misma poblacion),
dicogamia (momento de dehiscencia de la antera con relacién a la receptividad
estigmatica) y autoincompatibilidad (incapacidad de los granos de polen para introducir
su tubo polinico a través de la pared celular del estigma de su propia flor) (Lindorf et al.,
1999).

En Opuntia (Cactaceae, Magnoliopsida), género de plantas conocidas

coloquialmente como tunas, ocurren los dos tipos de reproduccion mencionados. Asi, la



reproduccion asexual en Opuntia es muy comun en condiciones naturales ya que solo
requiere partes vegetativas (generalmente grandes y protegidas por espinas) con una alta
probabilidad de convertirse en individuos adultos en corto tiempo (Aguirre, 1970;
Bobich y Nobel, 2001a,b; Mandujano et al., 2001). Algunas especies se reproducen
principalmente por esta via vegetativa como son: O. fragilis, O. polyacantha, O. strigil,
O. trichophora y O. quimilo (Anthony, 1954; Bobich y Nobel, 2001a; Nattero y
Malerba, 2011), donde su multiplicacién ocurre por desprendimiento natural de los
cladodios. Una vez que el cladodio se encuentra en contacto con el sustrato, se
desarrollan raices adventicias desde las aréolas. Uno de los inconvenientes de la
reproduccion asexual es que produce organismos genéticamente idénticos a la planta
madre, lo que reduce la variabilidad genética de la poblacién, y en general esto implica
menores oportunidades para la dispersion a largo alcance (Bobich y Nobel, 2001a,b), lo
que trae como resultado poblaciones con una alta densidad, pero con poca distribucion,
ya que se encuentran rodeando a la planta madre (Bobich y Nobel, 2001b). No obstante,
en O. fragilis, la dispersion de los cladodios o porciones de cladodios puede ser muy
amplia (Frego y Staniforth, 1985), sobre todo cuando los animales causan el
desprendimiento (Anthony, 1954; Bobich y Nobel, 2001b) y dispersion (Frego y
Staniforth, 1985). Por otra parte, parece probable que en ausencia de la multiplicacion
vegetativa, la mayoria de las plantas no llegan a vivir mas de 20 a 25 afios (Bowers,
1996).

El fendmeno de apomixis también ha sido citado para diferentes especies de este
género: O. aurantiaca, O. dillenii, O. glaucophyla, O. leucantha, O. streptacantha, O.
rafinesqui, entre otras (Mondragon y Pimienta, 1995). El desarrollo de embriones
adventicios a partir del tejido nucelar (apomixis esporofitica) o embriones que se
desarrollan desde 6vulos no fertilizados (apomixis gametofitica) son los casos mas
comunes de apomixis dentro de este género.

La reproduccion sexual, aunque parece ser mas compleja y arriesgada en
comparacion con la asexual al implicar 6rganos, etapas y procesos (brote floral, flor,
antesis, polinizacion, fruto, produccion de semillas, dispersion, germinacion, desarrollo

de las plantulas y crecimiento de éstas) necesarios para la fecundacion y el crecimiento



(Barbera et al., 1991, 1992, 1994; Nerd y Mizrahi, 1995; Mandujano et al., 1996, 1997,
Pimienta y Del Castillo, 2002), también ocurre con cierta frecuencia en las
opuntias. Segun Pimienta y Del Castillo (2002), Opuntia exhibe un sindrome floral que
permite tanto la autofecundacion como la fecundacion cruzada (Mandujano et al., 1996).
Se ha registrado, de hecho, la presencia de autogamia y xenogamia ocurriendo
simultaneamente en poblaciones de algunas especies, dependiendo del tiempo y del
espacio, aunque probablemente el sistema reproductivo imperante es el xenogamico
(Mandujano et al., 1996). Ademas, se han citado numerosos ejemplos de niveles de
ploidia, introgresiones, formaciones de poblaciones hibridas, trihibridas y también
hibridaciones entre especies de areas geograficamente aisladas (Del Castillo, 1999). La
hibridacion es uno de los principales indicadores para postular la xenogamia como el
sistema principal reproductivo en este género, ya que trae consigo la existencia de
nuevos individuos con atributos morfoldgicos intermedios entre especies simpatricas
(Reyes-Agtiero et al., 2006). Ademas se ha reportado la presencia de cleistogamia en
Opuntia (Del Castillo, 1999), lo cual favorece la reproduccion sexual de tipo autbgama.
Las plantas del género Opuntia se caracterizan de manera general por presentar
tallos verdes, suculentos, de forma aplanada, cladodios sucesivos y hojas deciduas en
cladodios. Las flores son solitarias, sésiles, actinomorfas y de color amarillo, rojo,
anaranjado, blanco o moteado (Bravo, 1978; Anderson, 2001). La mayoria de las
poblaciones presentan flores hermafroditas, pero también existen especies monoicas,
dioicas, trioicas y ginodioicas (Bravo, 1978; Gibson y Nobel, 1986; Del Castillo, 1999;
Anderson, 2001; Diaz y Cocucci, 2003). Presentan numerosos estambres amarillos o
verdes (Grant et al., 1979; Osborn et al., 1988; Schlindwein y Wittmann, 1997) con una
disposicion espiralada alrededor del estilo (Boke, 1980). En algunos casos los estambres
mas cercanos al estilo son cortos y crecen sucesivamente mas tiempo, los mas largos se
encuentran cerca de los tépalos (Grant y Grant, 1981; Schlindwein y Wittmann, 1997).
Los estambres en este genero desarrollan dos tipos de movimientos tigmonasticos
positivos: un movimiento de los estambres hacia el lugar de contacto y un segundo
movimiento de los estambres hacia el estilo independientemente del lugar de contacto.

En este dltimo tipo de movimiento, cuando las anteras se mueven hacia el centro, las



mas externas quedan sobre las del centro (Reyes-Aguero et al., 2006). Para el primer
tipo, Toumey (1985) sugiere que este proceso facilita el contacto del polen con el cuerpo
del insecto. El segundo proceso se ha sugerido que evita el robo de néctar ya que obliga
a los polinizadores a entrar en contacto con el estigma para llegar a las anteras
retributivas que son las que se encuentran cubiertas por las externas (Schlindwein y
Wittmann, 1997).

La floracion de las opuntias ocurre cuando la temperatura media mensual, en las
regiones subtropicales, supera los 16 °C (Nerd y Mizrahi, 1995), abarcando el periodo
de floracion de 3 a 25 semanas (Wessels y Swart, 1990; Sanchez et al., 1991). En la
mayoria de las especies, la produccion de frutos se lleva a cabo en la estacion seca o
verano, pero tomandolas como un género, los frutos se producen practicamente durante
todo el afio, como ocurre en varios cultivares mexicanos (Gallegos y Méndez, 2000),
incluyendo Xoconostle (Scheinvar, 1999), asi como en la mayoria de las especies de las
Islas Galapagos (Grant y Grant, 1981). Los frutos son uniloculares y polispérmicos
(Garcia et al., 2003), siendo estos o sus semillas dispersados con diferente nivel de éxito
ya sea por pequefios animales, como hormigas, hasta mamiferos de tamafio mediano
(Aguirre, 1970; Mandujano et al., 1997).

Las especies del género Opuntia son un componente principal de la vegetacién
presente en los ambientes aridos y semiaridos de los paises tropicales, subtropicales y
templados, donde la actividad agricola y ganadera representa una ocupacion importante
por la poblacion rural (Russell, 1990). En Venezuela, las zonas aridas y semiaridas
ocupan un total aproximado de 28 000 km? y estan cubiertas en su mayoria por
vegetacion xerofitica espinosa distribuidas principalmente en el litoral del mar Caribe y
en las cercanias de las costas del estado Sucre (MARNR, 1980). Una de las principales
especies silvestres que componen este tipo de vegetacion por su densidad son las
pertenecientes al género Opuntia, el cual se encuentra representado en el pais por las
especies: O. bisetosa Pittier, O. boldinghii Britton et Rose, O. caracasana Salm-Dyck,
O. caribaea Britton et Rose, O. crassa Haw (excluida por ser considerada como un
ecotipo de O. caracasana Salm-Dyck, O. curassavica (L.) Miller, O. depauperata

Britton et Rose, O. schumannii Weber y O. elatior Miller (Trujillo y Ponce, 1988).



Recientemente se ha incorporado a la lista de especies O. lilae (Trujillo y Ponce 1990),
faltando tres nuevas especies por describir, lo que haria un total de 11 (Baltasar Truijillo,
comunicacion personal 31/05/2004), las cuales estan distribuidas como elementos
naturales de los ecosistemas semiéridos.

Estas especies son un componente importante en la alimentacion de la fauna
silvestre nativa (insectos, reptiles, aves y mamiferos) de las zonas donde éstas habitan,
debido a su alta eficiencia en el uso del agua, resistencia a largos periodos de sequia,
altas temperaturas y su buena adaptacion a suelos pobres en nutrientes y condiciones
agroecoldgicas propias de estas zonas. Adicionalmente, muchas especies de Opuntia
poseen un gran valor econémico ya que son utilizadas como alimento para el ganado y
sus frutos y semillas se emplean para la confeccion de mermeladas, harinas, productos
deshidratados, conservas e incluso colorantes naturales (Saenz, 1997; Séenz et al., 1998;
Sepulveda et al., 2000).

A nivel mundial, los estudios realizados hasta ahora sobre el género Opuntia
incluyen aspectos relacionados con su reproduccion, fenologia y sistemas de
entrecruzamiento; la mayoria de estos trabajos han sido llevados a cabo en México, pais
considerado como punto de radiacion evolutiva de este género y donde es de suma
importancia desde el punto de vista alimentario para sus poblaciones (McKey, 1975).
Sin embargo, en otros paises de América también se han realizado estudios de biologia
reproductiva en especies de Opuntia; entre éstos podemos citar, por ejemplo, el de
Negron (1998), quien estudid la biologia reproductiva de O. spinosissima en Florida,
Estados Unidos y el de Lenzi y Ignacio (2012), quienes estudiaron los sistemas
reproductivos de O. monacantha al sureste de Brasil.

En Venezuela, como en el resto de los paises de América del sur, las
investigaciones realizadas sobre Opuntia se han orientado solamente a la caracterizacion
fisico-quimica de sus frutos y semillas y sus posibles usos agroindustriales (Cerezal y
Duarte, 2005). En este sentido, Viloria et al. (2002) y Moreno et al. (2008), estudiaron el
potencial nutricional de los frutos y cladodios de O. boldinghii y O. elatior, sugiriendo el
aprovechamiento de estas especies como fuente de materia prima para la elaboracién de

productos alimenticios que pudieran constituir una importante alternativa para la



industria agroalimentaria venezolana. No obstante, sobre la biologia reproductiva de
Opuntia en el pais es poco lo que se conoce.

La biologia reproductiva de plantas, rama de la botanica que estudia los niveles
de produccién, aborto y biomasa de estructuras reproductivas (6vulos, flores, frutos y
semillas), modos de reproduccion, caracteristicas florales, tipos de polinizadores y forma
de diseminacion de las especies vegetales, es de gran importancia para los estudios
ecologicos y agronomicos, puesto que brinda las herramientas necesarias para disefiar
estrategias relativas a la conservacion y aprovechamiento de recursos vitales para el
humano como lo son los frutos y las semillas. Asi, conocimientos sobre el numero de
flores producidas y abortadas por individuo de una especie agrondémicamente
importante, por ejemplo, permite predecir la produccién de frutos a futuro, lo cual es de
particular interés para todas aquellas personas e instituciones interesadas en la
comercializacion de dicha especie, puesto que las flores constituyen los futuros frutos,
materia prima para la elaboracion de los productos. Asimismo, nociones acerca de la
produccién de semillas por planta, permiten no sélo extrapolar la cantidad de semillas
obtenidas para el area sembrada, sino calcular cuanto deberia sembrar el productor para
obtener el nimero de individuos requerido en sus préximos cultivos. Por otra parte, la
identificacion y estudio del comportamiento de los polinizadores y agentes dispersores
de una especie vegetal, resulta de vital importancia para la toma de medidas necesarias
para su proteccion. Adicionalmente, los estudios sobre biologia reproductiva de especies
vegetales permiten disefiar e implementar medidas para la conservacién y restauracion
de los ecosistemas donde se encuentran dichas especies.

Por lo antes expuesto y con la iniciativa de generar conocimiento sobre la
biologia reproductiva de algunas especies de Opuntia de las regiones semiaridas de
Venezuela, fuentes potenciales de recursos aprovechables a nivel agroalimentario, surgio
el presente trabajo, el cual tiene como objetivo evaluar la biologia floral, estrategias
reproductivas y niveles de produccion de flores, frutos y semillas de tres especies de
Cactacea (Opuntia elatior, O. caracasana y O. caribaea) del estado Sucre, como un
aporte para la generacion de conocimientos Utiles en la conservacion y futuro

aprovechamiento de dichas plantas.



METODOLOGIA

Area de estudio

El estudio se llevd a cabo en dos zonas semiaridas del estado Sucre: una
localizada en las adyacencias de las instalaciones de la Escuela de Ciencias,
Departamento de Matematica e Instituto Oceanogréfico de Venezuela, del Nucleo de
Sucre de la Universidad de Oriente (UDO), Cumana (10° 26' 11" N, 64°11' 36" 0), a 25
m.s.n.m., en donde se muestre6 a Opuntia elatior Miller, y otra correspondiente a un
sector xerdfilo llamado Guamachal (10° 39’ 49” N y 63° 49° 23” O), cercano a la
poblacion de Guayacan, al noreste de la peninsula de Araya, en donde se evaluaron las
especies O. caracasana Salm-Dyck y O. caribaea Britton & Rose.

Fisiograficamente, las dos areas en estudio estan enmarcadas en la subregion
continental costera (0 y 100 m.s.n.m.) de la regién insular y litoral de la franja costera
(Huber, 1997) y corresponden a ambientes semiéridos donde la precipitacion media
anual se ubica entre los 300 y 1000 mm y la temperatura media anual es > 28°C. El suelo
es de tipo franco arcillo- arenoso, pedregoso en algunas areas, pH alcalino, salinidad
variable (entre baja a ligeramente alta) y porcentajes de carbono, nitrégeno, materia
organica y relacion Carbono/Nitrégeno entre bajos a intermedios (Franco-Salazar et al.,
2012).

La vegetacion acompafiante de las especies de Opuntia evaluadas corresponde a
la de un bosque espinoso (Tamayo, 1967), bosque xerofitico tipo arbustivo espinoso
(Sarmiento, 1976) o monte espinoso tropical (Ewell et al., 1976). Este bosque lo
componen, en su mayoria, plantas con espinas o aguijones de conformaciones diversas.
Posee arboles y arbustos de poca altura y abundancia de formas suculentas. La
vegetacion herbacea es pobre durante la estacion seca. En la estacion lluviosa prospera
un estrato herbaceo, representado por las familias: Poaceae, Fabaceae, Euphorbiaceae y
Malvaceae, por lo tanto, existen formas vegetales en funcion del ciclo lluvia-sequia. La
presencia de espinas, la caida de hojas, la anualidad y la suculencia constituyen algunas
de las estrategias particulares adoptadas por las especies propias de este tipo de

vegetacion para enfrentar las condiciones ambientales del medio.



Material vegetal

Se estudiaron 3 especies de cactaceas: Opuntia elatior, O. caracasana y O.
caribaea, ésta Gltima considerada en la actualidad, de acuerdo a las clasificaciones
modernas, como una sinonimia de Cylindropuntia caribaea (Britton & Rose)
F.M.Knuth, género adoptado recientemente debido, principalmente, a la forma de sus
tallos cilindricos notablemente alargados longitudinalmente y con espinas cubiertas por
una vaina papiracea. Para efectos de este trabajo, Cylindropuntia caribaea fue
considerada como Opuntia caribaea. De cada especie se marcaron y enumeraron 30
ejemplares adultos los cuales fueron monitoreados durante un periodo de 10 meses. La
identificacion de cada especie se realiz6 de acuerdo a los procedimientos taxondmicos
tradicionales y se corroboré en el herbario “Isidro Ramén Bermudez Romero” (UDO-
Nucleo de Sucre). La actualizacion y verificacion de los nombres cientificos se ajustaron
al sistema de clasificacion The Plant list (2010).
Fenologia

El estudio fenoldgico se realizd durante diez meses (enero a octubre del 2016).
En cada zona de estudio se seleccionaron y marcaron 10 individuos reproductivos de
cada especie. Se verifico que fuesen individuos sanos, con una altura entre 1,5y 2 m al
menos. Desde el momento del marcaje se realizaron censos periddicos (cada 15 dias) de
la condicion reproductiva de cada individuo, determinandose el nidmero de flores y
frutos maduros. Para ello, las yemas florales, flores adultas y frutos producidos por cada
individuo fueron marcados y contados durante toda la temporada de floracién, lo cual
permitié determinar la produccién por individuo de estas estructuras reproductivas
durante los diez meses de muestreo.
Biologia floral

La morfologia, color y dimensiones florales se determiné en el laboratorio. La
clasificacion de los tipos florales se realizé segun Leppik (1977) y Faegri y Van der Pijl
(1979). El color de las diferentes partes florales se verifico utilizando el atlas de colores
de Berol Prismacolor (1938). La caracterizacién morfoldgica y estructura de las partes
florales se confirmo usando la terminologia de Radford et al. (1974). Las dimensiones

florales se determinaron en un total de 30 flores en antesis por especie, mediante la



utilizacion de un vernier marca Mitutoyo, con el cual se estimaron los siguientes
pardmetros: longitud externa de la flor, didmetro externo e interno de la corola, longitud
del pistilo, longitud promedio de los estambres y distancia antera-estigma. La
longevidad floral se determino considerando la hora exacta en que ocurrié la apertura de
la flor (hora de antesis) hasta la hora en que se produjo el cierre floral; el proceso de
antesis (apertura de la flor) se evalu6 en flores de diferentes individuos para cada
especie, cuantificando el niumero de flores marcadas que abren en intervalos de media
hora, y se midié el didmetro de la corola cada 2 horas para determinar la hora exacta de
antesis total de la flor en un minimo de 10 flores por especie, en las flores también se
registré la posicion de los I6bulos del estigma, posicidn de los estambres y el momento
en que sucedio la dehiscencia de las anteras.
Receptividad estigmatica

La receptividad estigmética se comprobd mediante el método de Oshorn et al.
(1998) que evalua la actividad de la enzima peroxidasa y consiste en colocar una gota de
peréxido de hidrogeno al 40% sobre los estigmas a evaluar y observar si ocurre la
formacion de burbujas, lo cual se considera como un resultado positivo indicador de
receptividad estigmatica. Esta prueba se realizd en 15 flores por especie y en tres
estadios: botones florales, flores en antesis y flores proximas al cierre.
Produccion de néctar y concentracion de sacarosa

Se evaluo la presencia de nectarios florales y extraflorales. La produccién de
néctar se midi6 en 15 flores elegidas al azar para cada especie distribuidas entre los 10
individuos marcados. El dia anterior a la antesis los botones préximos a abrir fueron
embolsados para evitar el consumo de néctar por parte de los visitantes florales. El
volumen de néctar acumulado se extrajo con ayuda de una jeringa de 1 ml de capacidad
y la concentracion de sacarosa (°Brix) se cuantific6 mediante la utilizacion de un
refractometro portéatil (Ramirez, 2007).
Produccion, biomasa y aborto de estructuras reproductivas

La eficiencia reproductiva se determind mediante la estimacion de variables
relacionadas con la produccidn, aborto y biomasa de estructuras reproductivas. Algunas

de estas variables se determinaron directamente (por contaje directo), mientras que otras



se calcularon a partir de la informacion suministrada por las variables directas, todo esto
de acuerdo a la metodologia descrita por Ramirez (1992).
Las variables directas determinadas en este estudio fueron las siguientes:

1) Numero de flores por planta: se determiné por conteo directo en 10 individuos de
cada especie.

2) Numero de évulos por flor: se cuantificd por diseccion directa y observacion bajo
microscopio estereoscopico de ovarios provenientes de 30 flores en antesis o de
yemas bien desarrolladas.

3) Numero de frutos por planta: se determiné por contaje directo en 10 individuos de
cada especie.

4) Numero de semillas totales por fruto: se determinoé por conteo directo en 30 frutos
maduros por especie.

5) Namero de semillas abortadas por fruto: se cuantificd discriminando del total de
semillas por fruto, la cantidad de semillas abortivas, considerdndose abortivas
aquellas semillas malformadas, de tamafio reducido, aplastado y/o carente de
embrion.

6) Biomasa seca de la flor: se estim6 sumando la biomasa seca de cada parte floral
(tépalos, androceo y gineceo) obtenida mediante el uso de balanza analitica en
donde se pesaron las muestras vegetales luego de su deshidratacion en estufa a
40°C durante 4 dias.

7) Biomasa seca de frutos y semillas: se determind en 15 unidades por especie las
cuales fueron colocadas en estufa a 40°C durante 4 semanas y luego pesadas en
balanza analitica.

Las variables estimadas a partir de las directas fueron las siguientes:

1) Relacién pericarpo/semilla: proporciona el costo total de produccién de semillas
promedio por fruto relativo al pericarpo promedio por fruto. Se estimo dividiendo
la biomasa promedio del pericarpo del fruto entre la biomasa promedio de semillas

por fruto.
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2) Relacion biomasa fruto/biomasa flor: se estimé dividiendo la biomasa promedio
del fruto entre la biomasa promedio de la flor. Esta relacion indica el aumento en
biomasa necesario para producir un fruto a partir de una flor.

3) Relacion biomasa reproductiva/biomasa vegetativa: se consiguio de dividir la
suma de las biomasas promedios del androceo y gineceo entre la biomasa
promedio de los tépalos.

4) Relacién biomasa androceo/biomasa gineceo: resulté de dividir la biomasa
promedio del androceo entre la biomasa promedio del gineceo.

5) Proporcion de semillas abortadas: se estimé dividiendo el nimero promedio de
semillas abortadas por fruto entre el promedio de semillas por fruto y el resultado
se multiplica por cien.

6) Proporcion de dvulos abortados: se estimo restandole a cien el producto de dividir
el promedio de semillas por fruto (incluida las semillas abortadas) entre el
promedio de 6vulos por flor y el valor obtenido se multiplica por cien.

7) Proporcion flores-frutos abortados: se determind restandole a cien el producto de
la relacién entre el numero de frutos por planta y el nimero de flores por planta y
el resultado se multiplica por cien.

8) Fecundidad relativa, eficiencia global o eficiencia reproductiva: se determind
restandole al namero de semillas por fruto el nimero de semillas abortadas por
fruto; este resultado se multiplicé por el promedio de frutos por planta y el valor
obtenido se dividi6 entre el producto de multiplicar el namero de 6vulos por flor
entre el numero promedio de flores por planta, finalmente el resultado se expresa
porcentualmente, multiplicando por cien.

(semillas totales/fruto-semillas abortadas/fruto) x frutos/infrutescencia

Fecundidad relativa = x 100
ovulos/flor x flores/inflorescencia

Biologia de la polinizacion
Durante 20 horas distribuidas en cinco dias se observaron los visitantes florales,
los cuales fueron capturados para ser identificados, medidos longitudinalmente y

examinados cuidadosamente para determinar el lugar de transporte (cabeza, térax y
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extremidades) y abundancia del polen transportado. Este procedimiento se efectud para
los visitantes de cada especie. La frecuencia de visita de cada especie visitante se
establecio durante el tiempo de observacion.
Carga de polen y germinacion

La carga de polen sobre los estigmas y el porcentaje de germinacién del polen
fueron determinados directamente en los estigmas. Un total de 10 estigmas expuestos a
polinizacién natural fueron colectados luego de tres a cinco horas después de la antesis
para cada especie. Cada estigma se colocé en una lamina portaobjeto con una gota de
hematoxilina al 1% mas una gota de glicerina acuosa 1:1, se cubrié con una laminilla
cubreobjetos y se observo al microscopio donde se procedié a contar, para cada muestra,
el nimero total de granos de polen y tubos polinicos desarrollados en cada estigma.
Relacion polen-évulo

La relacion polen-6vulo se calcul6 dividiendo el nimero de granos de polen por
flor entre el promedio de évulos por flor. Este procedimiento se efectud por separado
para cada especie. EI nimero de granos de polen por flor se estimé multiplicando el
namero de granos de polen por antera por el nUmero promedio de anteras por flor. El
namero de granos de polen por antera se calculé de acuerdo al procedimiento de Lloyd
(1965), el cual consistié en colocar en un vial cinco anteras cerradas provenientes de
flores diferentes, se le agregd una gota de solucion acetolitica (una parte de acido
sulfurico en nueve partes de &cido acético anhidro) y se dej6 secar durante unos minutos
hasta abrir las anteras y expulsar los granos de polen. A continuacién se afiadieron 0,2
ml de &cido acético anhidro en glicerina y se mezcl6 en un vortex durante 30 segundos.
Una gota de esta mezcla se colocé en cada una de las dos secciones del
hematocitdmetro, donde se realizaron cuatro mediciones para un total de ocho conteos
por cdmara de Neubauer. El procedimiento de conteo se efectud cinco veces por vial,
para un numero total de viales y anteras de 2 y 10, respectivamente. EI numero de
granos de polen por antera por cada ocho camaras muestreadas se calculo a través de la

siguiente férmula:
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N° de granos de polen/antera = N° de granos x 0,2 (volumen utilizado)

8 (camaras) x 5 (anteras)  0,0001 (volumen contado)

Estrategias reproductivas

Se realizaron pruebas de polinizacion natural (PN), autopolinizacion (AP),
geitonogamia (GE), polinizacién cruzada (PC) y apomixis (APO), en 50 flores
pertenecientes a cinco individuos por especie, para un total de 150 flores en 15
individuos; esto de acuerdo a la metodologia descrita por Ruiz-Zapata y Arroyo (1978).
Se marcaron dos flores por tratamiento en cada planta para cada una de las pruebas. Para
la PN, se marcaron flores antes de la antesis y se dejaron expuestas a los polinizadores.
En la prueba de AP, se marcaron y embolsaron individualmente botones florales
proximos a abrir y se dejaron asi hasta la produccion de frutos. Para la GE, se marcaron
y embolsaron en cada bolsa dos flores en estado de botén. En la prueba de PC, botones
florales previos a la antesis fueron marcados, emasculados y embolsados hasta el
momento de la apertura floral. Posteriormente, una vez ocurrida la antesis, las flores
fueron polinizadas manualmente con polen proveniente de otros individuos y a
continuacion, cada flor polinizada fue embolsada nuevamente hasta la produccion de
frutos. Para la prueba de APO, flores en estado de boton se marcaron, emascularon y
embolsaron hasta la produccion de frutos y semillas sin fertilizacion. Para cada prueba
reproductiva, se cont6 el nimero de frutos y semillas producidas por flor.
Biologia de la diseminacion

Los frutos y semillas fueron caracterizados morfolégicamente considerando las
dimensiones, color, biomasa y estructuras asociadas a la diseminacién. Ademas, se
observo la presencia de agentes de dispersion en el campo durante el periodo de
produccion de frutos maduros.
Anélisis estadisticos

Para comparar los promedios de algunas variables (longitud de la flor, nimero de
granos de polen, nimero de semillas por fruto) entre especies se realizd un analisis no
paramétrico de Kruskal Wallis y se aplicd una prueba a posteriori de comparacion
multiple de diferencias honestamente significativas (HSD) de Tukey para observar la

formacion de grupos. Para comparar la produccién de frutos y semillas por estrategia
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reproductiva se utilizé la prueba estadistica G (Sokal y Rohlf, 1969) basada en la
distribucion de frecuencias de frutos producidos y no producidos en relacion al total de
flores entre pruebas experimentales. La prueba G permite comparar las distintas
estrategias reproductivas, de dos en dos, de tal manera que al final del proceso se pueden
dilucidar los grupos formados entre pruebas reproductivas (aquellas similares
estadisticamente) y aquellas pruebas que difieren de las otras. Involucra el calculo de un
valor teorico de G facilitado por la tabla chi-cuadrado y utiliza valores de 0=0,05 (para
determinar la existencia o no de diferencias significativas), o=0,01 para determinar la
presencia de diferencias muy significativas y 0=0,005 para determinar la presencia de
diferencias altamente significativas. Los datos se analizaron mediante el modelo
estadistico computarizado STATGRAPHICS Centurion XV.II.
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RESULTADOS Y DISCUSION

Fenologia

En la Figura 1 se observan los datos de temperatura y precipitacion registrados
durante los meses de enero a octubre del afio 2016 en la ciudad de Cumana (regién mas
préxima a la zona de Guayacan y de la que se tienen registros en el estado Sucre), donde
se puede observar dos épocas bien marcadas: una de sequia, durante los meses de enero

a mayo Yy otra de lluvia en los meses de junio a octubre.
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Figura 1. Climadiagrama con datos de temperatura y precipitacion registrados en
Cumana y Guayacan, estado Sucre, durante enero a octubre del afio 2016. Datos
suministrados por el Boletin del INAMEH, 2016.

Opuntia elatior y O. caracasana produjeron flores durante todo el tiempo que
durd el muestreo, con valores maximos de floracion durante el periodo enero-marzo,
mientras que O. caribaea so6lo produjo flores en el periodo de junio-agosto, con un nivel

maximo de produccion en julio (Figura 2).
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Figura 2. Produccion mensual de flores de Opuntia elatior, O. caracasana y O. caribaea
en Cumana y Guayacan, estado Sucre, durante enero a octubre de 2016.
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En cuanto a la época de produccion de frutos, las especies O. elatior, O.
caracasana mostraron formacion de frutos durante casi todo el afio, con un nivel
maximo de produccién en marzo y agosto-septiembre, respectivamente. O. caribaea
presentd un periodo de formacion de frutos a comienzos de julio, con un maximo de
produccion en agosto y una permanencia de éstos sobre las plantas durante un tiempo
aproximado de siete meses, periodo en el cual alcanzan su estado de madurez (Figura 3).

50 - . . .

- —— Opuntia elatior

00 - = (COpuntia caracasana
Opuntia caribaea

[PV RS

12

50 4
200 - \
150 -
100 -

50 A /—-_::__/\\W

Ene Feb Mar Abr May Jun Jul Ago Sep Oct
Figura 3. Produccion mensual de frutos de Opuntia elatior, O. caracasana y O. caribaea
en Cumana y Guayacan, estado Sucre, durante enero a octubre de 2016.
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Al relacionar los datos obtenidos de la produccién de flores de las especies de
Opuntia evaluadas, con los datos de temperatura y precipitacion registrados durante los
meses de enero a octubre en la ciudad de Cumana, se puede observar que O. elatior y O.
caracasana presentan una mayor floracion en los meses de sequia, comportamiento
opuesto al de O. caribaea, la cual comienza a florecer en el periodo de mayor
precipitacion.

Una revision de la fenologia floral de Opuntia en América, incluyendo especies
de México, Brasil, Estados Unidos, muestra que muchas de éstas florecen en periodos
del afo distintos al mostrado por las especies de Opuntia evaluadas. Asi, Opuntia.
polyacantha (Osborn et al., 1988), O. stricta, O. maxima (Gimeno y Vila, 2002) y O.
rastrera (Mandujano et al., 1996) florecen en los meses de mayo a junio que
corresponde a las estaciones Primavera-Verano, mientras que O. compressa (Baskin y
Baskin, 1977) y O. ficus-indica (Nieddu y Spano, 1992) florecen de abril a junio
(Primavera-Verano). Por su parte O. streptacantha (Garcia, 1984) y O. leucotricha
(Rodriguez, 1981) florecen de marzo a junio (Primavera-Verano); otras especies tales

como O. echios, O. megasperma, O. helleri y O. galapageia (Grant y Grant, 1981) en
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las Islas Galépagos florecen de marzo a noviembre. Mientras que Opuntia palmadora
florece de agosto a noviembre (Locatelli y Machado, 1999) meses que pertenecen a las
estaciones de Invierno-Primavera; las especies O. brunneogemmia y O. viridirubra
(Schlindwein y Wittmann, 1997) florecen de octubre a febrero (Invierno-Primavera) y
O. quimilo (Diaz y Cocucci, 2003) florece entre agosto y enero (Invierno—Primavera-
Verano).

Por otra parte, algunos estudios de biologia reproductiva de Opuntia spinosissima
(Negron, 1998), O. cochinera (Rodriguez, 1981), O. tomentosa y O. robusta
(Beutelspacher, 1971), reportan que, en la primera especie, la produccion de flores se
produjo durante los meses de diciembre a abril; en la segunda, la floracion fue de febrero
a marzo, mientras que en las dos Gltimas, la floracion comenzo en febrero y se extendio
hasta el mes de abril (Invierno- Primavera). Estos resultados concuerdan en cuanto
algunos meses con lo reportados en este estudio para las especies O. elatior y O.
caracasana, pero ninguno concuerda con el periodo de floracién de O caribaea, el cual
ocurre entre junio y julio.

De acuerdo a los reportes sefialados anteriormente, pareciera que la tendencia
general observada es que la mayoria de las especies de Opuntia tienden a florecer
durante la sequia en aquellos paises correspondientes a las zonas tropicales, mientras que
en las regiones templadas, aquellas en donde se producen las cuatro estaciones, las
plantas florecen cuando culmina el inverno y comienzan a aumentar las temperaturas,
extendiéndose este plazo hasta finales del verano. Resultados que podriamos decir que
son parecidos a los reportados por O. elatior y O. caracasana a diferencia de O.
caribaea que florece a principio de las lluvias, finales del verano comienzo del invierno
para las especies de los otros paises antes reportadas.

Existen reportes de fructificacion en varias especies de Opuntia; tales como O.
stricta y O. maxima (Gimeno y Vila, 2002) las cuales fructificaron en los meses de
junio-julio. Mientras que O. robusta (Beutelspacher, 1971) fructifica de abril a junio y
O. echios, O. megasperma, O. helleri y O. galapageia (Grant y Grant, 1981) fructifican
en el periodo junio-julio y noviembre. La fecha de fructificacion de todas estas especies

no concuerda con las obtenidas en este estudio para O. elatior (enero a abril), O.
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caracasana (uno pequefio en marzo-abril y otra época en agosto) y O caribaea (agosto a
marzo).

Si se compara el periodo de fructificacion mostrado por O. joconostle (Sanchez
et al., 1991), la cual fructifica en diciembre a abril, se observa que concuerda con el
periodo de fructificacion de O. elatior. Asimismo, el periodo de fructificacion de O.
compressa de agosto-septiembre (Baskin y Baskin, 1977) es similar a la segunda época
de fructificacion mostrado por O. caracasana, y parte de la época de fructificacion de O
caribaea.

En Venezuela, el unico reporte fenoldgico que se tiene sobre especies de Opuntia
corresponde a Rondon y Pulido (2001), quienes, al evaluar el aspecto fenoldgico de
varias especies de cactaceas, en el estado Merida, reportaron que O. elatior florece y
fructifica de enero a mayo, periodo similar al observado en este trabajo, mientras que O.
caribaea, presenta dos épocas de floracion, uno de noviembre a julio y otro de agosto a
septiembre; y dos épocas de fructificacion, una de enero a abril y otro de septiembre a
noviembre, meses diferentes a los hallados en esta investigacion. Esto se puede deber a
la diferencia de altitud y horas luz entre las zonas de muestreo (Merida y Sucre).
Biologia floral

Las tres especies de Opuntia estudiadas presentan flores solitarias, rotaceas,
sésiles, actinomorfas y hermafroditas, con un nimero de tépalos que va de 11 a 16 para
O. elatior, 17 a 29 en O. caracasana y 14 a 21 en O. caribaea. Las tres especies
presentan un ovario infero, unilocular, pluriovulado, inmerso en un receptaculo
desarrollado que contiene al perianto, androceo y gineceo (Figura 5). La coloracion de
los tépalos en las distintas especies va desde amarillo en O. caracasana y O. caribaea,
hasta salmon a anaranjado en O. elatior (Figura 4). Las caracteristicas-de los restantes
verticilos florales se describen en la Tabla 1.
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Opuntia elatior Opuntia caracasana Opuntia caribaea
Figura 4. Flores de Opuntia elatior, O. caracasana y O. caribaea.

Tabla 1. Color de los verticilos florales de las especies Opuntia elatior, O. caracasana y
O. caribaea (Cactaceae) en el estado Sucre, Venezuela (N = 30).

Verticilo floral O. elatior O. caracasana O. caribaea
Tépalos Salmén a anaranjado  Amarillo verdoso Amarillo
Antera Rosado purpura Amarrillo Claro Arena

Filamento Amarillo claro Amarrillo Claro Amarillo claro
Estigma Verde manzana Amarillo limon Amarillo limén
Estilo Crema Amarillo limon Amarillo claro

Las caracteristicas florales mencionadas para las especies estudiadas ya han sido
descritas con anterioridad por Bravo (1978), Anderson (2001), Stuppy (2002), Pinkava
(2003), Diaz y Cocucci (2003), quienes describen estos rasgos como generales para el
género Opuntia. Dichos autores mencionan, entre otras cosas, que las flores de este
género son a menudo vistosas, hermafroditas, radialmente simétricas y de color amarillo,
naranja, rosado, purpura, rojo, magenta, blanco o incluso bicolor o moteado. Con
respecto a los valores concernientes al nimero de tépalos hallado en las tres especies
evaluadas (de 11 a 29), se nota que estos se aproximan a los valores promedios
reportados por Osborn et al. (1988) para O. polyacantha (24 tépalos) y O. phaeacantha
(19 tépalos), respectivamente.

El androceo de las tres especies presentan los estambres arreglados en espiral
alrededor del estilo, los mas cercanos a los tépalos de mayor tamafio, mientras que los
cercanos al estilo son de menor tamafio (Figura 5). Estas caracteristicas ya han sido
descritas por otros autores como Grant et al. (1979), Boke (1980), Grant y Grant (1981)
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y Schlindwein y Wittmann (1997) en este género.

10 mm

20 mm
15mm

-

Opuntia elatior Opuntia caracasana Opuntia caribaea
Figura 5. Seccion longitudinal de la flor de las tres especies de Opuntia estudiadas.

El elevado numero de estambres observado en O. elatior (453), O. caracasana
(387) y O. caribaea (123), parece ser comun en las especies de este género. Asi, Osborn
et al. (1988) contabilizaron 265 estambres en O. polyacantha y 358 en O. phaeacantha,
mientras que Schlindwein y Wittmann (1997) contaron 450 estambres en O. viridirubra
y 598 en O. brunneogemmia.

El gineceo de las tres especies evaluadas presenta un estilo simple, sin
ramificaciones, y un estigma multilobulado localizado en el centro de la flor y por
encima de las anteras en O. caracasana y O. caribaea y a la misma altura de los
estambres en O. elatior. El ovario es unilocular y contiene numerosos évulos (Figura 5).
Estas caracteristicas morfoldgicas y de coloracién han sido reportadas en otras
oportunidades para Opuntia por Bravo (1978), Grant et al. (1979), Rosas y Pimienta
(1986) y Anderson (2001). El numero promedio de dvulos/flor fue de 108 en O. elatior,
84 en O. caracasana y 18 en O. caribaea, valores que podrian ser considerados bajos si
se les compara con los 270 y 366 6vulos sefialados para O. ficus-indica (Nerd y Mizrahi,
1994) y O. rastrera (Mandujano et al., 1996) respectivamente.

Las dimensiones florales (Tabla 2) mostraron diferencias significativas (KW=
0,0; p<0,05) entre especies, con excepcion de la distancia antera-estigma de O.
caracasana y O. elatior donde no hubo diferencias, pero si entre la distancia de estas dos
especies con la de O. caribaea.

Los valores del diametro externo de las flores de O. elatior y O. caracasana
evaluadas se encuentran dentro del rango reportado para O. polyacantha y O.
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phaeacantha por Osborn et al. (1988), entre 45 mm y 85 mm; que es rango de tamario
que generalmente presentan las flores pertenecientes a este genero. Sin embrago se pudo
determinar que las flores de O, caribaea son de la mitad del tamafio de las otras dos
especies estudiadas.

Tabla 2. Numero de estructuras y dimensiones florales (mm) de Opuntia elatior, O.

caracasana y O. caribaea (Cactaceae) en el estado Sucre, Venezuela (N = 30).

Variables florales O. elatior 0. caracasana O. caribaea
Numero de tépalos 13,33+ 1,58¢ 2080+298a 16,85+2,30hb
Numero de l6bulos del estigma 6,60+ 1,07b 8,20+ 1,23 a 4,40+0,50 ¢
NuUmero de estambres 453,29 +31,07a 387,40+7055b 123,67 +31,26¢C
Numero de évulos 108,33+8,50 a 84,17+14,45b 18,14+ 3,02¢C
longitud de la flor 57,87 £545Db 61,09+19,09a 26,32+3,75¢C
Diametro externo de la flor 40,39£5,70 b 5898+322a 21,19x154c
Diametro interno de la flor 24,07 £2,75a 22,87+ 3,78 b 19,12+152¢
Longitud promedio de estambres 20,97 + 0,09 a 11,19+0,84 b 455+0,87c
Longitud del pistilo 28.75+1,66a 1984+1,75b 1253+0,26¢C
longitud del ovario 105+0,40a 8,221,010 2,38+0,42c
Diametro del ovario 75+£0,40a 3,400,000 2,15+0,37¢C
Distancia anteras-estigma 0,32+0,13b 0,31+0,99b 2,99+ 0,31a

(KW= 0,0; p<0,05); (Promedio + Desviacion estandar).

La antesis es diurna en las tres especies estudiadas. En O. elatior y O.
caracasana, la apertura floral comienza a las 8:00 am y el cierre se produce a las 7:00
pm, para una longevidad floral total de 11 horas. En O. caribaea la flor dura
aproximadamente 8 horas abierta, efectuando la antesis a las 11:00 am y el cierre a las
9.00 pm (Tabla 3).

La hora de antesis y longevidad floral mostrados por O. elatior y O.caracasana
concuerdan con lo referido por Osborn et al. (1988) quienes sefialan una antesis diurna y
longevidad floral promedio entre 7-11 horas para O. polyacantha y O. phaeacantha.
Similarmente, en O. rastrera, la antesis floral se inicia a las 08:00 am, alcanzando la
plena apertura a las 12:00 pm vy luego las flores se van cerrando gradualmente hasta que

el proceso se completa a las 7:30 pm (Mandujano et al., 1996).
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Tabla 3. Variables relativas a la antesis, longevidad floral y hora de maduracién de los
organos sexuales de Opuntia elatior, O. caracasana y O. caribaea (Cactaceae) en el
estado Sucre, Venezuela. (N =20 flores).

Componente floral O. elatior O. caracasana O. caribaea
Antesis 8:00 am-9:40am 8:00 - 10:00 am 11:00 am- 2:30 pm
Cierre Floral 6:30 - 7:00 pm 6:00 - 7:00 pm 8:00 - 9:00 pm
Longevidad floral 10-11 horas 10-11 horas 8-9 horas

Dehiscencia de las anteras 8:20 - 9:15am 8:00 - 8:30 am 1:00 - 2:30 pm
Receptividad estigmatica 8:00am-9:40am  8:00-10:00 am 11:00 am- 2:30 pm

La receptividad estigmatica (Figura 5) en cada una de las especies comienza al
mismo tiempo que la antesis floral, aumentando su intensidad en el transcurso de la
misma, hasta la apertura total de la flor, donde comienza a disminuir junto con el cierre
de la flor (Tabla 3). La dehiscencia de las anteras, por su parte, también ocurre con la
apertura de la flor en O. caracasana y O. elatior, tardandose un poco mas en O.
caribaea, comenzando entre la 1:00 - 2:30 pm justo cuando ocurre la apertura total de la
flor. Estos resultados indican la condicion homodgama de las especies en estudio, esto es,
la funcionabilidad unisona de los dos sexos sobre la misma planta, descartandose asi la
dicogamia, es decir, la existencia de separacion temporal en la maduracién de los sexos
dentro de las flores de la misma planta. La condicion homdgama se ha sefialado en la
mayoria de las especies del género Opuntia (Bravo, 1978; Mandujano et al., 1996;
Reyes-Aglero et al., 2006) y otras cactaceas como Ferocactus robustus (Pifia, 2000).

La presencia de hercogamia (separacion espacial de las anteras y el estigmas)
solo fue observada en O. caribaea, la cual mostré una separacion espacial mayor de 2
mm (Tabla 2) entre ambas estructuras, mecanismo utilizado por la planta para evitar la
autofertilizacion y promover la polinizacion cruzada. Esta estrategia también la utilizan
otras especies pertenecientes al género, como por ejemplo, O. basilaris y O. rastrera
(Grant y Grant, 1979), al igual que las flores de O. tomentosa, las cuales no tienen
dicogamia (separacion espacial de los sexos), pero si presentan una marcada hercogamia
(Mandujano et al., 2014).

Sin embargo la presencia de este mecanismo en esta especie para evitaria que

pudiera ocurrir la auto-fecundacion, no cumple su funcion ya que los insectos visitantes
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se posan en méas de una flor por individuo promoviéndola. A pesar de que la mayoria de
las flores abren de manera sincronizada para impedir el efecto de este mecanismo.

La hercogamia segun algunos cientificos se le conoce asociada a especies que
presentan autoincompatibilidad gametofitica o esporofitica (Ganders, 1979; Richards,
1997). Situacion que ya algunos investigadores han descrito en las especies
pertenecientes al género Opuntia.

Produccion de néctar y concentracion de sacarosa

El volumen de néctar fue mayor en O. elatior, mas no asi la concentracion de
sacarosa, la cual varié muy poco entre especies (Tabla 4). El néctar, junto con el polen,
constituyen los atrayentes mas importantes para los visitantes y polinizadores en estas
especies. Su oferta en un mayor volumen néctar es probable que influya en una mayor
tasa de visitas por parte de los insectos quienes llegan a las flores atraidos para satisfacer
la necesidad primaria de alimentacion. En este sentido, es posible que el mayor volumen
de néctar mostrado por O. elatior en comparacion con las otras dos especies, constituya
una estrategia de atraccion para los visitantes, posibles polinizadores, quienes

abundaron, de hecho, en esta especie.

Tabla 4. Volumen de néctar (ul) y concentracion de sacarosa (°Brix) en flores de
Opuntia elatior, O. caracasana y O. caribaea.

Variables O.elatior O.caracasana O. caribaea
Volumen de néctar 55,3 13,6 9,2
Concentracién de sacarosa 11,2 12,4 14,9

Segun Grant y Hurd (1979), la cantidad de néctar puede variar o incluso faltar en
las distintas especies de Opuntia. La ausencia de néctar en algunas especies puede
deberse a la pérdida de nectarios en las flores diurnas y esta correlacionada con la aridez
0 escasez de agua (Grant y Hurd, 1979). Asi, mientras algunas especies de Opuntia de
las Islas Galapagos producen una gran cantidad de néctar por flor (110 ul), siendo esta
caracteristica tipica de las flores que atraen aves (Grant y Grant, 1981), otras exhiben
bajas cantidades de esta sustancia (11,8 pl), como ocurre en Opuntia robusta (Del
Castillo y Gonzéalez, 1988).
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Los volimenes de néctar y concentracion de sacarosa exhibidos por las especies
aqui estudiadas son mas altos que los presentes en otras especies del mismo género,
como es el caso de Opuntia rastrera, que produjo aproximadamente 0,39 pl de néctar,
con una concentracion de sacarosa de 38,7 °Brix (Mandujano et al., 1996) y Opuntia
imbricata (0,1ul) (Mcfarland et al., 1989). Por otra parte, se ha sefialado una produccion
de néctar de 26 ul en Opuntia macrocentra (Mandujano et al., 2014) y de 15-25 pl en O.
palmadora (Locatelli y Machado, 1999) valores menores a los de O. elatior, pero
mayores a los de O. caracasana y O. caribaea.

Las frecuentes visitas realizadas por las aves a O. elatior posiblemente se deban,
al elevado volumen de néctar presentado por las flores de estas plantas (Faegri y Van der
Pijl, 1979). Que en junto con el color salmén a anaranjado de la corola son atributos
florales de gran atraccion para este tipo de visitantes. Asi, de acuerdo a Faegri y Van der
Pijl (1979), las flores ornitofilas suelen ser de color rojo, de forma tubular, néctar
abundante y de gran tamafio. Las flores de O. elatior, aunque no exhiben un color rojo,
poseen una coloracién salmén a naranja que resultd atrayente para las especies de aves
visitantes tales como Amazilia tobaci y Leucipux fallax.

Produccion, biomasa y aborto de estructuras reproductivas
Produccidn de estructuras reproductivas

La produccion de flores, frutos, évulos y semillas de O. elatior, O. caracasana y
O. caribaea se muestran en la Tabla 5. Si se refieren los valores contenidos en esta tabla
en términos de porcentaje de produccion, se observa que O. elatior, O. caracasanay O.
caribaea mostraron niveles de produccion de frutos de 43,94%, 30,17% y 66,19%,
respectivamente, es decir, medianos a altos en O. elatior y O. caribaea y bajo en O.
caracasana. Asimismo se observa que un porcentaje aceptable de 6vulos por flor llegan
a ser semillas (43,07 % en O. elatior y 44,90% en O. caracasana), sin produccion de
éstas 0 solo observables en periodos tempranos del desarrollo del fruto en O. caribaea.

Los valores de produccion de frutos mostrados por O. elatior (43,94%) y O.
caribaea (66,19%) igualaron o sobrepasan los reportados por Sutherland (1986) y
Ramirez y Berry (1993) para plantas hermafroditas de 38% y 42,1%, respectivamente.

Biomasa de estructuras reproductivas
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Tabla 5. Produccién (nimero) de estructuras reproductivas en Opuntia elatior, O.
caracasana y O. caribaea.

Variables floral N O. elatior O.caracasana  O. caribaea
N° de flores/planta 10 237,1 117,3 231
N° de frutos/planta 10 104,2 35,4 152,9
N° de ovulos/flor 30 108,8 84,1 18,1
N° de semillas/fruto 30 46,9 37,8 0

Los promedios de la biomasa seca (g) de las partes florales (Tabla 6) como base
para la estimacion de las relaciones entre verticilos vegetativos y reproductivos muestran
que Opuntia elatior presenta una mayor inversion de biomasa floral en las estructuras
reproductivas que en las de atraccion (56%); mientras que O. caracasana invierte mas
en verticilos de atraccion (58%) y en O. caribaea la inversion de biomasa es
practicamente igual para ambas verticilos (Tabla 6). A pesar de que las flores de O.
elatior y O. caracasana son casi similares en cuanto a tamafio, nimero de estambres y
Ovulos, las flores de O. elatior presentan una biomasa dos veces mayor que la de O.
caracasana Yy cuatro veces mayor a la de O. caribaea, debido al menor tamafio floral

exhibido por esta Gltima.

Tabla 6. Biomasa seca (g) de las estructuras florales de Opuntia elatior, O. caracasana y
O. caribaea.

Opuntia elatior Opuntia caracasana  Opuntia caribaea
Estructuras florales N X DE % X DE % X DE %
Tépalos 15 0,125 0,023 4356 0,096 0,043 57,66 0,036 0,028 47,79
Androceo 15 0,104 0,019 36,14 0,033 0,007 19,88 0,030 0,027 39,15
Gineceo 15 0,058 0,016 20,30 0,037 0,014 22,46 0,010 0,005 13,06
Biomasa de la Flor 0,287 0,166 0,075

X : Promedio: DE: Desviacién Estandar.

Con respecto a la relacion biomasa androceo/biomasa gineceo, se observé que las
tres especies presentaron una mayor inversién de biomasa en la parte reproductiva
masculina (androceo) en comparacion con la femenina (gineceo); siendo estd mucho
mas alta en O. elatior y O. caribaea (Tabla 7), caracteristica que generalmente se
presenta en las plantas con polinizacion cruzada (Mandujano et al., 1996). Como es el
caso de las especies en estudio, las cuales presentan rasgos caracteristicos de especies

gue presentan este tipo de polinizacion como es el color de los tépalos, la gran cantidad
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de estambres y granos de polen, un variado nimero de visitantes florales y la produccion

de néctar.

Tabla 7. Relaciones de biomasa seca de las estructuras reproductivas de Opuntia elatior,
O. caracasana y O. caribaea.

Estructuras reproductivas O. elatior O. caracasana O. caribaea
Pericarpo/semilla (g) 1,08 0,43 -
Biomasa fruto/Biomasa flor (g) 7,13 8,59 2,83
Biomasa androceo/Biomasa gineceo 1,780 0,885 3,00
Biomasa reproductiva/Biomasa vegetativa 1,296 0,734 1,09

La asignacién de biomasa a la funcion masculina es una ventaja que favorece la
reproduccion cruzada, ya que al aumentar el nimero de estambres y anteras productoras
de polen, se incrementa también la capacidad de atraccion de las plantas a los agentes
visitantes, posibles polinizadores quienes favoreceran la producciéon de semillas con
nuevas combinaciones genéticas que aumentan la posibilidad de sobrevivir a los
cambios ambientales (Lloyd, 1965; Solomon, 1987). Asi, una mayor produccion de
anteras y granos de polen resultard en una mayor atraccion de insectos visitantes quienes
incrementaran la probabilidad de ocurrencia de fertilizacion cruzada, tal y como fue
observado en las especies de Opuntia estudiadas, las cuales, no sélo fueron visitadas por
una gran cantidad y variedad de insectos, sino que mostraron distintos valores de
polinizacién cruzada.

La relacion pericarpo/semilla (Tabla 7) fue baja en O caracasana, ausente en O
caribaea (debido a la ausencia de formacion de semillas) y alta en O. elatior, lo que
indica que existe una mayor inversion de biomasa en la produccion del pericarpo en O.
elatior y lo contrario en O. caracasana. En lo que respecta a la relacion biomasa
fruto/biomasa flor se observd que ésta fue alta en las tres especies estudiadas, con el
valor més bajo en O. caribaea, lo que significa que producir un fruto a partir de una flor
resulta relativamente costoso para todas las especies.

La biomasa seca del fruto de O. elatior es mayor que la biomasa del fruto de las
otras dos especies (Tabla 8), esto puede deberse a que los frutos de esta especie son mas

grandes y presentan a su vez un mayor numero de semillas por fruto. Es importante
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mencionar, que los frutos de O. caribaea no presentaron semillas, caracteristica que

pudo haber influido en la menor biomasa exhibida por los mismos.

Tabla 8. Biomasa seca (g) de frutos y semillas de Opuntia elatior, O. caracasana y
O.caribaea.

O. elatior O. caracasana O. caribaea

Variables X DE X DE X DE

Biomasa seca del fruto 2,047 0,82 1,426 0,81 0,214 0,11
Biomasa seca de las semillas 2,967 1,28 1,128 0,34 0 0

X : Promedio: DE: Desviacién Estandar.

Proporcion de estructuras reproductivas abortadas

El aborto de semillas fue muy bajo en O. elatior y O. caracasana y total en O.
caribaea, cuya ausencia de semillas fue del 100% en los frutos adultos, con sé6lo algunas
presentes transitoriamente en frutos inmaduros. El aborto de 6vulos fue mediano a alto
en O. elatior y O. caracasana Yy total en O. caribaea. Las flores, por su parte, abortaron
considerablemente en O. elatior y O. caracasana y en una proporcion relativamente baja
en O. caribaea (Tabla 9).

Tabla 9. Porcentaje de flores abortadas, semillas abortadas y eficiencia reproductiva de
Opuntia elatior, O. caracasana y O.caribaea.

Variables O. elatior O. caracasana  O. caribaea
Porcentaje de semillas abortadas 6,01 7,67 100
Porcentaje de 6vulos abortados 58,27 55,09 100
Porcentaje flores/frutos abortados 56,05 69,83 33,81
Eficiencia reproductiva 17,24 12,51 0

La magnitud de los niveles de aborto se podria jerarquizar en una secuencia
decreciente: flores-frutos > 6vulos > semillas. Esto indica que la abscision flores-frutos
es el mayor limite en la produccion de frutos y semillas. Los niveles de flores-frutos
abortados y la proporcion de dvulos abortados tienen alto valor selectivo en la
produccion de semillas (Ramirez, 1992).

O. elatior (43,94%) y O. caribaea fueron capaces de producir una mediana
cantidad de frutos de elevado costo (alta biomasa fruto/biomasa flor) a expensas de un

relativo nivel de aborto de flores (56,02% en O. elatior y 33,81% en O. caribaea).
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De acuerdo a Sutherland (1986) existe un balance entre los costos asociados a la
produccion de frutos y el nivel de aborto de estructuras reproductivas, de tal manera que
un aumento en el costo por fruto debe conllevar a una reduccién en el nimero total de
frutos producidos. Igualmente, Ramirez (1992) sefial6 que a menor costo del fruto,
mayor ndmero y menores niveles de aborto de los mismos, o dicho de otra forma, la
proporcion de flores-frutos abortados estd asociada con el peso y numero de las
estructuras reproductivas: a mayor nimero y peso, mayor nivel de aborto.

No obstante, otros autores han sugerido que cuando los frutos son costosos, la
planta invierte en la produccién de una cantidad considerable de éstos puesto que tales
frutos generalmente s6lo contienen una o pocas semillas las cuales son bien protegidas
mediante el desarrollo de un pericarpo grueso. Dicho de otro modo, en especies de frutos
costosos, en donde existe por lo general un bajo nimero de évulos/flor, una alta relacion
pericarpo/semilla y una alta relacion biomasa fruto/biomasa flor (alto costo para
producir un fruto a partir de una flor), los frutos originados (de una o pocas semillas
protegidas por un pericarpo grueso), son producidos en cantidades medias a—akas, a
elevados niveles de aborto de flores y bajo aborto de 6vulos. Para Stephenson (1981) el
aborto de frutos en las primeras etapas de desarrollo y el cese de actividad de desarrollo
previo a la caida del fruto, favorece el ahorro de recursos que requeriran para el
crecimiento de los frutos restantes, para futuras reproducciones y crecimiento
vegetativo.

Tales afirmaciones, concuerdan con los resultados obtenidos en O. elatior, en la
cual, se puede observar que de acuerdo a los resultados de alta relacion biomasa
fruto/biomasa flor y elevada relacion pericarpo/semilla la formacion de sus frutos es
bastante costosos y esto es compensado con un nivel relativamente elevado de aborto de
flores-frutos. Asimismo, O. caracasana produjo frutos mas costosos que el resto de las
especies (de mayor relacion biomasa fruto/biomasa flor), pero en una menor cantidad y
portadores de semillas de alta calidad (baja relacion pericarpo semilla), todo ello con la
finalidad de garantizar la produccién efectiva de progenie.

Es importante mencionar, que durante la diseccion de las yemas florales de O.

caracasana, se pudo observar que algunas de estas fueron atacadas por larvas de alguna
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especie de diptero o lepiddptero, esta consumen la totalidad o parte del ovario,
eliminando las posibilidades de desarrollo del fruto. Asi, es probable que esta presion
por depredacion haya repercutido en el alto nivel de aborto de flores observado en esta
especie. Este suceso ha sido descrito con anterioridad para Opuntia tomentosa de
México (Mandujano et al., 2014).

Con relacion al aborto de O&vulos, Sutherland (1986, 1987) refiri6 que
probablemente, los altos niveles de Ovulos abortados respondan a caracteristicas
diferentes a la limitacion de polinizadores en plantas y pudieran estar asociados con
fallas en la polinizacion y en consecuencia en la fertilizacion, con aborto selectivo o
limitacion de recursos.

En las tres especies estudiadas se observo un alto porcentaje de 6vulos abortados.
Tal vez esto se deba al hecho de que en especies con gran nimero de évulos por flor y
semillas por fruto, la proporcion de semillas abortivas puede ser alta debido a que
muchos 6vulos son abortados antes de Ilegar a formar una semilla. Asi, desde el punto
de vista energético es conveniente abortar dvulos y no malgastar energia en semillas que
aborten (Ramirez, 1992).

Fisher y Matthies (1998) refirieron que la produccidon natural de semillas depende
fuertemente de los polinizadores y de la transferencia efectiva de polen dentro de la flor,
por lo que una limitacién de polinizadores puede reducir potencialmente la calidad de
una planta en términos de produccién de semillas.

O. caribaea constituyd un caso extremo en el cual se produjo un aborto de 6vulos
y de semillas del 100% asociado a un bajo nivel de aborto de flores. Esta caracteristica y
la ausencia de autofertilizacion en O. caracasana se podrian atribuir a alguna especie de
autoincompatibilidad que esté ocurriendo en estas especies, que este suprimiendo la
Autogamia y permitiendo la poca produccion de semillas producidas por Xenogamia O.
caracasana, mientras que O. caribaea puede estar ocurriendo lo mismo, pero con la
posible existencia de alguna anormalidad cromosdmica que este reduciendo la fertilidad

totalmente en esta especie.
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Eficiencia reproductiva

La eficiencia reproductiva, variable relativa al nimero de semillas producidas por
una especie vegetal y asociada a la produccién y aborto de estructuras reproductivas
(flores, frutos, dvulos y semillas), fue baja en dos de las especies en estudio (O. elatior y
O. caracasana) y nula en O. caribaea.

Asimismo, el aborto de flores, semillas y frutos inmaduros, fendmeno comun en
las plantas (Stephenson, 1981; Bawa y Webb, 1984; Sutherland, 1987), es un factor
determinante en la producciéon de semillas de las mismas y ha sido relacionado con
factores como escasez de polinizadores (Bawa y Webb, 1984; Sutherland, 1987), aborto
selectivo (Charnov, 1979; Stephenson, 1981), incertidumbre en el ambiente
(Stephenson, 1981; Bawa y Webb, 1984) y limitacion de recursos (Stephenson, 1981;
Ramirez, 1992).

La proporcion de aborto de flores y 6vulos en O. elatior y O. caracasana
estudiadas fueron altos, lo que probablemente se tradujo en la baja eficiencia
reproductiva mostrada por estas dos especies. De manera similar, O. caribaea exhibié un
nivel de aborto de 6vulos y semillas del 100% asociado a un bajo nivel de aborto de
flores y a una eficiencia reproductiva préacticamente nula por las formas de reproduccion
evaluadas, tanto sexuales como asexuales via apomixis. Esto significa que mientras las
dos primeras especies abortan flores y una cierta cantidad de évulos para garantizar la
produccién de frutos y semillas, O. caribaea aparentemente solo sobrevive por la
presencia de una reproduccion vegetativa promovida por la capacidad generativa de
nuevos individuos a través de cladodios y frutos proliferos. Por otra parte, la produccién
de semillas ha sido asociada al sistema reproductivo de la planta, de tal manera que
especies autdgamas generalmente exhiben una mayor produccién de semillas que las
xendgamas. Segun Proctor y Yeo (1979) la autogamia es un mecanismo reproductivo
que ofrece ventajas desde el punto de vista de la eficiencia reproductiva puesto que
asegura una produccion de semillas generalmente alta, caso contrario de la xenogamia,
en donde los valores de eficiencia reproductiva son comunmente mas bajos en
comparacion con la autogamia. Tales aseveraciones parecen concordar con los bajos

valores de eficiencia reproductiva mostrados por las especies de Opuntia en estudio.
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Biologia de la polinizacion

La unidad de polinizacion en las tres especies es la flor individual; no obstante,
aunque ésta funciond en la mayoria de los casos como atrayente individual de los
visitantes, algunas veces se presentaron agrupaciones relativamente densas de flores (de
10 a 20) que ejercieron efectivamente esta funcion. Las flores de Opuntia elatior fueron
visitadas por insectos tales como abejas (Hymenoptera), escarabajos (Coleoptera) y
saltamontes (Orthoptera) y por aves (colibries) de la familia Apodiforme. O. caracasana
fue visitada por insectos: abejas (Hymenoptera), mariposas (Lepidoptera), saltamontes
(Orthoptera) y moscas (Diptera). O. caribaea, por su parte, fue visitada por pequefias
mariposas (Lepidoptera) y colibries (Tabla 10, Figuras 6-8). Adicionalmente, muchas
hormigas (Hymenoptera, Formicidae) fueron observadas de manera abundante en los
botones y receptaculos de las flores de todas las especies evaluadas.

Uno de los patrones mas acentuados en las angiospermas es la correspondencia
general en muchas caracteristicas florales con la forma y conducta de los polinizadores.
Estas caracteristicas incluyen tamario, color, forma y fenologia floral, tipo y quimica de
recompensas, posicion y funcion temporal de los drganos sexuales, entre otras
(Jonhston, 1991). Tal interaccion entre la morfologia y conducta del polinizador y las
caracteristicas florales ha sido estudiada ampliamente por varios investigadores (Proctor
y Yeo, 1973; Stebbins, 1974; Faegri y Van der Pijl, 1979 y Baker, 1983) y es la
responsable de la eficiente recepcion y diseminacion del polen. Incluso, la relacién
funcional existente entre los rasgos florales y los sucesos reproductivos en términos de
produccion de semillas, ha sido estudiada (Jonhston, 1991).

En base a tal correspondencia, y de acuerdo a lo sefialado por Faegri y Van der
Pijl (1979), las flores tipo taza, aquellas con los 6rganos sexuales ubicados mas o menos
en el centro de la flor y completamente expuestos a los visitantes, son cominmente
visitadas por insectos quienes al posarse sobre dichos organos reciben el polen en sus
patas o abdomen; este tipo de polinizacion es considerada por algunos como sucia y
desordenada y habitualmente se asocia a escarabajos y otros insectos que durante el

proceso pueden recibir el polen en cualquier parte de su cuerpo.
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Tabla 10. Dimensiones del cuerpo, sitio de transporte, frecuencia de visitas y tipo de
actividad de los polinizadores y visitantes de Opuntia elatior, O. caracasana y O.

caribaea.
Orden Largo del Sitio de Tipo de Especie vegetal
Familia cuerpo (mm) transporte actividad ~ (Frecuencia de visitas %)
Especies
Apodiforme
Trochilidae
Leucipux fallax 100,5 - P 1(8,27), 3 (6,01)
Amazilia tobaci 100,1 - p 1(13,26)
Lepidoptera
Pieridae
Phoebis sennae 459 - \Y/ 2(3,31),3(2,01)
Riodinidae
Aricoris erostratus 37,5 - \Y/ 3(0,44)
Orthoptera
Acrididae
Leptoglossus zonatus 19,4 - \Y/ 1(0,11), 2 (1,23)
Hymenoptera
Apidae
Apis mellifera 14,5 Ab, Pa3 P 1(24,30), 2 (20,11)
Euglossa sp 8,5 Pal \% 3
Megachilidae
Megachile sp. 12,5 Ca, To, Ab, Pa 3 P 1(33,33), 2 (27,89)
Halictidae
Augochlorella sp. 8,8 Ca, To, Ab, Pa 2 P 1(0,44), 2 (0,29)
Lasioglossum spl 11,3 Ala, To, Ab, Pa 3 P 1 (15,33), 2 (17,45)
Lasioglossum sp2 10,4 Ala, To, Ab, Pa 2 P 1 (9,50)
Perdita sp. 6,0 Ab, Pal \% 1(0,33), 2 (0,55)
Dialictus sp 3,2 - \Y/ 1(0,11)
Formicidae
Crematogaster sp 1 2,8 Pa?2 \Y/ 1(0,88), 2 (1,66),
Crematogaster sp 2 5,7 To, Ab,Pa 3 \ 3(0,69)
Camponotus sp. 4,9 T6, Ab 2 \ 2 (0,66)
Pseudomyrmex sp. 5,2 Ca, Pa3 \ 1(0,33),2 (0, 57)
Coleoptera
Curculionidae
Sp. 1 39 To, Ab, Pa 2 \ 2 (2,20)
Nitidulidae
Carpophilus sp. 2,0 To, Ab 2 \% 1(1,10), 2 (2,87)
Diptera
Asilidae
Sp. 2 6,3 - \ 2(0,22)
Calliphoridae
Chrysomya sp. 8,1 To, Ab, Al 2 \Y 2 (0,77)

Abundancia de polen: 1 = ausente, 2 = escaso, 3 = abundante. Sitio de transporte: Ca = Cabeza, To =
torax, Ab = abdomen, Pa = patas, Al = Alas. Tipo de actividad: V = Visitante, P = polinizador. Especie
vegetal: 1 = O. elatior, 2 = O. caracasana, 3 = O. caribaea.

Considerando la morfologia floral de las especies evaluadas se puede notar que,

en efecto, los visitantes mas comunes de estas estructuras fueron insectos, siendo
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capaces de posarse sobre éstas y tomar el polen de las mismas; sin embargo, las flores
también fueron visitadas por aves, atraidas por el néctar localizado en la base del estilo,
pudiendo introducir su pico por entre los numerosos estambres y recibir parte del polen
liberado por las anteras.

Xena y Madriz (1994) consideran al color amarillo como el segundo en la escala
de colores por atraer a un grupo variado de visitantes, seguido de los colores verde, rojo
y anaranjado los cuales atraen varias especies de animales, pero en menor nimero. La
atraccion de estos colores se debe, por ejemplo, en las aves, a que detectan luz en casi
todo el espectro ultravioleta, sintiéndose mas atraidas por las flores que presentan
colores intensos, amarillos, rojos, lo cual es muy notable en los colibries que se orientan
hacia las flores utilizando esta franja del espectro visible (Mizrahi, 2003). Por su parte,
las abejas tienen una vision que va del azul al espectro ultravioleta, siendo capaces de
diferenciar tres colores complementarios entre varias intensidades de gris: el amarillo, el
verde-azul y el azul.

Las abejas fueron los visitantes mas frecuentes, ellas aterrizaron directamente en
el estigma o en las anteras en busca de néctar o polen, se sostenian en éste durante unos
segundos y posteriormente descendian hacia la parte interior de la flor, donde se
encuentran las glandulas nectariferas localizadas en la base del estilo y estambres.
Durante este proceso, el cuerpo del insecto toca las anteras de la flor, lo que asegura la
captacion de los granos de polen y su posterior deposicion en los estigmas con los que se
tenga contacto. Debido a este comportamiento, frecuencia de visitas y carga de polen, se
podria considerar a las abejas como los principales polinizadores de O. elatior y O.
caracasana, resultado que concuerda con lo reportado para otras especies de Opuntia
(Grant y Grant, 1979; Mandujano et al., 1996) como por ejemplo Opuntia tomentosa y
O. robusta de Pedregal de San Angel, México, en las cuales la polinizacion es efectuada
principalmente por abejas de las familias Megachilidae, Apidae y Halictidae
(Beutelspacher, 1971), suceso que concuerda con lo observado en este estudio.

Sin embargo, no se descarta la posible labor como polinizadores de los colibries,
quienes fueron los visitantes que ocuparon el segundo puesto en frecuencia de visitas,

seguido de hormigas y escarabajos. Este grupo de visitantes también ha sido reportado
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en muchas especies del género Opuntia, entre ellas O. tomentosa (Beutelspacher, 1971).
Los colibries son un grupo de animales que prefieren flores tubulares de antesis diurna,
color rojo, alta produccidn de néctar y ausencia de olor (Faegri y Van der Pijl, 1979).

En algunas flores de O. elatior y O. caracasana se observaron escarabajos
posados cerca del estigma y los filamentos, con un posterior desplazamiento hacia la
parte inferior de la flor, en donde permanecian hasta el cierre floral, utilizdndola como
sitio de sesteo y/o cria. Aungue los coledpteros visitaron numerosas veces las especies
estudiadas, muchos de ellos han sido reportados como ladrones de recompensa (polen y
néctar) mas que como polinizadores. No obstante, su constante revoloteo en las anteras
de la flor no descarta la posibilidad de ser captadores y transportadores de polen al
estigma de la misma flor o de otras flores, permitiéndoles actuar como polinizadores de
manera indirecta, al igual que las hormigas. Este tipo de comportamiento de los
coledpteros ya ha sido reportado para otras especies de cactaceas (Martinez-Peralta obs.
pers.) y especificamente para O. basilaris, O. lindheimeri y O. robusta (Grant y Grant,
1979; Del Castillo y Gonzélez, 1988).

Es posible, por otra parte, que los coledpteros sean parasitos de las flores de
Opuntia, como se ha encontrado en O. compressa y en O. imbricata (McFarland et al.,
1989), pues tienen poca o nula movilidad entre flores, y se dedican principalmente a
consumir las recompensas solamente.

Las flores de O. caracasana y O. caribaea fueron visitadas por mariposas, pero a
éstas no se les consider6 como polinizadores debido a su comportamiento, ya que solo se
posaron en los tépalos sin llegar a entrar en contacto con el estigma de la flor, y a su
frecuencia de visitas, la cual fue muy baja.

Las hormigas, aunque fueron observadas de manera abundante en los botones y
receptaculos de las flores de todas las especies evaluadas, no pueden ser consideradas
como polinizadores, puesto que éstas aparentemente solo visitaban la flor en busca del
néctar localizado en la base del estilo, sin lograr entrar en contacto efectivo con las
anteras y los granos de polen, mas no con el estigma. La presencia de las especies del
género Crematogaster en la parte externa de la flor se debe a que consumen el néctar

producido por los nectarios extraflorales localizados debajo de las escamas, condicién
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descrita para este género en otras especies como Opuntia tomentosa, O. robusta y O.
stricta (Beutelspacher, 1971; Olivares et al., 1999). A demés de que las hormigas acttan
como medio de defensa contra los depredadores florales.

Aunque una especie de hormiga de gran tamafo visitd ocasionalmente las flores
de O. caribaea, logrando entrar en contacto con anteras y estigmas, ésta no puede ser
considerada como posible polinizador puesto que su carga de polen y frecuencia de
visitas fueron muy bajas.

Aunque no es muy clara la presencia de un sindrome de polinizacion especifico
en las tres especies, el hecho de que las flores de O. elatior presenten un perianto de
color salmén a anaranjado y que sus flores sean visitadas constantemente por colibries,
animales que en muchas ocasiones han sido asociados con la polinizacion de flores de
colores vivos como el rojo, esto permite sugerirlos como posibles polinizadores, aunque
no hay reportes abundantes sobre polinizacion de colibries en Opuntia (Reyes-Aguero et
al., 2006).

La gran variedad de insectos y en especial el elevado numero de abejas
reportados en este trabajo, ya ha sido referido por otros investigadores en trabajos sobre
biologia reproductiva y polinizacion en especies del género Opuntia, destacando que las
abejas pertenecientes a las familias Megachilidae, Halictidae y Apidae, observadas en
este estudio, son visitantes o polinizadores generales de las especies de este género, entre
éstas Opuntia heliabravoana, que fue visitada por 16 especies de abejas, donde el 50%
de ellas pertenecen a la familia Halictidae y un 25% a la familia Apidae, seguida en bajo
porcentaje por la familia Megachilidae (Sanchez et al., 2016). Sin embargo, en las
especies O. polyacantha y O. phaeacantha ocurre todo lo contrario, de las 18 especies
de abejas visitantes el 50% pertenecen a la familia Megachilidae, seguida por la familia
Halictidae en un 20% (Osborn et al., 1988).

En base a lo antes expuesto, es posible considerar a O. elatior como una especie
de polinizacion mixta melitofila y ornitofila, a O. caracassana como melitofila y a O.
caribaea como ornitofila, destacandose que el sindrome de polinizacién dominante en
las especies de este género es la melitofilia o polinizacion por abejas (Mandujano et al.,
2001).
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Figura 6. Algunos 6rdenes y familias de agentes polinizadores y visitantes de Opuntia
elatior. a: abeja (Hymenoptera, Halictidae); b: ave (Apodiforme, Trochilidae).

Figura 7. Ordenes de agentes polinizadores y visitantes de Opuntia caracasana. a: abeja
(Hymenoptera-Apidae); b: mariposa (Lepidoptera-Pieridae); c: hormiga (Hymenoptera-
Formicidae); d: abeja (Hymenoptera); e: Mosca (Diptera-Asilidae); escarabajo
(Coleoptera).
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Figura 8. Algunos ordenes de agentes polinizadores y visitantes de Opuntia caribaea. a:
mariposa (Lepidoptera); b: hormiga (Hymenoptera-Formicidae).
Carga de polen y germinacion

La carga de polen sobre los estigmas de las flores estudiadas fue de 4839,30 en O.
elatior, 1534,40 en O. caracasana y 1450,07 en O. caribaea. Estos valores son bajos si
se comparan con el niumero de granos de polen/flor producidos por cada especie, lo que
significa que solo una pequefia proporcion de los granos de polen producidos por las
flores logran caer efectivamente sobre los estigmas. La cantidad de polen observada, de
hecho, corresponde a lo contenido en 1 o 2 anteras solamente.

Por otro lado, la cantidad de polen depositada sobre los estigmas supera el nimero
de dvulos en el ovario (108,88 6vulos/flor en O. elatior, 84,17 en O. caracasana y 18,17
en O. caribaeae). Esto concuerda con lo sefialado por Cruden (1977) en el sentido de
que la relacién P/O debe exceder el minimo requerido y que de dos a siete granos de
polen por 6vulo son suficientes para maximizar la produccion de semillas.

El porcentaje de granos de polen germinados sobre los estigmas no pudo ser
determinado debido a la carencia de éstos en las muestras observadas, aun cuando la
colecta de los estigmas se realiz6 en horas incluidas dentro del tiempo de duracién de la
antesis (Tabla 11). Solo escasos granos de polen con emergencia de tubo polinico fueron

observados sobre los estigmas de las especies de Opuntia estudiadas (Figura 9).
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Figura 9. Granos de polen germinados sobre los estigmas de Opuntia elatior (a y c),
estigma multilobulado de O. caracasana mostrando adherencia de polen (b), grano de
polen de O. elatior (d) y grano de polen de O. caribaea (e).

Relacion polen-évulo

Un namero de granos de polen por flor superior a los 340000 y relacion
polen/6vulo (P/O) mayor a 4000 respectivamente (Tabla 11) son considerados altos para
las tres especies estudiadas. Estos valores, segun Cruden y Lyon (1985), ubican a la
especie O. caracasana en la categoria de xen6gama facultativa y a las otras dos en la
categoria de xen6gamas obligadas.

La xenogamia es un sistema de apareamiento caracteristico de especies
autoincompatibles, asociado con una alta relacion polen/6vulo y una alta asignacion de
biomasa masculina y de atraccion (Hokche y Ramirez, 2006).

La xenogamia facultativa exhibida por O. caracasana indica que en esta especie
puede ocurrir entrecruzamiento de manera facultativa, es decir, no obligatoria o
exclusiva, de tal manera que puede ser combinada con otras formas de reproduccion.
Este sistema de apareamiento ha sido reportado con anterioridad para O. tomentosa,
correspondiendo a un sistema mixto el cual incluye fertilizacion cruzada combinada con
autofertilizacion (Mandujano et al., 2014).
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Tabla 11. NUumero de estambres/flor, nimero de granos de polen/antera y por flor,
namero de 6vulos/flor y relacion polen/6vulo de Opuntia elatior, O. caracasana y O.
caribaea.

Opuntia elatior Opuntia caracasana Opuntia caribaea
Variables N X DE X DE X DE
N° Estambres/flor 30 453,29 31,07 387,40 70,55 123,67 31,26
N° Granos de polen/antera 10 2000 322,36 884,88 79,06 3100 585,14
N° Granos de polen/flor - 906571,4 33674,2 342804,0 30628,5 383377 52468,7
Ne Ovulos/flor 30 108,88 23,19 84,17 14,45 18,17 7,71
Relacion polen/évulo - 8326,34 4072,76 21099,45

X : Promedio: DE: Desviacion estandar.

Estrategias reproductivas

Los resultados obtenidos sobre la produccion de frutos y semillas en las distintas
pruebas reproductivas aplicadas, muestran que casi todas las especies evaluadas
produjeron frutos y/o semillas en la totalidad o algunas de las pruebas reproductivas
realizadas, con excepcion de O. caribaea, quien no mostré produccion de semillas en
ninguna de las pruebas evaluadas.

Comparacién de la produccion de frutos entre estrategias reproductivas por especie

Los resultados de los cruces controlados muestran que O. elatior es capaz de
producir frutos de manera efectiva por polinizacion natural (70%), autopolinizacién
(50%), geitonogamia (60%) y polinizacion cruzada (60%), sin diferencias
estadisticamente significativas entre estas estrategias (Figura 10). Estos resultados
demuestran que esta especie utiliza un sistema de reproduccion sexual mixto que
combina la autogamia y la alogamia en proporciones similares. La prueba de apomixis
(APO) no arrojo resultados positivos, demostrando que en esta especie no se originan
frutos por este tipo de reproduccion asexual.

De acuerdo a Steward et al. (1996), sistemas reproductivos mixtos han sido
hallados en varias especies de plantas y representan una forma de reproduccién que no
solo asegura la supervivencia ante condiciones ambientales adversas, tales como escasez
de polinizadores, sino que promueve el mantenimiento de la diversidad genética dentro
de la poblacion. La capacidad de producir frutos por autogamia pudo haber
evolucionado como una manera de mantener un genotipo altamente adaptado a su

ambiente (Stebbins, 1974; Richards, 1986; Parker, 1992). La polinizacion cruzada juega
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un papel muy importante dentro de la reproduccion de las especies debido a que
promueve el flujo génico reduciendo las diferencias microgeograficas e incrementando
las variaciones genéticas con el consecuente mayor potencial de adaptacion ante

eventuales cambios ambientales (Richards, 1986; Schoen y Brown, 1991).
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Figura 10. Produccion de frutos (porcentaje) de acuerdo a las estrategias reproductivas de

Opuntia elatior, O. caracasana y O. caribaea. PN: Polinizacion natural; AP: Autopolinizacion;
GE: Geitonogamia; PC: Polinizacién cruzada; APO: Apomixis. Las letras indican el resultado de la
comparacion entre estrategias reproductivas por especie luego de la aplicacion de la prueba G. Letras iguales
indican similitud estadistica entre pruebas. Los valores porcentuales de los frutos formados se obtuvieron a

partir de un n= 10 equivalente al nimero de flores manipuladas por prueba.

La presencia de un sistema reproductivo mixto, el cual incluye fertilizacion
cruzada combinada con autofertilizacién, ha sido sugerida como condicién ancestral en
el género Opuntia (Del Castillo, 1999) y posiblemente en toda la familia Cactaceae.

La especie O. caracasana no presentd formaciéon de frutos en las pruebas de
autopolinizacién y geitonogamia, pero si en las restantes estrategias, evidenciandose la
formacion de frutos hasta en las flores emasculadas y no polinizadas. Las pruebas de
polinizacién natural y apomixis presentaron los mayores porcentajes de formacién de
frutos (60%), en comparacion con la polinizacion cruzada (40%) encontrdndose
diferencias significativas entre esta estrategia con respecto a las dos primeras (Figura 10).

Estos resultados demuestran que en O. caracasana predomina una reproduccion
asexual via apomixis combinada con cierto nivel de reproduccion sexual por
entrecruzamiento (xenogamia), la primera tal vez como una manera de asegurar la
reproduccion en condiciones en las que falla la funcién masculina y la segunda como
una forma de asegurar la variabilidad genética en la especie. Esta forma de reproduccién

coincide con la reportada por Richards (1990) quien la catalogd como agamospermia
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facultativa, aquella en la cual la reproduccion sexual y asexual coexisten en la misma
poblacion. De acuerdo a este mismo autor, en este tipo de poblaciones se pueden
establecer ciclos sexuales y agdmicos donde estaran algunos individuos sexuales y otros
agamospérmicos. El potencial para producir frutos agamicos representa una ventaja para
estas especies ya que podran reproducirse y producir plantas adaptadas a ambientes
particulares, como las zonas perturbadas donde crecen, pobres en nutrientes vy
caracterizados por una baja densidad poblacional.

En base a lo anterior, cabe la posibilidad que en los frutos producidos por esta
especie coexistan embriones sexuales junto con asexuales (apomicticos), lo cual podria
ser favorable para estas especies en donde las condiciones ambientales de las zonas
donde se establecen resultan adversas para el asentamiento de nuevas plantulas.

Tedricamente, la variacion genética es un mecanismo que brinda cierta
resistencia contra factores ambientales desfavorables, por lo que la produccién de
embriones sexuales asegura un nivel de variabilidad genética ventajoso para la planta.
No obstante, la generacidén de embriones apomicticos constituye una ventaja en aquellos
casos en donde la disponibilidad de polen y/o la provisién de polinizadores se ven
afectadas, por lo que la presencia de semillas por la via asexual garantiza la
supervivencia en condiciones desfavorables (Del Castillo, 1999; Mandujano et al.,
2014).

La apomixis, produccion de semillas sin previa fertilizacion (Pérez, 2000), es
frecuente en Opuntia (Pimienta, 1990; Mondragén y Pimienta, 1995) en la cual, lo méas
comun es el desarrollo de embriones adventicios formados a partir de tejido nucelar
(apomixis esporofitica) (Garcia y Pimienta, 1996; Vélez y Rodriguez, 1996; Mondragon,
2001). De acuerdo a Mondragon (2001), la apomixis es frecuente en poblaciones
xendgamas de Opuntia, siendo comun la poliembrionia en poblaciones silvestres de O.
robusta, O. cochinera, O. leucotricha, O. rastrera, O. streptacantha (Trujillo, 1986), O.
joconostle (Sanchez, 1997) y O. stricta (Reinhardt et al., 1999).

El hecho de que las pruebas de AP y GE hayan arrojado resultados negativos en
O. caracasana significa que existe la posibilidad de que esta especie sea

autoincompatible, existiendo un rechazo hacia su propio polen y una aceptacion del
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polen proveniente de otros individuos. A este respecto es importante aclarar que los
individuos usados como padres para la prueba de PC de este estudio, se encontraban a
una distancia aproximada de 50 a 100 m los unos de los otros, lo cual redujo la
probabilidad de que se tratara de clones generados por la propagacion vegetativa que se
Ileva a cabo de forma natural en esta especie.

O. caribaea, a pesar de que presentd una produccion de frutos del 100% en todas
las pruebas reproductivas realizadas (Figura 10), dichos frutos no produjeron semillas.
Es posible que el origen de estos frutos provenga del estimulo promovido por el evento
de polinizacién, que hace que los ovarios de las flores induzcan a su transformacién en
frutos, fendbmeno conocido como partenocarpia. Esta condicion del fruto puede suceder
en distintas especies como respuesta a diversos estimulos, entre ellos, ambiente,
autoincompatibilidad, nutricion o manejos hormonales, los cuales tienen efecto sobre el
crecimiento del tubo polinico, razén por la cual recibe el segundo calificativo de
estimulativa. Ademas, puede tener un caracter natural o artificial y ser regulada por
causas genéticas (Chamarro, 1995).

Segun Baldini (1992), la partenocarpia es un fendmeno en el cual existe la
formacion de fruto sin semillas, previa fecundacion, es decir, es un fruto que, de acuerdo
a Varoquaux et al. (2000) posee so6lo vestigios de las semillas producto del aborto, o
muy pocas en comparacién con una variedad no partenocarpica.

Una de las causas asociadas a la formacion de frutos por partenocarpia tiene que
ver con la concentracion de la hormona auxina (acido indolacético) dentro de los
organos florales, lo que permite que los frutos se formen sin semillas (Masahumi et al.,
2010).

El alto contenido de auxinas produce alteraciones en el normal desarrollo
reproductivo y en la formacion de semillas. Producen problemas sobre los dvulos,
reduciendo la cantidad.

La especie O. caribaea, segun las observaciones y pruebas realizadas en esta
investigacion, es capaz de reproducirse a través de la formacion de frutos sin semillas,
los cuales son capaces de formar nuevos individuos via asexual por reproduccion

vegetativa a través de la proliferacion, a partir de sus areolas, de segmentos de tallo
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(brazos) capaces de enraizar y dar origen a nuevas plantas. Asi, tales frutos parecen
funcionar como reservas nutritivas para la produccion de nuevos individuos.

Con respecto a la condicion hercdgama (separacion espacial de las anteras y
estigmas) mostrada por O. caribaea, la cual mostré una separacion espacial mayor de 2
mm entre los filamentos y el estigma, se cree que este mecanismo utilizado por la planta
para evitar la autofertilizacion y promover la polinizacion cruzada, no evito la ocurrencia
de autopolinizacion, ya que de igual forma se produjeron frutos por este tipo de
estrategia reproductiva.

Comparacién de la produccion de frutos entre especies por prueba reproductiva

El porcentaje de frutos por polinizacion natural (PN) no varid entre O. elatior
(70%) y O. caracasana (60%), pero si entre estas dos con respecto a O. caribaea
(100%). La autopolinizacion (AP) presentd diferencias significativas entre O. elatior
(50%) y O. caribaea (100%), Unicas especies que produjeron frutos mediante esta

estrategia (Figura 11).
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Figura 11. Comparacion de la produccion de frutos (nUmero y porcentaje) entre
especies por estrategia reproductiva en O. elatior, O. caracasana y O. caribaea. PN:
Polinizacion natural; AP: Autopolinizacion; GE: Geitonogamia; PC: Polinizacion cruzada; APO:
Apomixis. Las letras indican el resultado de la comparacion entre estrategias reproductivas por especie
luego de la aplicacion de la prueba G. Letras iguales indican similitud estadistica entre pruebas. Los
valores porcentuales de los frutos formados se obtuvieron a partir de un n= 10 equivalente al nimero de
flores manipuladas por prueba.
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En la prueba de geitonogamia (GE) las especies que produjeron frutos fueron O.
olatior (60%) y O. caribaea (100%), con diferencias significativas entre éstas. En la
polinizacién cruzada (PC), la formacion de semillas no vario estadisticamente entre O.
elatior (60%) y O. caracasana (40%), pero si entre éstas y O. caribaea (100%). La
produccion de frutos por apomixis vario significativamente entre Opuntia caracasana
(60%) y O. caribaea (100%), siendo nula en O. elatior.

Comparacion de la produccion de semillas entre estrategias reproductivas por especie

De manera general, la produccion de semillas en O. elatior y O. caracasana fue
baja, ya que escasamente superd el 30%. En O. elatior, la produccion y porcentaje de
semillas varié significativamente entre pruebas reproductivas, con una mayor valor de
éstas por PN: 350 (32,15%), mientras que la produccion fue casi similar entre por AP:
263 (24,16%) y PC: (21,22%) en comparacion con GE, prueba que mostro los menores
valores de produccién de semillas 231 (21,22%) (Figura 12). EI hecho de que O. elatior
haya mostrado una produccién de semillas estadisticamente similar entre AP y PC indica
que esta especie se reproduce indistintamente mediante autofertilizacion y fertilizacion

cruzada, exhibiendo asi un sistema reproductivo mixto que incluye autogamia y

alogamia.
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Figura 12. Produccion de semillas (nimero y porcentaje) de acuerdo a las estrategias

reproductivas de Opuntia elatior, O. caracasana y O. caribaea. Las letras indican el
resultado de la comparacion entre estrategias reproductivas por especie luego de la aplicacion de la prueba
G. Letras iguales indican similitud estadistica entre pruebas. Los valores porcentuales de los frutos
formados se obtuvieron a partir de un n= 10 equivalente al nimero de flores manipuladas por prueba. El
porcentaje de semillas formadas se calcul6 considerando el nimero de 6vulos por prueba (O. elatior =
1088,8; O. caracasana = 841,7 y O. caribaea = 181,7) producto de la multiplicacion del promedio de
6vulos/flor por el nimero de flores manipuladas por estrategia.
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En O. caracasana, la produccion y porcentaje de semillas por PN: 256 (30,41%)
y APO: 244 (28,99%) no mostré diferencias significativas, pero si se observaron
diferencias entre estas dos pruebas y la PC que fue la Unica de las otras estrategias
restantes que presento formacion de semillas, con un valor de 46 (5,47).
Comparacién de la produccion de semillas entre especies por estrategia

La produccién y porcentaje de semillas por PN no vario estadisticamente entre O.
elatior: 350 (32,15%) y O. caracasana: 256 (30,41%), pero si entre estas dos especies y
O. caribaea ya que ésta no presenté formacion de semillas. O. elatior fue la Unica
especie que produjo semillas por AP: 263 (24,16%) y GE: 118 (10,84), mientras que en
la prueba de PC las especies O. elatior y O. caracasana fueron las Unicas que
produjeron semillas: 231 (21,22%) y 46 (5,47%), respectivamente, con diferencias
significativas entre ambas especies. En cuanto a la prueba de APO, sblo O. caracasana
presenté formacion de semillas: 244 (28,99%) mediante este tipo de reproduccion
(Figura 13).
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Figura 13. Comparacion de la produccion de semillas (porcentaje) entre especies por
estrategia reproductiva en Opuntia elatior, O. caracasana y O. caribaea. Las letras indican
el resultado de la comparacién entre especies por estrategia reproductiva luego de la aplicacion de la
prueba G. Letras iguales indican similitud estadistica entre pruebas. Los valores porcentuales de los frutos
formados se obtuvieron a partir de un n= 10 equivalente al nimero de flores manipuladas por prueba. El
porcentaje de semillas formadas se calcul6 considerando el nimero de 6vulos por prueba (O. elatio r=
1088,8; O. caracasana = 841,7 y O. caribaea = 181,7) producto de la multiplicacion del promedio de
6vulos/flor por el nimero de flores manipuladas por estrategia
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Biologia de la diseminacion

Los frutos de las tres especies estudiadas son bayas carnosas, uniloculares,
polispérmicas y de color rojo claro hasta rojo oscuro, estos presentan forma elipsoide o
redonda de 3,5 a 4,5 cm de diametro en O. elatior, forma piriforme o globosa de 4,7 -
5,6 cm de largo por 2,8 a 3,3 cm de ancho en O. caracasana y forma redonda a
elipsoidal de 2,7 a 3,9 cm de ancho y 4,1 a 4,8 cm de largo en O. caribaea. Los frutos
presentan aréolas y gloquidios que persisten en la flor (Figura 14). Dichas
caracteristicas, segun trabajos previos, son habituales en los frutos de este género
(Reyes-Aguero et al., 2006).

Algunos reptiles fueron observados consumiendo los frutos de O. caribaea
(Figura 15), mientras que O. elatior fue visitada por aves tales como el tordito comun
(Tiaris bicolor) y el carpintero (Melanerpes rubricapillus) con fines alimenticios (Tabla
12). En O. caracasana, por su parte, no se observaron dispersores de los frutos y

semillas.

Figura 14. Frutos de Opuntia elatior (lado izquierdo), Opuntia caracasana (centro) y
Opuntia caribaea (lado derecho).

Tabla 12. Ubicacion taxondémica de las aves consumidores de los frutos y semillas de
Opuntia elatior y reptiles consumidores de los frutos O. caribaea.

Clase Orden Familia Especie
- Emberizidae Tiaris bicolor
Ave Piciformes . .
Picidae Melanerpes rubricapillus
Reptilia Squamata Teiidae Ameiva bifrontata
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Figura 15. Fruto de Opuntia elatior consumido por ave (a) y Ejemplar de Ameiva
bifrontata consumiendo frutos de O. caribaea (b).

Los frutos y semillas de Opuntia son dispersados con diferente nivel de éxito por
pequefios animales, como hormigas, hasta mamiferos de tamafio mediano (Aguirre 1970
y Mandujano et al. 1997).

En O. elatior, es posible que las aves observadas sean los dispersores de las
semillas, puesto que estos animales muestran preferencia por el color rojo y la
consistencia carnosa de los frutos, como ocurre en O. elatior. La coloracion roja de los
frutos es una cualidad que atrae animales que tienen vision a color como las aves y
reptiles, quienes utilizan estos frutos, generalmente carnosos, como una fuente de
alimento y agua sobre todo en aquellos ambientes donde los recursos vitales son muy
escasos. Este tipo de relacion planta-animal ha sido descrita como sindrome de la
ornitocoria por Van Der Pijl (1972). Ademas, existen reportes sobre la ingestion de la
pulpa de frutos de Opuntia por parte de aves. Asi, Poulin et al., (1994) en la peninsula de
Araya encontraron semillas de Opuntia en el tracto digestivo de algunas aves.

De acuerdo a Snow (1981), la produccion de frutos ornitocoricos requiere de una
gran inversion materna (frutos costosos) donde las unidades dispersantes deben tener
ciertas caracteristicas morfoldgicas (tamafio y forma) y bioquimicas (color, olor,
composicion nutricional de la recompensa) que permitan la atraccion, el consumo, y
consecuentemente, la dispersion de las semillas, las cuales son muy numerosas en este

tipo de fruto.
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En O. caribaea, la unidad de dispersion parece ser el fruto mismo, el cual,
aungue no presenta semillas, es consumido habitualmente por lagartos de la especie
Ameiva bifrontata, quienes al transportar parte de éstos, pueden dispersar los segmentos
proliferos productores de brazos (segmentos de tallo) capaces de enraizar y dar origen a
nuevas plantas.
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CONCLUSIONES

Opuntia elatior y O. caracasana florecieron y fructificaron en los meses de enero
a abril, periodo correspondiente a la temporada de sequia, mientras que O. caribaea
florecio a finales de junio hasta comienzos de agosto, con un periodo de fructificacion de

agosto a marzo.

Todas las especies presentaron rasgos florales (forma, color y tamafio) asociados
efectivamente con el tipo y tamafio de los polinizadores, asi como con la condicion

xendgama de las mismas.

La alta relacién polen/6vulo exhibida por las tres especies estudiadas se

corresponde con la condicion predominantemente xendgama de las mismas.

La carga de polen sobre los estigmas de las flores de las tres especies estudiadas es
baja, si se compara con el nimero de granos de polen/flor producidos por cada especie,

pero alta si se relaciona con el nimero de dvulos/flor en el ovario.

La produccién de frutos alcanzd niveles medios en O. elatior y O. caribaea y
bajos en O. caracasana, mientras que la produccion de semillas no alcanzo el 50% en O.
elatior y O. caracasana y no se observo en O. caribaea. Estos niveles de produccién de
semillas mostrados por las tres especies estudiadas se tradujeron en una baja eficiencia

reproductiva (menor al 20% en cada una).

La relacion biomasa fruto/biomasa flor fue alta en las tres especies estudiadas,
indicando la condicion relativamente costosa de los frutos en cada una de estas especies.
La mayor inversion de biomasa en el androceo con respecto al gineceo en las tres
especies estudiadas, esta relacionado, probablemente, con la condicion xenégama de las
mismas.Las abejas y colibries fueron los principales polinizadores de Opuntia elatior,
mientras que en O. caracasana, las abejas fueron los Unicos polinizadores y O. caribaea

fue visitada por aves, posibles polinizadores.
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O. elatior presentd un sistema de reproduccion sexual equilibrado, el cual
combind la autogamia y la alogamia en proporciones similares. O. caracasana combind
una reproduccion sexual por entrecruzamiento con una reproduccion asexual via
apomixis. O. caribaea, aunque fue capaz de producir frutos por todas las estrategias
reproductivas probadas, tanto sexuales como apomictica, ninguna de estas formas de
reproduccion le garantizd la obtencion de semillas, contando asi con sélo la

reproduccion asexual vegetativa a través de cladodios y frutos proliferos.
Mientras que los frutos y semillas de O. elatior y O. caribaea fueron dispersados

por aves (ornitocoria) y reptiles (saurocoria), respectivamente, no se observaron agentes

dispersantes en O. caracasana.
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RECOMENDACIONES

Realizar un estudio citogenético de la megasporogénesis y microsporogénesis de
O. caribaea para identificar los factores promotores de la formacién de frutos sin

semillas.

Comprobar la posible auto-incompatibilidad de O. caracasana asociada a su

predominante reproduccion por via apomictica.

Realizar estudios de viabilidad de semillas producidas por las distintas especies

de Opuntia.

Corroborar la calidad de las semillas producidas mediante las distintas estrategias

reproductivas a través de determinaciones de la biomasa seca de las mismas.

Realizar pruebas de germinacion in vitro de los granos de polen en distintas
condiciones de humedad y medios de cultivos.

Aumentar el tiempo de observacion en el campo de O. caracasana con el objeto

de identificar los posibles dispersores de los frutos y/o semillas de este especie.
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UNIVERSIDAD DE ORIENTE
CONSEJO UNIVERSITARIO
RECTORADO

CUN°091S
Cumand, 04 AGD 2000

Ciudadano

Prof. JESUS MARTINEZ YEPEZ
Vicerrector Académico
Universidad de Oriente

Su Despacho

Estimado Profesor Martinez:

Cumplo en notificarle que el Consejo Universitario, en Reunién Ordinaria
celebrada en Centro de Convenciones de Cantaura, los dias 28 y 29 de julio
de 2009, conocié el punto de agenda *SOLICITUD DE AUTORIZACFON PARA
PUBLICAR TODA LA PRODUCCION INTELECTUAL DE LA UNIVERSIDAD
DE ORIENTE EN EL REPOSITORIO INSTITUCIONAL DE LA UDO, SEGUN
VRAC N° 696/32009”.

Leido el oficio SIBI - 139/2009 de fecha 09-07-2009, suscrita por el Dr.
Abul K. Bashirullah, Director de Bibliotecas, este Cuerpo Colegiado decidi6, por
unanimidad, autorizar la publicacién de toda la produccién intelectual de la
Universidad de Oriente en el Repositorio en cuestién.

UNIVERSORuRERRR YL 1‘1ago a usted a los fines consigu

S\STEMA DE B\BL\%TECf\ o
RECIBIDO POR :

4 L 30
escmmuoaéé—’l'ﬂllma. :

g i W

e Samea i

C.C:  Rectora, Vicerrectora Administrativa, Decanos de los Nicleos, Coordinador General de
Administracién, Director de Personal, Direccion de Finanzas, Direccibn de Presupuesto,
Contraloria Interna, Consultoria Juridica, Director de Bibliotecas, Direccién de Publicaciones,

a Direccién de Computacisn, Coordinacion de Teleinformdtica, Coordinacién General de Postgrado.

JABC/ YGC/maruja

Apartado Correos 094 / Telfs: 4008042 - 4008044 / 8008045 Telofax: 4008043 / Cumand - Venezuela
bo
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Articulo 41 del REGLAMENTO DE TRABAJO DE PREGCRADO (vigente a partir
del II Semestre 2009, segun comunicacion CU-034-2009) : “los Trabajos de Grado

son de la exclusiva propiedad de la Universidad de Oriantas, v solo podran ser utilizados
para otros fines con el consentimiento del Consajo de Nucleo respactivo, quien debera

participarlo previamente al Consejo Universitario para su autorizacion”.

/"’ ,// ,’/ :
i/ |
2~ / ’
Roger Alexander Veldsquez Arenas Psof (a). [Resanns Valerio C.
AUTOR TUTORA

Coordinadora del Programa de Postgrado:

Dra.: Sonia Nusetti

Nombre
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