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RESUMEN

En los mutualismos es frecuente que los beneficios intercambiados entre especies interactuantes
tengan costos asociados a la produccion de las recompensas o servicios asociados a este tipo de
interaccion. Como consecuencia, distintas estrategias de engafio han evolucionado en diversas
especies, que se traducen en una reduccion en dichos costos, pero sin dejar de recibir los
beneficios de la interaccion. En el caso de las plantas, una estrategia de engafio puede ser una
reduccion de la inversion promedio en las recompensas que ofrece a sus mutualistas, junto con
un aumento en su variacion intraindividual. Esto resultaria en una menor inversion energética
en la produccion de recompensas, sin que esta reduccion sea detectada por los mutualistas. En
este trabajo se evalud, por primera vez, si distintos niveles de inversion promedio y de
variacion intraindividual en la cantidad de azicar en el néctar las plantas ofrecen a sus
hormigas defensoras y polinizadores tienen un efecto sobre la tasa de patrullaje de hormigas y
la tasa de visita de polinizadores que recibe. Se eligieron 15 familias genéticas de Turnera
velutina con distinta inversion promedio y varianza intraindividual en el néctar floral y
extrafloral. Las familias se categorizaron en cuatro grupos, de acuerdo a su media (alta y baja)
y varianza (alta y baja). En estas plantas se estimd la abundancia instantanea de hormigas y el
patrullaje puntual en las ramas, los nectarios extraflorales y el tallo. Adicionalmente se
realizaron observaciones para estimar la tasa de visita de polinizadores. Los resultados
mostraron que la produccion promedio y la varianza intraindividual en el néctar extrafloral
explicaron el nimero de hormigas visitando las plantas: aquellas con una inversion promedio
baja pero con una variacion alta atrajeron mayor nimero de hormigas. Por esta razon, se
propone que la variacion intraindividual en la cantidad de azicar en el néctar extrafloral que T.
velutina ofrece a sus mutualistas puede ser considerada como una estrategia de engafio exitosa
ya que las hormigas no detectaron la reduccién en la inversion promedio por planta,
probablemente debido a la alta variacion intraindividual. En el caso de la visita de
polinizadores, ocurri6 independientemente de los niveles de variacion intraindividual y
produccion promedio de azucar en el néctar floral, lo que sugiere que otros factores, como
el despliegue floral o la cantidad de polen, pueden estar determinando su comportamiento

de forrajeo.

Palabras clave: variacion intraindividual, estrategia de engafio, mirmecofilia, polinizacion,

néctar



INTRODUCCION

Interacciones mutualistas

Las interacciones interespecificas pueden tener un efecto positivo, negativo o neutro sobre
al menos una de las especies participantes (Labandeira, 2002). Cuando la adecuacion de
una de las especies aumenta y la de otra especie disminuye estas interacciones se
denominan antagonismos, mientras que cuando ambas especies se benefician por la
interaccion se denominan mutualismos o interacciones de explotacion reciproca (Bronstein,
2001; Begon et al., 2006). Sin embargo, estas interacciones estan expuestas a factores
bidticos y abiodticos que pueden afectar su intensidad o el beneficio que cada especie
obtiene de la misma, por lo que no son estables a través del tiempo (Bronstein, 2001). En el
caso de los mutualismos existen cuatro predicciones acerca de su estabilidad. Se ha
propuesto que los mutualismos, y en particular los que son obligados, son vulnerables a la
extincion (Sachs y Simms, 2006). Los mutualismos también pueden convertirse en
antagonismos si en la interaccion aparecen organismos parasitos que reciben los beneficios
sin pagar los costos de la interaccion (Bronstein, 2001). Otra prediccion es que si el costo
de la interaccion es mayor que el beneficio, la interaccion puede concluir y las especies
interactuantes pueden volver a ser autdnomas (Sachs y Simms, 2006). Finalmente, si los
beneficios obtenidos de la interaccion son mayores que los costos, los mutualismos pueden

permanecer estables a través del tiempo (Begon et al., 2006).

Los mutualismos establecidos entre plantas e insectos son muy frecuentes y
complejos y, en algunos casos, son vitales para la supervivencia de las especies
involucradas (Labandeira, 2002). Entre los ejemplos clasicos de mutualismos se encuentran

la mirmecofilia y la polinizacion (Pellmyr, 2002).

Mirmecofilia

La mirmecofilia es la relacion mutualista establecida entre hormigas y plantas (Jolivet,
1986), relacion que surgid hace aproximadamente 120 millones de afios (Wilson, 1971).
Esta interaccion involucra sistemas de recompensas y servicios con distintos grados de
dependencia entre las especies participantes, desde un mutualismo obligado hasta una

asociacion facultativa (Beattie y Hughes, 2002). La mirmecofilia ha surgido en varios



grupos de plantas y hormigas. Se encuentra ampliamente distribuida en los bosques
tropicales de América, Asia y Africa (Ibarra y Dirzo, 1990; Del Val y Dirzo, 2004). En
América se han descrito 180 especies de hormigas pertenecientes a cinco subfamilias que
presentan este tipo de mutualismo (Jolivet, 1998). Tan so6lo en la selva de Los Tuxtlas,
México, se han registrado 31 especies de hormigas asociadas a 29 especies de plantas

(Aguirre et al., 2013).

Costos y beneficios de la mirmecofilia

Se han realizado numerosos estudios con plantas mirmecofilicas alrededor del mundo en
los que se ha comprobado que la presencia de hormigas asociadas a los nectarios
extraflorales brinda beneficios a las plantas (Janzen, 1967; Janzen, 1969; Koptur et al.,
1998; Oliveira et al., 1999; Cuautle y Rico-Gray, 2003; Rudgers y Gardener, 2004). Entre
los beneficios que las hormigas brindan a las plantas se encuentran la proteccion contra
herbivoros, la dispersion de semillas, la eliminacion de plantas trepadoras, la polinizacién y
el enriquecimiento con nutrientes (Beattie, 1985; Delabie et al., 1996; Jolivet, 1998; Beattie
y Hughes, 2002). La dispersion de semillas se lleva a cabo cuando se transportan las
semillas al hormiguero (Delabie et al., 1996). Las semillas que se pierden durante el
transporte colonizan nuevas areas y evitan la competencia, mientras que las semillas que
llegan al hormiguero reciben proteccion contra herbivoros y son almacenadas en suelos mas
fértiles (Westoby et al., 1991; Delabie et al., 1996; del Val y Dirzo, 2004). El
enriquecimiento con nutrientes ocurre porque las hormigas abandonan material orgéanico
como restos de presas en areas cercanas a las plantas, por lo que en esa area hay mayor
concentracion de nitrogeno, fosforo y potasio, elementos indispensables para el crecimiento
de las plantas (Benzing, 1991). La limpieza ocurre cuando las hormigas eliminan plantas
trepadoras, epifitas o plantulas de otras especies (Delabie et al., 1996). Las hormigas no
estan especializadas en la polinizacion, pero se han reportado casos en los que llevan a cabo
polinizacion efectiva y, en algunas especies de plantas son indispensables para su
reproduccion (Jolivet, 1986). Finalmente, la proteccién contra herbivoros ocurre como
consecuencia del forrajeo de las hormigas sobre la superficie de las plantas durante el cual

depredan o ahuyentan a los organismos que se alimentan del tejido vegetal (Jolivet, 1998).



Como consecuencia de los beneficios que las hormigas pueden brindar a las plantas,
éstas han desarrollado diversos atributos (i.e., recompensas) que promueven la presencia y
la permanencia de las hormigas sobre sus tejidos (Beattie, 1985). Por ejemplo, las plantas
producen estructuras huecas que son utilizadas como lugares de anidamiento, asi como
corpusculos nutritivos y néctar extrafloral que sirven como alimento para las hormigas
(Beattie, 1985; Jolivet, 1998; Delabie et al., 1996). Probablemente la recompensa mas
comun entre las plantas mirmecofitas es la produccion de néctar en nectarios extraflorales
(NEFs) (Koptur, 1992). Estas glandulas secretoras se localizan en peciolos, ramas, estipulas
o tallos de las plantas y no estan involucrados en la polinizacion. Los NEFs producen néctar
compuesto por azucares, aminoacidos, lipidos y otros compuestos organicos que
proporcionan gran cantidad de energia a los animales que consumen esta solucion (Elias,
1983). Sin embargo, se ha demostrado que el néctar extrafloral (NEF) tiene un costo
fisiologico ya que los recursos destinados a su produccion no pueden ser utilizados para
realizar otras funciones (Frederickson et al., 2012). El NEF ademéas puede atraer a
enemigos naturales de las plantas (Jolivet, 1998). Otro tipo de costos ocurre cuando las
hormigas se alimentan de las recompensas producidas por las plantas sin atacar
efectivamente a sus enemigos naturales, si se alimentan directamente de tejidos o si dafian
las estructuras reproductivas como el pistilo y el polen afectando la visita de polinizadores
eficaces (Beattie, 1985; Yu y Pierce, 1998; Gaume y Mckay, 1999; Assungéo et al., 2014).
Otro tipo de recompensas producidas por las plantas son los corptsculos nutritivos, que son
estructuras epidérmicas ricas en proteinas, lipidos, carbohidratos y almidon y representan
un alimento muy completo para las hormigas que los recolectan y los llevan a su colonia
(Delabie et al., 1996). Finalmente, también existen las estructuras huecas de anidamiento o
domacios, que son cavidades en bulbos, espinas, tubérculos, raices de las plantas, pliegues
de las hojas o agallas que las hormigas utilizan para establecer sus colonias (Beattie, 1985).
Un costo asociado a estas estructuras es una mayor susceptibilidad de las estructuras huecas

a romperse (Blatrix et al., 2012).

En una interacciéon mirmecofilica, los costos para las hormigas se relacionan con el
tiempo y la energia consumidos durante el forrajeo (Detrain et al., 1999). El tiempo de
forrajeo consiste en el periodo de busqueda del alimento, que incluye el costo metabdlico

por producir sefiales de reclutamiento (feromonas, senales tactiles o visuales) y el tiempo
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empleado para guiar a otras hormigas al recurso, y las ganancias son medidas en términos

de consumo calérico (Detrain et al., 1999; Madi y Jafté, 2006).

Polinizacion

La polinizacion es la transferencia de los granos de polen de las anteras al estigma de una o
varias flores (Proctor et al., 1996). La transferencia de polen se lleva a cabo por vectores
abioticos, como el viento y el agua, o bidticos, como murcié¢lagos, aves, roedores pequenos
e insectos (Pellmyr, 2002). El éxito de la polinizacion depende del uso de senales para
atraer a los polinizadores que generalmente buscan recompensas alimenticias (Benitez-
Vieyra et al., 2010). Las sefiales pueden ser visuales como la forma, el tamafio y el color de
las flores, u olfativas como compuestos volatiles o esencias (Dafni, 1994, Proctor et al.,

1996; Pellmyr, 2002).

Costos y beneficios de la polinizacion

El uso de vectores bidticos como dispersores de polen brinda ventajas a las plantas como
una mayor efectividad en la transferencia de polen ya que los animales buscan recursos
activamente en las flores aumentado la probabilidad de que un grano de polen de una flor
alcance el estigma de otra flor (Pellmyr, 2002). Otra ventaja es una mayor produccion de
semillas debido a que la polinizacion es mas exitosa cuando el polen proviene de flores de
diferentes individuos que de flores de la misma planta (Ambruster, 2012). En particular,
cuando la polinizacidon ocurre entre distintos individuos se incrementa la probabilidad de
que caracteres desfavorables recesivos no sean expresados y disminuye la depresion por

endogamia (Barth, 1985).

Entre las recompensas que obtienen los polinizadores se encuentran granos de
polen, néctar, fragancias, aceites, tejidos florales, sitios de apareamiento y sitios de
anidamiento (Ambruster, 2012). La mayoria de estos recursos representan un componente
importante de su alimentacion (Beattie y Hughes, 2002). El polen estd formado por
sustancias de reserva, como lipidos, proteinas, vitaminas y carbohidratos, mientras que el
néctar estd compuesto por polisacaridos como fructosa sacarosa y glucosa, aminoacidos,
acidos organicos y lipidos, alcaloides, fenoles y vitaminas que al ser metabolizados por los
insectos les dan energia rdpidamente (Bentley, 1977). Los tejidos florales como los

estaminodios (estambres que han perdido su funcién) o los petalodios también pueden ser
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comidos por los visitantes florales para obtener energia (Ambruster, 2012). Las
recompensas ofrecidas por las plantas, ademas de representar una fuente energética pueden
tener otras funciones. Por ejemplo, los aceites que algunas plantas producen en sus flores
son utilizados por los insectos como impermeabilizantes en sus sitios de nidificacion

(Buchmann, 1987).

Al igual que en el caso de las hormigas, los costos para los polinizadores se
relacionan con el tiempo y la energia necesaria para el forrajeo (Kamil y Roitblat, 1985;
Detrain et al., 1999). La hipdtesis de forrajeo optimo mas aceptada es que para buscar
recursos y actualizar informacion sobre su calidad en el ambiente, los polinizadores siguen
un proceso de inferencia bayesiana en el que aprenden de la experiencia y actualizan la
informacion de la relacion entre las sefiales y la recompensa después de cada visita
(Biernaskie et al., 2009). Sin embargo adquirir, almacenar y recordar informacion es un
proceso biologico costoso, por esta razon un animal que forrajea debe minimizar el tiempo
de forrajeo y maximizar la cantidad de calorias consumidas por unidad de tiempo (Detrain

etal., 1999; Dukas, 1999).

Estrategias de engafio

Los mutualismos, mas que relaciones altruistas son considerados como interacciones de
explotacion reciproca que se mantienen siempre y cuando el beneficio que cada
interactuante obtiene de la interaccion sea mayor que los costos que representa mantener
dicha relacion (Bronstein, 1998; Rutter y Rausher, 2004). En este contexto, es comun que
surjan conflictos de interés entre las especies interactuantes, ya que ambas partes se
benefician al invertir una cantidad minima de recursos para mantener la interaccion (Sachs
et al., 2004). Este conflicto de interés favorece la evolucion de individuos tramposos, que
son aquellos que expresan estrategias para invertir menos recursos en la interaccion sin
dejar de obtener los mismos beneficios que individuos que producen mas recompensas

(Soberon-Mainero y Martinez del Rio, 1985).

En el caso de los polinizadores, algunos han desarrollado estrategias para reducir el
costo de la interaccion, tal como lo hacen los insectos robadores de néctar que perforan la
corola y se alimentan del néctar sin realizar ninguna polinizacion (Inouye, 1980; Irwin,

2010). Otro ejemplo son los visitantes que explotan el recurso pero no estan
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morfologicamente adaptados para llevar a cabo una polinizacion efectiva (Nicolson, 2007;
Irwin, 2010). En el caso de las plantas una manera de maximizar el beneficio que obtienen
de una interaccion mutualista es reducir el costo de la produccién de recompensas sin que
esto sea detectado por los mutualistas y traducido en una reduccion en la intensidad de
forrajeo (Ferriere et al., 2002). Por ejemplo, se han identificado plantas que no producen
recompensas pero presentan caracteristicas florales que constituyen sefales para los
polinizadores (e.g., color, olor o forma) (Jersakova et al., 2006). En otros casos, las plantas
producen flores similares a las hembras de sus polinizadores y, asi, enganan al polinizador
macho quien intenta copular con estas flores y como consecuencia llevan a cabo
polinizacion efectiva sin obtener ninguna recompensa (Ciotek et al., 2006). Estas
estrategias se han catalogado dentro del concepto de polinizacion por engaio y han
evolucionado en al menos 32 familias y 7500 especies de plantas (Renner, 2006). Estos son
ejemplos de estrategias de engaio extremas en las que uno de los interactuantes ha perdido
su comportamiento mutualista a través del tiempo, pero han conservado la capacidad de
obtener el beneficio. Sin embargo, en la naturaleza también existen estrategias de engafio
mas sutiles (Bronstein, 2001); por ejemplo, una estrategia de engafio sutil puede
manifestarse por medio del aumento de la variacion intraindividual en la produccion de

recompensas (Herrera, 2009; Benitez-Vieyra et al., 2010; Benitez-Vieyra et al., 2014).

La variacion intraindividual como estrategia de engafio

Las plantas, como organismos modulares, expresan variacion fenotipica en los caracetres
de cada metamero (Herrera, 2009). Esta variacion intraindividual se ha encontrado en los
atributos de distintos 6rganos de las plantas, como hojas, flores, frutos y semillas (Koptur,
1992; Biernaskie et al., 2002; Herrera et al., 2006; Canto et al., 2007; Herrera, 2009).
Como estos oOrganos frecuentemente sirven de alimento para animales, su variacion
intraindividual puede ser objeto de seleccion natural, si €sta produce algun tipo de beneficio
para las plantas, por ejemplo, la reduccion de la inversion promedio en la recompensa

ofrecida a sus mutualistas (Herrera, 2009).

Para que la variacion intraindividual sea considerada como una estrategia de engafio
es necesario que los mutualistas no distingan entre individuos con una inversién promedio

alta o baja en las recompensas; de esta manera las plantas pueden reducir el costo de la



interaccion y obtener el mismo beneficio. En el caso del néctar, se ha descrito una gran
variacion intraindividual en volumen, composiciéon y concentracion de azucares (Boose,
1997; Biernaskie et al., 2002; Herrera et al., 2006; Canto et al., 2007). Esta variacion puede
influir sobre los patrones de forrajeo de los mutualistas. En este contexto, los mutualistas
que forrajean sobre plantas con alta variacion intraindividual (i.e., plantas deshonestas)
encuentran nectarios que ofrecen néctar de alta calidad y nectarios que ofrecen néctar de
baja calidad de manera impredecible. Bajo estas condiciones, se podria esperar que los
mutualistas inviertan mas tiempo en la planta para evaluar y consumir sus recursos y que
sigan brindando sus servicios a las plantas, en comparacion con una planta que
sistematicamente reduce la cantidad de recompensas de manera homogénea en todos sus

nectarios.

Sin embargo, en el caso de la polinizacion, si los polinizadores permanecen mas
tiempo forrajeando en las flores de una misma planta, esta estrategia puede resultar en un
aumento de la geitonogamia (Herrera, 2009). Por esta razon también se ha propuesto que la
variacion intraindividual puede ser un mecanismo a través del cual las plantas pueden
manipular los patrones de forrajeo de sus polinizadores; una alta varianza intraindividual
podria inducir la reduccion del tiempo de visita de los polinizadores, el nimero de flores
que visitan y maximizar el transporte de polen entre distintos individuos (Biernaskie et al.,

2002; Biernaskie y Cartar, 2004).

Pocos estudios han evaluado el valor adaptativo de la variacion intraindividual en la
cantidad y calidad de la recompensa que las plantas ofrecen a sus mutualistas (Biernaskie et
al., 2002; Herrera et al., 2006; Canto et al., 2007; Mejia, 2011; Ramos, 2013). Algunos
estudios han evaluado la preferencia de abejas en flores artificiales con variacion en el
volumen y concentracion de azucar en el néctar (Real, 1981; Cartar y Dill, 1990; Pérez y
Waddington, 1996; Shafir et al., 1999; Biernaskie et al., 2002), los beneficios de la
variacion intraindividual en la correlacion sefial-recompensa en términos de la adecuacion
de las plantas (Benitez-Vieyra et al., 2010; Mejia, 2011), asi como el efecto de la variacion
intraindividual en la correlacion sefial-recompensa sobre la visita de polinizadores (Benitez-

Vieyra et al., 2014). Sin embargo, a la fecha no existen reportes sobre el comportamiento



de hormigas y polinizadores ante distintos niveles de variacion intraindividual en el néctar

floral y extrafloral que producen las plantas.

OBJETIVO
El objetivo de este trabajo fue evaluar el efecto de la variacion intraindividual en la

cantidad de aztcar del néctar floral y extrafloral de Turnera velutina sobre la tasa de visitas

de hormigas y de polinizadores.

HIPOTESIS
Si la variacion intraindividual en la calidad del néctar permite reducir el costo de la

interaccion, entonces las plantas con una inversion promedio en néctar (floral y extrafloral)
baja, pero con una variacion intraindividual relativamente alta, reciben un nimero igual o
mayor de visitas (de hormigas y polinizadores) que plantas con una inversion promedio en
néctar mayor. En estas ultimas, la visita de hormigas y de polinizadores tendria que ser

similar independientemente de la variacion intraindividual (Fig. 1).

Tasa de visita de hormigas y polinizadores

Media alta Media alta

Media baja  Media baja
Varianza baja Varianza alta  Varianza baja Varianza alta
Grupos de plantas

Fig. 1. Predicciones sobre la tasa de visitas de hormigas y de polinizadores en funcion de la inversion
promedio ( Media) y la variacion intraindividual en el contenido de azlicar del néctar (floral y extrafloral) de
T. velutina.



METODOS

Sitio de estudio

El estudio se realizo en el Centro de Investigaciones Costeras de La Mancha (CICOLMA),
ubicado en el municipio de Actopan, Veracruz, México (19° 35' 25N; 96° 22' 49W) y
abarca una superficie de 83.29 ha (Ortiz y Herndndez, 2006). Su clima es calido
subhumedo, con régimen de lluvias en verano Aw2 (w) (i), distinguiéndose dos épocas, una
lluviosa de junio a septiembre y una seca de octubre a mayo (Travieso-Bello y Campos,
2006). La precipitacion media anual es de 1286 mm anuales y la temperatura media anual

oscila entre 22° y 26°C con un minimo de 16°C (Travieso-Bello y Campos, 2006).

La geomorfologia, el clima, los suelos y la hidrologia que presenta esta zona han
promovido el establecimiento de diversas comunidades vegetales como la selva mediana
subcaducifolia, la selva mediana de Gymnanthes lucida, la selva baja caducifolia, la sabana,
la vegetacion de dunas costeras y los humedales (Castillo y Travieso-Bello, 2006). Como
consecuencia de esta heterogeneidad ambiental, la region presenta una gran riqueza
floristica (Novelo, 1978; Castillo y Travieso-Bello, 2006). Se han registrado 118 familias,
465 géneros y 837 especies vegetales (Moreno-Casasola y Monroy, 2006). De estas
especies vegetales, 43 presentan nectarios extraflorales a los que se encuentran asociadas

31 especies de hormigas (Diaz-Castelazo et al., 2004).

Sistema de estudio

Turnera velutina es una especie que pertenece al orden de las Malpighiales, a la familia
Passifloraceae y a la tribu Turneroideae (Tokuoka, 2012). Es una especie endémica de
México, su habitat es principalmente el bosque tropical caducifolio y la vegetacion riparia
(Arbo, 2009). También se puede encontrar en la vegetacion de dunas costeras, tal como en

el caso de la poblacion estudiada (Benitez-Vieyra et al., 2010).

Es un arbusto perenne con tallos ramificados que presenta floracion y fructificacion
todo el afio, pero con un pico entre febrero a julio (Arbo, 2005). Las flores son
hermafroditas y actinomorficas, de color amarillo con tonos mas obscuros hacia la base y
con cinco nectarios que alternan con los 16bulos de la corola (Benitez-Vieyra et al., 2010).
Las flores permanecen abiertas de tres a cinco horas y por esta razon la secrecion de néctar,

la liberacion de polen y la receptividad estigmatica estan estrechamente relacionadas (Elias
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et al., 1975). Las hojas son alternas, simples y pecioladas, con dos nectarios extraflorales
(en ocasiones tres o cuatro) en la base (Arbo, 2005). Los frutos son capsulas ovoidales con

numerosas semillas cilindricas de color pardo a negro (Gama et al., 1985;).

Figura 2. Estructuras de 7. velutina. a) Detalle de una flor, b) fruto y c) detalle de una hoja y un fruto con
semillas listas para dispersion.

Entre las recompensas que 7. velutina produce estan el néctar floral y extrafloral que
ofrece a sus polinizadores y hormigas defensoras, respectivamente. Adicionalmente,
también produce semillas con elaiosomas ricos en lipidos que son aprovechados por

hormigas dispersoras de semillas (Cuautle y Rico-Gray, 2003).

Entre sus mutualistas defensores se han reportado hormigas (Camponotus planatus,
C. abdominalis, Conomyrma sp., Crematogaster brevispinosa, Forelius sp., Pseudomyrmex
sp.) y avispas (Polistes instabilis y Polybia occidentalis; Torres-Hernandez et al., 2000;
Cuautle y Rico-Gray, 2003). Entre sus mutualistas polinizadores se han reportado
lepidopteros (Aphrissa statira, Phoebis phillea, Anteos maerula y ejemplares no
identificados de la familia Hesperiidae) e himenopteros (Agapostemon sp., Augochlora sp.,
Ceratina sp., Augochloropsis sp., Thygater sp. y Lassioglossum sp.), aunque su principal
polinizador en el sitio de estudio es la abeja Apis mellifera (Benitez-Vieyra et al., 2010,

Ramos, 2013).

La poblacion de T.velutina estudiada representa un buen sistema para evaluar el
comportamiento de hormigas y polinizadores en funcidn de la variacion intraindividual en
la recompensa que obtienen, ya que estudios previos han reportado una variacion

intraindividual significativa en la produccion de néctar floral (Ramos, 2013) y extrafloral
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(N. Villamil, datos no publicados) en una muestra aleatoria de plantas que se obtuvieron de
clones de 41 genotipos de la poblacion natural de las dunas costeras entre enero del 2010 y
abril del 2011 (Ramos, 2013). El tamafio de muestra final de estas plantas fue de 321

plantas, cada genotipo con 6 a 10 replicas (Ramos, 2013).

Medicion de néctar floral

La produccion de néctar floral se estimo entre junio y agosto del 2011 (Ramos 2013). A
partir de la apertura de las flores alrededor de las 08:00 h, se dejaron pasar 3 h 30 min para
permitir la acumulacion de néctar (cuando las flores comenzaban a cerrarse); se
recolectaron las flores completas junto con la hoja asociada y se mantuvieron en
refrigeracion. La recolecta de néctar se hizo en el laboratorio climatizado. Se extrajo el
néctar con microcapilares de 5 ul (Blaubrand, Alemania). El microcapilar se insert6 en cada
uno de los 5 nectarios dos veces y lo acumulado se midi6é con un vernier digital de 0.01 mm
de precision (Mitutoyo absolute digimatic, Japon). La concentracion se midi6 con un
refractometro de 0.25 Brix de precision con correccion de temperatura. Posteriormente, se

convirtié de mm a ul (1) y de pl a g de liquido (2) con las siguientes férmulas.

mm de néctar en el capilar

(1) Volumen en pl = * volumen calibrado del capilar pl

mm del largo total del capilar
(2) g de liquido = 0.0001 * ul

Con los datos de concentracion de néctar floral (°Brix) y g de liquido se estimo el azacar

total (g) producido por cada flor con la siguiente féormula.

° Brix * g de liquido
100

(3) Azticareng =

Medicion de néctar extrafloral

La produccion de néctar extrafloral fue medida por N. Villamil (datos no publicados) en las
mismas plantas en mayo y junio del 2012 durante el pico de produccion de néctar
extrafloral entre 12:00 y 16:00 h. Se extrajo el néctar extrafloral con microcapilares de 5 pl
(Blaubrand, Alemania). El microcapilar se inserté en cada uno de los nectarios de cada

hoja. La cantidad de aztcar se cuantificé siguiendo el protocolo anterior.
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Eleccion de plantas

En 2012 se seleccion6 un grupo de plantas en funcién del promedio y la variacion en la
produccion de nectar extrafloral en cada familia genética. Se eligieron los genotipos que
produjeran néctar por encima del promedio de la poblacion (media alta: 28-100 pg) o por
debajo del promedio de la poblacién (media baja: 3-26 pg). A su vez, cada uno de estos
grupos fue separado en genotipos que tuvieran una variacion en la produccion extrafloral
alta (varianza alta: 5.9-58.4 pg?) y baja (varianza baja: 0.3-8.4 ng?). Utilizando analisis
varianza univariado, se verific6 que cada uno de los siguientes grupos fuera
significativamente diferente en relacion al promedio de contenido de azucar en el néctar y a
su variacion intraindividual. De esta manera las plantas quedaron agrupados en cuatro
grupos: genotipos con 1) media y varianza baja (N = 26), 2) media baja y varianza alta (N =

22), 3) media alta y varianza baja (N = 27) y 4) media y varianza altas (N = 27).

Procedimientos de campo

En total se utilizaron 104 plantas de 7. velutina pertenecientes a 15 familias genéticas.
Entre julio y agosto del 2012 las plantas fueron acomodadas en el campo en una matriz,
separadas por medio metro, de manera que las ramas de plantas distintas no estuvieron en
contacto (Fig. 3). Se midi6 el didmetro basal, la altura de cada planta y se contd el nimero
de hojas, flores, frutos y botones durante la primera semana en que se expusieron al

ambiente natural.

a | b ]

: Cc D C D C D D ¢
50 cm A B A B C B C A B
A —> B Cc D C A B C A B D A

B C A c

A B A B A B A B A B
= c b c b c D C D C D
= A B A B A B A B A B
ok Cc Db c b cC D C D C D
A B A B A B A B A B
c b c b cDCD C D
C D A B A B A B A B A B

Fig.3. Arreglo de las plantas en campo. a) Matriz con cuatro plantas, y b) matriz con todas las plantas
utilizadas. Letras mayusculas muestran plantas con: (A) media alta- varianza baja, (B) media y varianza altas,
(C) media y varianza bajas y (D) media baja-varianza alta.
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Patrullaje de hormigas

Las observaciones del patrullaje de hormigas se realizaron dos veces al dia, la primera entre
11:00 y13:30 h y la segunda entre 17:30 y 19:30 h. Durante dos meses, las plantas se
observaron cada cuatro dias, con un total de diez observaciones por planta, cinco por las
mafianas y cinco por las tardes. En cada evento de observacion se registro la abundancia
instantanea de hormigas sobre cada planta y se estimo la tasa de patrullaje de hormigas que
visitaron la planta en un tallo secundario (rama), en un nectario extrafloral y en el tallo
principal, de la siguiente manera: (i) se escogio una rama al azar, sobre ella se definié una
linea imaginaria para cuantificar el nimero de hormigas que la atravesaron durante un
minuto; (ii) se escogio un nectario extrafloral al azar y se cuantifico el nimero de hormigas
visitantes durante un minuto; (iii) se cuantificd el numero de hormigas que atravesaron en

un minuto el tallo principal (Fig. 4).

Figura 4. Tasa de patrullaje (No. de cruces /min) en: (a) una rama, (c) el tallo principal y (b) tasa de visita a un
nectario extrafloral (No. de contactos/min).

Las hormigas visitantes se midieron y se identificaron con la clave de Mackay y
Mackay (1989).

Visita de polinizadores
En las mismas plantas se observo la visita de polinizadores durante 17 dias consecutivos

entre 9:00 y 11:00 am, que corresponde al periodo de mayor actividad de los polinizadores
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de T.velutina (Ramos, 2013). Cada dia se registr6 ¢l numero de flores abiertas y el total de

visitas que recibid cada planta durante 10 min.

Analisis estadisticos
Para evaluar las diferencias en el nimero de hormigas de cada especie que visitaron a T.

velutina se realizaron pruebas no paramétricas de Kruskall Wallis utilizando el programa

estadistico SPSS (IBM Corp. Released, 2011).

Los datos de patrullaje de hormigas registrados durante diez censos fueron
agrupados para obtener el valor promedio por planta de cada variable de respuesta:
abundancia instantanea de hormigas, patrullaje en rama, tallo o nectario. En el caso de las
visitas de polinizadores se agruparon los datos de los 17 censos y se obtuvo la tasa de visita
de polinizadores promedio por planta. Posteriormente se realizd una prueba de normalidad
de Kolmogorov-Smirnov con la correccion de Lilliefors y la prueba de Bartlett para

verificar la homogeneidad de varianza de cada variable de respuesta.

Para evaluar la influencia de las distintas combinaciones de la produccién promedio
y la variacion intraindividual en la cantidad de azucar en el néctar extrafloral sobre la
abundancia instantanea y el patrullaje de hormigas se realizaron pruebas no paramétricas de
Kruskall Wallis utilizando como variable explicativa los distintos grupos definidos a priori
a partir de la inversion promedio y variacion del contenido de azucar en el néctar extrafloral
en cuatro distintas combinaciones: 1) media y varianza por debajo del promedio
poblacional, 2) media baja y varianza alta 3) media alta y varianza baja y 4) media y

varianza altas.

En el caso de las visitas de polinizadores, las plantas fueron reagrupadas en funcion
de la inversion promedio y variacion intraindividual del azucar en el néctar floral. Los
rangos utilizados para reagrupar las familias genéticas fueron: promedio de inversion en
azucar bajo (630-1180 ng) o alto (1270-1830 pg); varianza intraindividual baja (73-130
ng’) o alta (200-370 pg?). Las plantas se reagruparon en cuatro grupos: familias genéticas
con 1) media y varianza altas (N = 27), 2) media alta y varianza baja (N = 18), 3) media
baja y varianza alta (N = 23) y 4) media y varianza bajas (N = 29) en la produccion de

azucar en el néctar floral, y se verifico6 que cada uno de los siguientes grupos fuera
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significativamente diferente utilizando analisis varianza univariado. Para evaluar las
diferencias en la visita de polinizadores en los cuatro grupos de plantas se utilizo un andlisis
de varianza univariado como variable de respuesta el cociente de la visita de
polinizadores/numero de flores y como variable independiente los cuatro grupos de plantas
definidos en funcidn de la inversion promedio y variacion intraindividual del aztcar en el

néctar floral.

Para evaluar la relacion entre la visita de hormigas y la visita de polinizadores se
calculd la correlacion de Spearman entre el total hormigas y polinizadores/nimero de flores
que visitaron cada planta. Finalmente, para evaluar si existi6 una correlacion entre la
produccion de néctar floral y la produccion de néctar extrafloral se calculd la correlacion de
Spearman de la cantidad de azicar (mg) en el néctar floral y la cantidad de aztcar (mg) en
el néctar extrafloral que produjo cada planta. Todos los analisis estadisticos de este trabajo
se realizaron utilizando el paquete JMP (SAS Institute Inc., 2013) salvo en excepciones

antes especificadas.
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RESULTADOS

Hormigas visitantes
Con la clave de Mackay y Mackay (1989) se identificaron seis morfoespecies de hormigas
visitantes de 7. velutina durante el periodo de observacion: Brachymyrmex sp., Camponotus

sp., Monomorium sp. 1., Monomorium sp. 2., Paratrechina sp. y Solenopsis sp. (Fig. 5).

Figura 5. Ejemplares de cada morfoespecie de hormiga visitante de 7. velutina. (a) Brachymyrmex sp., (b)
Camponotus sp., (¢) Monomorium sp. 1, (d) Monomorium sp. 2, (e) Paratrechina sp. y (f) Solenopsis sp.

Comportamiento de cada género de hormigas en campo

Brachymyrmex sp.: es una hormiga pequena (1-1.5 mm) se observé forrajeando néctar en
grupos pequeiios (menos de 10 individuos). Su comportamiento fue agresivo con hormigas
de otros géneros. Camponotus sp. por su parte es una hormiga grande (3-4 mm) que
forrajeaba néctar individualmente o en grupos de maximo tres individuos. Monomorium sp.
1. y Monomorium sp. 2. son hormigas pequefias (1.5-2 mm) que forrajeaban néctar en
grupos numerosos (generalmente mas de 20 individuos) y se les observd removiendo las
semillas de 7. velutina. En tanto Paratrechina sp. es una hormiga de tamano mediano (2-
2.5 mm) que forrajeaba néctar en grupos pequeinos (5-6 individuos). Finalmente, Solenopsis
sp. es una hormiga de tamafno mediano (2-2.5 mm). El comportamiento de forrajeo de esta
especie fue agresivo al no permitir que otra especie de hormiga forrajeara sobre los mismos

NEF en donde se encontraba. Forrajeaba en grupos pequefios de menos de 10 individuos.
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Se encontraron diferencias significativas en la abundancia de hormigas de cada
especie que visitd a las plantas de 7. velutina (H = 53.447, gl.=5, N=1044 , P =<0.05,
Fig. 6). Las hormigas del género Monomorium fueron las mas abundantes y las hormigas
de los géneros Brachymyrmex sp., Camponotus sp., Paratrechina sp. y Solenopsis sp.

fueron las menos abundantes.
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Figura 6. Abundancia de las distintas especies de hormigas que visitaron a las plantas de T. velutina. Letras

diferentes denotan diferencias significativas con P < 0.05 (Prueba de Kruskall Wallis).
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También se encontraron diferencias en la frecuencia con que cada especie de
hormiga visité a 7. velutina. Las hormigas que visitaron con mayor frecuencia las plantas
fueron Camponotus sp. y Brachymyrmex sp., las hormigas que visitaron con menor

frecuencia las plantas fueron Monomorium sp. 2 (Fig. 7).
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Figura 7. Frecuencia de cada especie de hormiga que visit6 a 7. velutina.
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Contenido de azicar en el néctar extrafloral

Se encontraron diferencias significativas en la cantidad de azucar del néctar extrafloral de
los grupos de plantas (F = 18.302, g.l. = 3,97, P < 0.05, Fig. 8.a). También se encontraron
diferencias significativas en la varianza de los grupos de plantas (F'=2.471, gl.=3,97, P <

0.05, Fig. 8.b).
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Figura 8. Cantidad de azacar en grupos con: (a) media alta y baja y (b) varianza alta y baja. Letras diferentes
denotan diferencias significativas con P < 0.05 (Prueba de Tukey).
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Variacion del contenido de azicar en el néctar extrafloral y abundancia instantanea
de hormigas

Se encontraron diferencias significativas en la abundancia instantdnea de hormigas que
visitaron cada grupo de plantas de 7. velutina (H= 20.836, g.1. =3, N=100, P =< 0.001,
Fig. 9). Plantas con baja inversion promedio presentaron mayor numero de hormigas
cuando la variacion fue alta; por otro lado plantas con una inversion promedio alta fueron
visitadas de manera similar independientemente de su variacion.
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Figura 9. Abundancia instantanea de hormigas sobre cada grupo de plantas de 7. velutina. Letras diferentes
denotan diferencias significativas con P < 0.05 (Prueba de Kruskall Wallis).
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Variacion del contenido de azicar en el néctar extrafloral y patrullaje de hormigas

Cuando se analizé el patrullaje de hormigas en estructuras particulares (rama, nectario
extrafloral y tallo), no se detectaron diferencias significativas en los distintos grupos (Fig.
10).
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Figura 10. Tasa de patrullaje (No. de cruces /min) en: (a) una rama, (c) el tallo principal y (b) tasa de visita a
un nectario extrafloral (No. de contactos/min) en los cuatro grupos de plantas de 7. velutina. Letras diferentes
denotan diferencias significativas con P < 0.05 (Prueba de Kruskall Wallis).
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Visitantes florales

Se encontraron diferencias en el promedio de visitas a las flores de 7. velutina de los
distintos ordenes de insectos identificados (H = 33.298, gl =2, N =898, P <0.05, Fig. 11).
El polinizador que visitdé con mayor frecuencia las flores de 7. velutina tue Apis mellifera y
los visitantes menos frecuentes fueron insectos de los érdenes Lepidoptera y Diptera.
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Figura 11. Tasa de visitas de polinizadores (Nimero de visitantes/planta/10 min) a las flores de T. velutina.
Letras diferentes denotan diferencias significativas con P < 0.05 (Prueba de Kruskall Wallis).
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Contenido de azucar en el néctar floral

Al analizar el néctar floral de las plantas agrupadas en los distintos grupos se encontraron

diferencias significativas en la cantidad de aztcar de plantas (F = 12.406, g.1. = 3,116, P <

0.05, Fig.12. a) asi como en la varianza de plantas (F=6.24, gl. =3,116, P <0.05, Fig.12.

b).
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Figura 12. a) Media de azucar en los cuatro grupos de plantas, b) Varianza de contenido de aziicar (mg?) en
los cuatro grupos de plantas . Letras diferentes denotan diferencias significativas con P < 0.05 (Prueba de

Tukey).
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Variacion del contenido de azicar en el néctar floral y la visita de polinizadores

Al agrupar las plantas en las diferentes categorias no se encontraron diferencias
significativas en la tasa de visita de polinizadores que recibi6 cada grupo de plantas (' =
0.852, g.1. =3,96, P > 0.05, Fig. 13).
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Fig. 13. Tasa de visita de polinizadores (No. De visitas/No de flores/10 min.) en cada uno de los cuatro grupos

de plantas de T. velutina. Letras diferentes denotan diferencias significativas con P < 0.05 (Analisis de

varianza).
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Visita de hormigas y visita de polinizadores

No se encontrd una correlacion significativa entre la visita total de hormigas y la tasa de

visita de polinizadores en 7. velutina (rs=- 0.18, P> 0.05, N =76, Fig. 14).
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Figura 14. Relacion entre la abundancia instantinea de hormigas y la tasa de visita de polinizadores en 7.
velutina.
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Néctar floral y néctar extrafloral

No se encontrdé una correlacion significativa entre la produccion de néctar floral y la
produccién de néctar extrafloral en 7. velutina (rs=0.16, P> 0.05, N=72, Fig. 15).
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Figura 15. Relacion entre la produccion de néctar floral y la produccion de néctar extrafloral en 7. velutina.
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DISCUSION
Este es el primer trabajo que describe el comportamiento de hormigas y polinizadores ante

distintos niveles de inversién promedio y variacion intraindividual en el azicar contenido
en el néctar floral y extrafloral de una planta. Los resultados sugieren que la variacién
intraindividual puede ser una estrategia de engafio sutil utilizada por T. velutina para
reducir la inversion en los recursos que ofrece a sus hormigas y polinizadores asociados.
Tanto la inversion promedio como la varianza intraindividual en la produccion de azicar en
el néctar extrafloral tuvieron un efecto significativo en el total de hormigas presente en cada
planta, aunque solo bajo combinaciones particulares (Fig. 9). Cuando la inversion fue baja,
las hormigas forrajearon con mayor intensidad en plantas con alta varianza intraindividual y
cuando la inversion fue alta las hormigas forrajearon de manera similar independientemente
de su variacion. Este patron sugiere que la variacion intraindividual en efecto puede ser una
estrategia de engafio exitosa ya que la reduccion en el promedio de azucar ofrecida en el
néctar no fue detectada por las hormigas asociadas. Sin embargo, para demostrar que la
variacion intraindividual tiene un valor adaptativo, es necesario determinar si existe un
componente genético que determine dicha variacidon, y si ésta se traduce en éxito
reproductivo diferencial. En el caso de los polinizadores, éstos visitaron a las flores
indistintamente del promedio y varianza en el azucar del néctar floral, sugiriendo que otros

factores pueden tener una influencia mayor en sus decisiones de forrajeo.

Todas las plantas utilizadas en este estudio se encontraban en el pico de floracion y
fructificacion, por lo que tendrian que beneficiarse de una defensa efectiva y dispersion de
sus semillas por parte de las hormigas. Bajo estas circunstancias, es factible que las plantas
que bajaron su inversion de aziucar en el NEF pero incrementaron su variacion
intraindividual lograran reducir los costos de la interaccion sin que las hormigas dejaran de
brindar sus servicios. Otros estudios han detectado beneficios de la variacion
intraindividual, como en el caso de Psychotria horizontalis, en la que se ha reportado que
plantas mas vigorosas y del morfo sexual pin expresan variacion intraindividual como
estrategia para reducir los costos de la interaccion en mayor magnitud que las plantas del

morfo sexual thrum, quienes invierten menos recursos en la reproduccion (Mejia, 2011).
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En relacion al patrullaje de hormigas sobre estructuras particulares (rama y tallo) y
la visita a nectario no se encontraron efectos significativos de la inversion promedio, ni de
la variacion en la cantidad de azucar que ofrecia cada planta (Fig. 10). Esto pudo deberse a
que la distincion entre rama, NEFs y tallo no es tan importante. Por un lado las ramas y el
tallo solo son los puentes para acceder a los recursos de interés de las hormigas y la
produccion de NEF de un nectario no muestra la produccion promedio ni la variacién
intraindividual de una planta, o también refleja una falta de poder estadistico para detectar
las diferencias que se detectaron con la abundancia instantanea de hormigas observadas en

cada planta.

En este estudio solo se tomd en cuenta la inversion promedio y la variacion
intraindividual de la cantidad de azucar presente en el néctar extrafloral, pero seria
interesante evaluar la variacion intraindividual de otros componentes del néctar extrafloral
que juegan un papel importante en la atraccion de los visitantes a los nectarios extraflorales,
por ejemplo aminoéacidos como cisteina, metionina y tirosina que pueden ser detectados por
las hormigas (Lanza y Krauss, 1984; Nicolson, 2007; Escalante-Pérez y Heil, 2012).
También seria interesante poder detectar la respuesta particular de las distintas especies de
hormigas. Sin embargo esto no fue posible en este estudio dado el reducido tamafio de

muestra de cada especie.

Los visitantes de las flores de T. velutina mas frecuentes fueron las abejas Apis
mellifera, seguidas de insectos lepidopteros y en menor frecuencia insectos dipteros (Fig.
11). A. mellifera presenta caracteristicas que le permiten ser un polinizador eficaz, como
modificaciones en el aparato bucal para consumir el néctar de las flores, pelos y estructuras
especializadas, vuelo rapido y la tendencia a visitar flores de la misma especie (Begon,
2001). Por otro lado, es posible que los lepiddpteros actien como robadores de néctar ya
que durante sus visitas no hacen contacto con las estructuras reproductivas de las flores

(Ramos, 2013).

La visita de polinizadores no fue influenciada por el promedio ni por la variacion
intraindividual en la cantidad de azucar en el néctar floral lo que indica que A. mellifera no
discrimind entre plantas con mayor inversion promedio en la recompensa (Fig.13). Este

patrén habia sido reportado previamente en la respuesta de la abeja carpintera Xilocopa
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mycans, que al escoger entre flores artificiales con variacion en el volumen y concentracion
de azucar en el néctar visito las flores indistintamente (Pérez y Waddington, 1996). Sin
embargo, otros estudios experimentales realizados con invertebrados nectarivoros, entre
ellos A. mellifera, reportan que cuando los animales deben escoger entre flores artificiales
con variacion el volumen y concentracion de azicar en el néctar, escogen los parches mas
homogéneos (Real, 1981; Shafir et al., 1999; Biernaskie et al., 2002). Por otro lado,
también se ha reportado que la preferencia de forrajeo de la abeja Bombus occidentalis
sobre parches de flores variables y homogéneos en el néctar depende de los recursos (polen
y néctar) que hay almacenados en la colonia. Las abejas forrajean con mayor intensidad en
parches de flores homogéneos en la calidad de la recompensa cuando hay suficientes
recursos alimenticios almacenados en la colonia, pero cuando no son suficientes esos

recursos prefieren forrajear en plantas con alta variacion intraindividual (Cartar y Dill,

1989).

Un estudio previo con la misma poblaciéon de plantas reporta que el color de las
flores de T. velutina es unico entre las especies que florecen simultineamente en la
comunidad y que no presenta gran variacion entre las familias genéticas utilizadas en este
estudio (Ramos, 2013). El hecho de que los patrones de forrajeo de A. mellifera se basan en
imagenes de busqueda, principalmente por color, puede explicar que no hubo visitas
diferenciales en los cuatro grupos de plantas. También se ha reportado que las abejas
pueden manipular activamente la probabilidad de que flores individuales sean visitadas
subsecuentemente, ya que después de realizar una visita depositan olores repelentes sobre
la corola para evitar que otras abejas visiten flores que ya fueron explotadas (Giurfa y
Nunez, 1992; Gawleta et al., 2005). Otra posibilidad es que la recompensa mas importante
para las abejas sea el polen ya que lo recolectan para alimentar a sus larvas (Free, 1967).
Por esta razdn seria interesante evaluar la variacion intraindividual en el polen de las flores

de T.velutina ya que también juega un papel importante en la atraccion de A. mellifera.

Un punto importante a considerar es que las plantas se distribuyeron en una matriz
en funcidn de los grupos asignados por la produccion de azucar en el NEF (Fig.3), lo cual

pudo afectar el comportamiento de forrajeo de polinizadores. Idealmente, tendria que
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haberse repetido el experimento controlando la distribucion espacial de las plantas en

funcion de la produccion del néctar floral.

Es importante sehalar que si las hormigas y los polinizadores son capaces de
discriminar entre 6rganos de una planta que ofrece recompensas de mayor calidad, se
esperaria que fueran favorecidos sobre los organismos que no son capaces de identificar la
calidad de los recursos; sin embargo, Herrera (2009) propone la existencia de costos
asociados a la habilidad de los animales de escoger los recursos de mayor calidad en
plantas con variacion intraindividual alta. El primer costo es mayor competencia
intraespecifica en las zonas de una planta que ofrezcan mejores recursos, afectando
negativamente la adecuaciéon de los animales en competencia. El segundo costo esta
relacionado con el tiempo y energia de forrajeo. Los animales que llegan a una planta con
alta variacion intraindividual invierten mayor cantidad de energia y necesitan mas tiempo
para evaluar los parches de cada planta y escoger cual zona ofrece los mejores recursos, 1o

que aumenta la probabilidad de que los animales tomen malas decisiones de forrajeo.

En el caso de la relacion entre la visita de hormigas y la visita de polinizadores, no
se observd ninguna correlacion entre ellas (Fig.14), probablemente porque no hay una
correlacion entre la produccion de néctar floral y la produccion de néctar extrafloral (Fig.
15). Se ha reportadd que en algunas plantas la produccion de néctar extrafloral es
estimulada cuando el néctar es removido repetidamente por insectos (i.e. hormigas) o por
dafio foliar (Heil et al., 2000), no obstante en el caso de T. velutina se encontr6 que la
estimulacion de la produccion de néctar extrafloral no afecta la produccion de néctar floral

(A. Alonso, datos no publicados).

En este estudio se encontraron seis morfoespecies de hormigas asociadas a T.
velutina (Fig. 5). Cuautle et al. (2005) durante un periodo de observacion de tres afios en el
CICOLMA, identificaron 25 especies de hormigas asociadas a T. velutina. La diversidad y
la abundancia encontrada durante su periodo de observacion fueron mayores debido a que
la zona muestreada fue mas grande y el estudio se llevo a cabo durante tres épocas con
condiciones ambientales diferentes, ademas de que en este estudio hubo una distribucion
espacial especifica y la distribucion espacial de las plantas y que tan agregadas estan puede

influir en que especies de hormigas son atraidas.

30



Las seis morfoespecies de hormigas observados en este estudio se encontraron
asociadas a distintas estructuras de la planta, en particular a los nectarios extraflorales,
ramas y hojas y con menor frecuencia a las flores (obss. perss.). Janzen (1977) propuso que
las hormigas no forrajean sobre el néctar floral debido a que en éste se encuentra disuelto
componentes repulsivos, indigeribles y toxicos para las hormigas. Sin embargo, otros
estudios han demostrado que numerosas especies de hormigas visitan y consumen el néctar
floral de algunas plantas y que la baja cantidad de visitas se debe a la arquitectura de la flor
que dificulta a las hormigas el acceso al néctar (Haber et al., 1981). En general se piensa
que cuando las hormigas se encuentran asociadas a las flores actian como antagonistas,
aunque también se sabe que las plantas secretan mas néctar del que necesitan para la
polinizacion y en algunos casos se ha demostrado que esta “sobreproduccion” después de
ocurrida la polinizacion promueve la visita de hormigas que actian como defensoras
(Keeler, 1981). De las especies visitantes se sabe que algunas especies del género
Paratrechina muestran un comportamiento de forrajeo oportunista y en algunos casos
consumen el néctar floral de las plantas (Witte et al., 2007). En este estudio el Ginico género

que se alimento del néctar floral fue Monomorium (obss. perss.).

Se ha observado que cada especie de hormiga brinda distintos niveles de proteccion
(Frederickson, 2005). Cuautle y Rico-Gray (2003) observaron que plantas con hormigas
mas grandes presentan menor nivel de herbivoria, mayor tamafio y mayor numero de
semillas que plantas asociadas a especies de hormigas mas pequefias. En este estudio el
género mas grande observado forrajeando en los nectarios extraflorales fue Camponotus
que mide entre 3 y 4 mm mientras que los géneros mas pequefos fueron Monomorium y
Brachymyrmex que en miden entre 1.5 y 2 mm (obss. perss.). Considerando el tamano, las
hormigas del género Camponotus podrian ser las mejores defensoras, pero otra
caracteristica importante que también influye en la proteccion que brindan las hormigas es
la agresividad de cada especie (Martins, 2010). Las hormigas més agresivas que visitaron
los nectarios extraflorales de T. velutina fueron Solenopsis sp., que no permitieron la
presencia de otras especies de hormigas en la misma planta en donde se encontraban y
Brachymyrmex sp. que también tuvo comportamientos agresivos pero con menor intensidad

(obss. perss.).
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La abundancia de cada género de hormiga sobre las plantas dependi6 de muchos
factores, en especial de los patrones de reclutamiento de cada una. Por ejemplo, las
hormigas del género Monomorium forrajearon en grupos mas grandes (Fig. 6), en algunos
casos mas de 100 individuos, probablemente porque ademas de consumir el néctar
extrafloral recolectaban los elaiosomas de las semillas asi como por su patron de
reclutamiento. En general, se sabe que cuando una hormiga exploradora del género
Monomorium encuentra un recurso se alimenta de éste por algunos minutos para después
regresar al hormiguero; si la calidad del alimento es alta, la hormiga motiva a una gran
cantidad de hormigas forrajeras a salir y las guia a la fuente de alimento (Szlep y Jacobi,
1967). Sin embargo para el caso de hormigas es mejor analizar frecuencia de visita ya que
son insectos sociales con reclutamiento y la abundancia no implican intensidad de visita y
aunque el nimero de hormigas del género Camponotus fue considerablemente menor en
comparacion con Monomorium sp. (Fig. 6), Camponotus sp. fueron las hormigas que
llegaron con mayor frecuencia a las plantas de T. velutina (Fig. 7). Esto coincide con el
trabajo llevado a cabo por Diaz-Castelazo et al. (2004) en el que las especies del género
Camponotus sp. se encontraron asociadas con mayor frecuencia a las plantas con nectarios

extraflorales.

En este trabajo solo se observo al género Monomorium removiendo semillas aunque
probablemente todas las hormigas visitantes diversificaron sus dietas ya que son omnivoros
y en el CICOLMA la disponibilidad de recursos para las hormigas durante la época de
lluvias es mayor (Rico-Gray et al., 1998; Cuautle et al., 2005; Moreno-Casasola y Monroy,
2006).

Distintos factores bidticos y abioticos asi como la variedad de recompensas que una
planta ofrece a sus hormigas mutualistas hacen que la intensidad de la interaccion cambie a
través del tiempo (Cuautle y Rico-Gray, 2003). Entre los factores bidticos que pudieron
afectar la interaccion con las hormigas se encuentran las avispas Polistes instabilis y
Polybia occidentalis, ya que se ha reportado que actian como antagonistas de las hormigas
(Cuautle y Rico-Gray, 2003). Sin embargo en este estudio su frecuencia de visita a los

NEFs fue muy baja (obss. Pers).

32



CONCLUSIONES
Este estudio sugiere que las plantas deshonestas, aquellas con una mayor variacion

intraindividual y un promedio de inversion bajo, lograron atraer mas hormigas que las
plantas con menor variacion intraindividual. Este resultado sugiere que el aumento de la
variacion intraindividual en efecto podria ser considerada como una estrategia de engano
exitosa al no ser detectada por las hormigas visitantes. Sin embargo, para demostrar su
papel adaptativo, es necesario demostrar que estas plantas deshonestas tienen un mayor
éxito reproductivo que plantas mas honestas o con menos variacion y que existe un
componente genético que determine dicha variacion. En cuanto a la visita de polinizadores,
ocurri6 independientemente de los niveles de produccion promedio y de variacion
intraindividual y de azucar en el néctar floral, lo que sugiere que otros factores, como el
despliegue floral o la cantidad de polen, pueden estar determinando su comportamiento de

forrajeo.
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