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Resumen

Las flores polinizadas por colibries tipicamente s@sitadas por una gran cantidad de
organismos “ilegitimos” tales como aves, abejasogniigas, que extraen el néctar sin
ofrecer servicios de polinizacion, y que puederv@ecar una disminucién en la capacidad
de atraccion de estas plantas hacia los visitdteg&imos”. Por ello, se esperaria que
plantas sometidas al robo de néctar presentemtdistestrategias para mitigar los costos
asociados y atraer a los polinizadores. En ekptesstudio, se evalud experimentalmente
el papel de la variacién de la produccion de néctlores como rasgos para mitigar el robo
de néctar en la planta distili@uvardia ternifolia (Rubiaceae) en el periodo de mayo a
julio 2009 en El Parque Nacional la Malinche, Ti&c Para poner a prueba esto, se
seleccionaron y marcaron tres grupos de plantasndeos morfos los cuales fueron
sometidos a tres diferentes tratamientos: 1) tiat@iom de remocion de néctar, 2)
tratamiento sin remocion y 3) tratamiento contrdlsimismo, en las plantas que
conformaron cada grupo monitoreamos semanalmente/oklmen de néctar (15
flores/planta) y el nimero de flores abiertas.eadizaron polinizaciones manuales en todas
las flores focales y posteriormente para evalusuplusibles efectos de los tratamientos en
el éxito reproductivo de las plantas utilizadasrduerecolectadas y cuantificadas las
semillas producidas. Los resultados obtenidos dearos que las plantas cuyas flores
fueron sometidas a una extraccion continua de nficédamiento con remocién) producen
tanta cantidad de recompensa como aquellas plantgas flores fueron excluidas
(tratamiento sin remocion) y pudieron acumular éatar por hasta 3 dias; contrario a los
pequefios volimenes registrados en flores expugstanocion por sus visitantes naturales

(tratamiento control). Ademés de cosechar grand&smenes en las flores con remocién



constante, estas recompensas fueron las que pesenina mayor concentracion de
azucar. Este patron se mantuvo tanto al inicio coahofinal de la floracion, y
consistentemente fueron las flores del morfo pindae mostraron mayores volimenes y
concentraciones. Por otro lado, no encontramosinimfecto de los tratamientos sobre la
producciéon de flores, ya que ambos morfos presamtadmeros semejantes. Por ultimo,
nuestros datos mostraron que las flores sometidateasa extraccion de néctar pueden
producir tantas semillas como aquellas sin tratatoiele remocion, distinto a las pocas
semillas cosechadas en flores expuestas a remuoaioral. Todos estos resultados sugieren
gue Bouvardia ternifolia puede sobrecompensar la cantidad y concentrac@bméttar
robado, pero no el numero de flores que ofrecesapsilinizadores; sin tener un costo

aparente en el nimero de semillas producidas.



Abstract

Hummingbird’s pollinated flowers are exploited régly by various “illegitimate”
organisms such as birds, bees, and ants that niacerectar without offering pollination
services, and diminishing the capacity of attractid these plants to the hummingbirds.
Therefore, we expected that plants exhibited tdamaobbing show different strategies to
mitigate the associated costs and to attract @adns. In this study, we experimentally
evaluated the variation of the production of ne@ad flowers as traits to mitigate the
nectar robbing in the distylic plant Bouvardia téstia (Rubiaceae), from May to July of

2009 in the National Park “La Malinche”, TlaxcaMexico.

For this, we selected and marked three groups aiitplfrom both morphs which were
submitted to three different treatments: 1) nectaroval treatment, 2) non-nectar removal
treatment and 3) the control treatment. Weekly, mesasure for every plant within each
experimental group the nectar volume (15 flowers plant) and the number of open
flowers. We conductethanual pollination pollinating on every assessed/@r to measure

the possible effects of treatments in their repotigde success. All flowers remained
bagged until fruit maturation and their seeds vwoaiected quantified. The obtained results
showed that plants with a continued nectar extwagtroduced a similar quantity of nectar
with regard to those plants without nectar remarad they may accumulate nectar until 3
days contrary to the lower volume registered irw8os exposed to removal by theirs
natural visitors (control treatment). Also, in atuh to that the biggest nectar volumes
were collected in the removal treatments; these tred highest values of sugar
concentration. These patterns were supported lhdiegainning and at the end of flowering

period, and consistently the flowers of the longest morph (pin) showed the highest



volumes and concentrations. We do not registeredfect of the experimental treatments
on the production of flowers in both floral morpisnally, our data showed that flowers
with an intense nectar extraction may produce asynseeds as those without nectar
removal, in opposite to the few seeds harvest@ndis exposed to natural removal. These
results suggest thd@ouvardia ternifolia could overcompensate the quantity and sugar
concentration of the stolen nectar, but not the emof flowers that offers to their
pollinators, and this occur without having an app#ly cost in the number of produced

seeds.



I. Introduccién

El robo de néctar es una conducta extendida y demaayeneral la exhiben una variada
cantidad de especies de aves, abejas, abejorroarygas. Estos organismos obtienen el
néctar sin que esto implique tener contacto coresaisicturas sexuales de las flores que
visitan (Inouye 1980, 1983). Es decir, obtienemeeurso floral sin efectuar polinizacion.

Esta conducta ocurre frecuentemente en situaceme®nde los visitantes “ilegitimos” no

son capaces, por limitaciones morfolégicas, dermstel néctar por la abertura natural de
la flor hasta el nectario y con esto tener contaotolos 6rganos sexuales de la flor (Inouye

1980, 1983).

Inouye (1980, 1983) realizo una categorizacion dgamismos que presentan esta
conducta con base en cdmo es que adquieren estsaey describe tres tipos. (1) El
“robador de néctar primario”’pfimary nectar robber) es aquel animal que perfora las
corolas de las flores para obtener el néctar caasan dafo fisico a la flor, la manera en
gue estos animales perforan las flores es por niEdgus picos, mandibulas o probdscides;
en cambio, (2) los “robadores de néctar secundafisecondary nectar rcbber) son
aquellos que adquieren el néctar de las flores pedio del agujero hecho por los
robadores de néctar primarjgsfinalmente tenemos a (3) los “ladrones de néctaactar
theft) los cuales obtienen el néctar por la aberturarabte la corola, por lo tanto no
causanun dafio fisico a la flor, pero por no estar adaygaala morfologia de la flor que
visitan les limita o les nulifica tocar las esturets sexuales de las flores y por consiguiente

no polinizan.
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Tipicamente el robo de néctar ocurre en plantaptadas a la polinizacién por
colibries, es decir, plantas con corolas largasaler rojo o conspicuo y con grandes
cantidades de néctar (Faegri y Van Der Pijl 19@8uye 1983; Irwin y Brody 2000; Lara y
Ornelas 2001a; Navarro 2000). Ademas, soportargtaracantidad de visitantes ilegitimos
pertenecientes a diferentes taxas tales como d#tehemipteros, himenopteros,
coleopteros, lepidopteros, aracnidos y aves, ettos (Irwinet al. 2001; Lara y Ornelas

2001a, 2001b, 2002a, 2002b; Maloof e Inouye 2000).

Una gran cantidad de estudios muestran los eféet@stos visitantes ilegitimos sobre
la adecuacion de las plantas que los hospedanpuesge decir que los resultados son
positivos, negativos o neutrales (Irmehal. 2001, Maloof e Inouye 2000). En los casos
donde la presencia de estos organismos causa emodtestructural o un decremento en
los recursos florales, y en consecuencia se digmilauatractividad de las flores o imponen
un costo energético a la planta, hay un efectotivegéArizmendi 2001; Irwin y Brody
2000; Lara y Ornelas 2001a, 2001b, 2002a, 2002kaiia 2000, Maloof e Inoye 2000); y
si por el contrario las plantas se benefician devigitantes ilegitimos, debido a que en
algunos casos por efecto de la disminucion de néotssumido causan un aumento en la
promocion de polen por parte de los polinizadoses, habla de un efecto positivo

(Arizmendiet al. 1996).

Por lo tanto se reconocen dos tipos de efectosepgrcuten en la adecuaciéon de la
planta: 1) un efecto directo causado por pérdidaéigar al robarlo, o debido a un dafio
fisico en los o6rganos sexuales y 2) un efecto éattr resultado de modificar las
caracteristicas de atraccion para los polinizadgaegue estos pueden disminuir sus visitas

y como resultante afectar la reproduccion de latplaPor consiguiente, los servicios de
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polinizacidon hacia la planta pueden estar siendaadidos cuando las caracteristicas de las
plantas usadas para la atraccién estan siendaddter(Arizmendi 2001, Irwin y Brody

2000, Lara y Ornelas 2001a, Maloof e Inoye 2000).

Il. Antecedentes

Los polinizadores han sido tradicionalmente vistogio una de las principales fuerzas en
la evolucion de las caracteristicas florales deplasitas que visitan. Sin embargo, los
visitantes ilegitimos también son soportados ptaseglantas, tales como los robadores de
néctar, y estos también pueden influir en la evétucle sus caracteres florales debido a
gue pueden tener un fuerte impacto en su adecufcrdn et al. 2001, Maloof e Inouye

2000).

Diversos estudios han documentado que las plaotastglas al efecto de organismos
antagonistas tales como herbivoros y patégenoslepuesponder a ellos a través de dos
estrategias de defensa para minimizar su dafcesiatencia (capacidad de disminuir la

frecuencia del dafio por el consumidor)aytolerancia (@pacidad de las plantas para

compensar el dafio provocado por el consumidor) (Ré§irchner 2000, Strauset al.

2002, Strauss y Agrawal 1999). El robo de néctactahdo por numerosos organismos
también podria estar provocando respuestas sislindas plantas afectadas, las cuales
disminuirian o compensarian de alguna manera ehpiatl costo energético que representa

la produccion de néctar y la subsecuente product@&@emillas.
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En estudios recientes se ha planteado la factiloilae aplicar el concepto de tolerancia,
ademas de la herbivoria, a otras interaccionegamitstas, tales como el robo de néctar
(Irwin et al. 2004, Irwinet al. 2008), como posible respuesta para disminuirébdjue
reciben muchas especies de plantas en su éxitodregivo, tal como sucede en las
interacciones plantas-herbivoros y plantas-pat&géinein y Brody 2001, Lara y Ornelas
2003). Ademaés, las especies de plantas que hosedaganismos que roban néctar
pueden variar en la capacidad de producir néctan ysus despliegues florales, esta
variacion sugiere que las plantas podrian modifstos caracteres florales para mitigar los

efectos del robo de néctar (Irnehal. 2008, Maloof e Inouye 2000).

En la presente tesis estamos interesados en ewdtamrelacion en una planta que
hospeda cominmente a organismos que roban nécks polinizada por colibries:

Bouvardia ternifolia (Rubiaceae).

Varios estudios han documentado los efectos dseetandirectos que tienen los
antagonistas eBouvardia, como lo son los herbivoros y los ladrones deané@&e ha
constatado que la herbivoria tiene efectos sigifios en los patrones de produccion y
calidad de néctar que ofrece, ademas de reducitireero de visitas y los tiempos de
llegada de sus colibries polinizadores, teniendoccoonsecuencia un considerable efecto
en la adecuacion de las plantas con mayor pérdidaiperficie foliar (Torres 2007, Torres
et al. 2008). De la misma forma, se ha documentado quabel de néctar tiene un efecto
similar enBouvardia, se encontré que en flores sometidas a niveles di robo de néctar
disminuyen la cantidad y calidad del néctar reliienay de igual forma es disminuida la
calidad de visita por parte de sus polinizadorestahdo a su vez la adecuacion de la

planta (Salinas 2007, Torresal. 2008).
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De esta forma se establece que los antagonistdempeastar modulando indirectamente
la naturaleza, fuerza y consecuencias de la irdiéracentreBouvardia y sus colibries
polinizadores (Torreset al. 2008). Algunos estudios han sugerido que los Esgo
reproductivos de muchas especies de plantas padisizpor animales pueden a menudo
reflejar un compromiso entre el conflicto de laspda selectiva ejercida tanto por los
polinizadores como por organismos antagonistasd{ByoMitchell 1997, Strauss e Irwin

2004, Torrest al. 2008).

Es por eso que en la presente tesis utilizamosadm®s no mutuamente excluyentes,
gue son el néctar y la produccion de flores, taha@da sido propuesto por Irwin y
colaboradores (2008) en el Unico trabajo previoeapecto. Estos autores sugieren que
ambos rasgos pueden ser andlogos a mecanismosedmd@m que las plantas utilizan
contra los herbivoros: 1) los altos volumenes deanéon analogos al alto crecimiento (o
produccién) para reemplazar la pérdida de recymsmtucto del consumo foliar, y 2) la alta
producciéon de flores es analoga con la reasignag#mnecursos via el despliegue de la
reservas acumuladas para reemplazar los dafoscgmodyor el consumo. De esta manera
la recompensa o produccion de flores inducidasspuesta al impacto del robo de néctar
(compensacion) podria promover la presencia deisafe néctar residual o flores para la
atraccion de los polinizadores y asi amortiguafetto en la reproduccion de las plantas,

a pesar de las pérdidas provocadas por los rotsmdereéctar.

Aunque la tolerancia a la herbivora es tipicamentduada usando clones o plantas
cercanamente emparentadas, aqui utilizaremos plargeiendo en condiciones silvestres y
de relaciones genéticas desconocidas para compsdbestos rasgos florales pueden

relacionarse con una mitigacion de los costos di@ipacion y reproduccion provocados
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por el robo de néctar. Sin embargo, en todos lesscs tratamientos explicados en la
metodologia fueron asignados aleatoriamente yzezabhs una manipulacion artificial de

estos rasgos. Con todo esto, nosotros hipotetizgmesun alto grado de robo de néctar
puede desencadenar algun mecanismo sobre produteifiares y volumenes de néctar

gue pudiera amortiguar los efectos negativos desesgsitantes. En este sentido, nuestras
predicciones se enfocan a que si hay compensaotonaes los volumenes de néctar y el
numero de flores producidas deberian ser mayoregj@gllas plantas sometidas a niveles
intensos de robo, y que esta compensacion no detegniesentar costos reproductivos en

términos de namero de semillas producidos.

lll. Objetivos

Objetivo general

Evaluar experimentalmente el papel de la variadéna produccién de néctar y flores
como rasgos que potencialmente mitiguen el robonéltar enBouvardia ternifolia

(Rubiaceae).

Objetivos particulares
* Identificar los diferentes visitantes ilegitimosegentes en flores dBouvardia

ternifolia.

» Cuantificar los efectos de la extraccion diferehdeanéctar sobre la produccion de

néctar, flores y semillas en ambos morfo8devardia ternifolia.
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IV. Método

Sitio de estudio

El trabajo de campo de este estudio se realizaid® & Octubre del 2009, en el Parque
Nacional “La Malinche” (19°6'N, 19°20'W; a 2,900 m®), en un area de parches en
floracion deBouvardia ternifolia (Rubiaceae) cuya superficie es de aproximadameéhte 5
ha. La vegetacion en esta area natural protegilZX4 ha) se encuentra compuesta
principalmente por bosques de pino, encino y oyameaista localizada a 80 km de la
ciudad de Tlaxcala, Tlaxcala. La precipitacion raeghiual es de 800 mm y la temperatura
media anual es de 15°C. El clima es templado-hlunteedoayor parte del afio, con una
temporada seca y fria de Octubre a Marzo. La veiget&sta bien conservada y dominada
por Pinus montezumae (Lamb.), Pinus pseudostrobus (Lindl), Abies religiosa (H.B.K)
Cham. y Schlecht (Pinacea&)uercus laurina (Humb. y Bonpl) yQuercus crassipes

(Humb. y Bonpl) (Diaz-Ojeda 1992).

Especie estudiada

Bouvardia ternifolia (Rubiaceae) es un arbusto distilico autoincompaifalpartir de
ahora mencionada solo corBouvardia), mide de 1-1.5 metros de altura; estd ampliamente
distribuido en areas abiertas de los bosques deoraj EUA, hasta el sur de México
(Faivre 2000). Las flores presentan las corola®maslas, en forma de tubo y agrupadas en

cimas terminales. Las flores con estilos largasetiecorolas mas cortas que las flores con
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estilos cortos, provocando la distincion de susrdodgos, denominados como pin y thrum
respectivamente. Las flores duran de 4-5 dias yb@ande color de rojo escarlata a rojo
palido o rosa en el tercer dia. En La Malinchepsrtiodo de floracién es de mayo-julio y
cinco especies de colibries son sus principalesnipatiores: Hylocharis leucotis,
Archilochus colubris, Eugenes fulgens, Colibri thalassinus y Lampornis clemenciae (Lara

2006, Salinas 2007, Torresal. 2008, Torres 2007).

Un estudio previo realizado por Hernandez (2006lgemisma localidad analizada en
la presente tesis, reporta que los morfo8adevardia en la produccion de flores y néctar
producen un numero de flores diferente. El morfarth produce mas flores que el morfo
pin (F = 18.36, gl = 1, £ 0.0001), mientras que el morfo pin presenta ungoma
produccion de néctar que el morfo thrum (con uniméxde 2ul y un minimo de 1pl
respecto a thrum el cual tuvo un maximo de 1.7urh yninimo de 0.5ul), aunque en lo que
respecta a sus concentraciones de néctar y ladadnde frutos producidos no hubo
diferencias entre morfos (Hernandez 2006).

Estudios realizados en Chavarrillo, Veracruz y LaliMhe, Tlaxcala, han demostrado
gue las flores d@ouvardia hospedan comunmente acaros del géfieopicosaius, los
cuales son ladrones de néctar (Lara y Ornelas 208&lmas 2007). Asimismo, en La
Malinche, Tlaxcala, se ha reportado también quédgss de esta planta presentan dafio por

herbivoros a lo largo de su fenologia de flora¢itorres 2007, Torregt al. 2008).

Trabajo de campo
Cada una de las actividades adelante mencionadesnfllevadas a cabo en un area de

aproximadamente 50 ha en parches en floracidodeardia. Dado que la parte principal
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de este estudio se basa en la evaluacion de lepoluccion de néctar y flores, como
rasgos para mitigar el robo de néctar (naturaimukido artificialmente) en plantas de esta
especie, una primera aproximacion al sistema esrrdetar que diversos organismos
pueden estar consumiendo el néctar ilegitimam@aeello, la primera parte de esta tesis

se enfoca en esa direccion, y los detalles sonittesa continuacion.

Visitantes ilegitimos

Con el objetivo de determinar si existe robo ddaréenBouvardia, se determinaron a
los visitantes “ilegitimos” que sustrajeran nédarsus flores y que potencialmente causan
un efecto negativo en su reproduccion. Para elleaé&aron observaciones periddicas a la
poblacion estudio durante su periodo de floracyoa,la par de los tratamientamn el fin
de detectar y colectar organismos que presentaanohducta de robo de néctar.
Adicionalmente, se tomaron fotografias y video pamastatarlo. Estos organismos fueron
posteriormente identificados en el laboratorio deeado con la literatura de Borretral.

(1970, 1989).

Evaluacion de la compensacion de néctar

La respuesta dBouvardia al robo de néctar se determiné a partir de: t@dpuesta de
la planta completa a la remocion o no de néctdaodas sus flores en tres tratamientos (sin
remocién, con remocién y control) y 2) en el volinyeconcentracion de néctar tomado de

un grupo de flores por cada tratamiento. A contirase detallan.
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Para determinar €Bouvardia responde al robo de néctar con una sobreproduatzbn
volumen de néctar y/o del azucar contenido, detd4Junio al 10 de Agosto del 2009
(desde el inicio hasta el final de la floraciér®,edigieron al azar y marcaron nueve plantas
por morfo (N=18), distribuidas en nuestro sitio eudio. La plantas seleccionadas se
subdividieron a su vez en tres grupos de tres ggambr morfo (N=9). Cada grupo de tres
plantas fue sometido a un tratamiento distintoclesles simularon condiciones en que las

plantas estuvieran o no sometidas al robo del nét#da siguiente forma:

(1) Grupo sin remocion de néctaA este grupo de plantas se les cubrié totalmemte
maya de tul durante todo su periodo de floraciofugy untada con tanglefoot
(macilla viscosa) en cada uno de los pedicelosdigstsus flores y tallos para evitar
gue cualquier visitante rastrero pudiera llegdtas ¢ consumir su néctar.

(2) Grupo con remocion de néctarA este grupo de plantas no se le excluyo de
ninguna forma y se le extrajo el néctar de todadlstes tres veces por dia (07:00,
12:00 y 16.00hrs) durante todo su periodo de fiébracLas extracciones fueron
realizadas con capilares de 5ul y de forma tallgsiélores no recibieran dafio por
esta accion.

(3) Grupo control Este grupo de plantas no recibié exclusion nptgo extraccion de

néctar.

Posteriormente, una vez establecidos y debidanmeateados cada uno de los grupos
de plantas experimentales (tres grupos por moefo);ada uno de ellos se eligieron a su
vez grupos de cinco flores por planta por morfo 48)=con el objetivo de contrastar el
posible efecto de la extraccion de néctar entraréssdiferentes grupos en su produccion

de néctar. Con esto, si el robo de néctar promuasecompensacion en la produccion de
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néctar, entonces las flores de las plantas cuyacexbn es constante (simulando robo),
deberian presentar los mayores volumenes colectBdos ello, las flores de cada planta
experimental perteneciente a cada grupo se eligial@atoriamente en boton a punto de
abrir, se marcaron y cubrieron con bolsas de twh paitar la llegada de visitantes que
pudieran extraer el néctar. Al siguiente dia, yeeréds las flores, se procedidé a medir la
concentracion y volumen de néctar con capilare$de ademéas de también medir la
concentracion de azucar con un refractometro plo¢&mnerican optical 10431, Buffalo,

Newyork, USA; rango de concentracion 0° - 50° es@&RIX), de la siguiente forma para

cada grupo:

(a) Conjunto de flores del grupo sin remocién de néctér las flores elegidas en
cada uno de los dos morfos correspondientes agesp® se les midid el volumen y
concentracion de néctar acumulado de tres diampéieque correspondiente al pico de

maduracion de la flor y posteriormente se polimpananualmente.

(b) Conjunto de flores del grupo con remocién de néctA cada una de las flores
elegidas de este grupo se les midi6é la concentraci®@lumen una vez por dia (0900- 1300
hrs), durante tres dias y posteriormente fueromigadas manualmente. A pesar de que las
plantas correspondientes a este grupo no fuerorertas con tul, las flores elegidas si

permanecieron cubiertas para evitar que el néataiafalterado por visitantes florales.

(c) Conjunto de flores del grupo controlA las flores que se eligieron en plantas
correspondientes a este grupo se les midié diantanel volumen y concentracion de

néctar durante tres dias consecutivos y posteritemsee polinizaron manualmente,
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siguiendo el mismo procedimiento que el grupo amterigualmente solo fueron cubiertas

con tul las flores utilizadas para las mediciones.

Los tratamientos a, b y ¢ fueron repetidos en d@siones, al principio (del 14 al 18 de
Junio) y final de la floracion (del 6 al 10 de Agms y todas las mediciones realizadas se
llevaron a cabo utilizando micropipetas q¢, para el volumen, y un refractdmetro portatil
para la concentracion de néctar. Asimismo, el rdstlas flores de todos los grupos que no
se utilizaron para las mediciones fueron polinizag@nualmente y de forma continua para
evitar posibles efectos de limitacion de polinidaciPara todas estas polinizaciones se
utilizé un pincel y se colecto el polen de flored thorfo opuesto y de un solo individuo

por morfo, a manera de controlar posibles efectogtcos.

Al final de cada uno de los tratamientos y de laperada de floracion, todos los
frutos obtenidos de todas las flores de las plantdigadas en todos los tratamientos se

colectaron y el nimero de semillas fue cuantificado

Evaluacién de la compensacién de flores

Para probar experimentalmente si existe una relaandre el nivel de robo soportado
por las plantas déouvardia y su produccion de flores total, en todas las tpgn
experimentales se cuantifico el nUmero de florésris una vez por semana (temporada

Junio—Agosto 2009).
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Analisis Estadisticos

La produccién de néctar y concentracion de aztmaflgres de plantas con o sin remocion
a lo largo del tiempo del experimento (inicio ydime la temporada) fueron analizados con
ANDEVAs de medidas repetidas. En el modelo, elatréénto (con remocién, sin
remocion y control) fue tratado como efecto fijd,igual que el morfo floral al que
pertenecian las plantas utilizadas (Pin o Thrum)s lvolumenes y concentracion

cuantificados al inicio y final de la temporadarfuelas medidas repetidas.

Asimismo, los resultados obtenidos a partir declmsteos (14 lo largo del estudio) de
flores producidas por las plantas sometidas a uadade los tratamientos se compararon
respectivamente a través de un ANDEVA de medidgetidas. Nuevamente, en el
modelo, el tratamiento y el morfo de la planta dumetratados como efectos fijos, y el
numero de flores cuantificadas en cada uno dediseos fueron las medidas repetidas. Por
ultimo, el numero de semillas cuantificadas a pak# los frutos colectados al final del
estudio, para cada una de las plantas sometidasdistintos tratamientos, fue evaluado a
través de un ANDEVA de dos factores. En este modelevamente tratamiento y morfo
fueron tratados como efectos fijos y el nimero etaeilkas cuantificado fue la variable de
respuesta. Pruebas post hoc fueron realizadaseparainar diferencias entre morfos y
grupos de plantas sometidas a diferentes tratansieain respecto a todas las variables de

respuesta utilizadas en el estudio (Zar 1999).
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V. Resultados

Visitantes ilegitimos

Se registraron y colectaron ocho organismos, qooretientes a ocho familias y cinco
ordenes, de visitantes ilegitimos asociados a lflerde Bouvardia, (Cuadro 1). Estos
organismos también se categorizaron por la condieteobo de néctar observada segun
Inouye (1980, 1983), a excepcion del grupo de @wFds, que a pesar de su gran
abundancia y aparente estrecha asociacion coroiEs fno se pudo evidenciar que se

alimentara de néctar.

Cuadro 1. Grupos de organismos asociados a las fé&r deBouvardia ternifoliay su conducta de robo observada.

Clase Orden Suborden Superfamilia familia Subfamilia Conducta # Foto
de robo (Figura
1)
Hemiptera Heteroptera Cimicomorpha Reduviidae Nectar 1
Insecta robbing
primario
Himenéptera  Apocrita Apoidea Apidae Bombinae nectar 2y3
robbing
primario
Sphecidae Nectar 4
robbing
secundario
Formicoidea Formicidae Nectar
theft
Lepidoptera Ditrysia Papilionoidea Pieridae Nectar 5y6
theft
papilionidae Nectar
theft
Coleoptera Polyphaga Chrysomeloidea Chrysomelidae No se 7y8
confirmo
Arachnida Acari Mesostigmata Ascidae Nectar
theft
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Figural. Organismos observados en Bouvardia ternifolia, pertenecientes a las siguientes familias: (1) Reduviidae,
(2 y 3) Apidae, (4) Sphesidae, (5 y 6) Pieridae y (7 y 8) Chrysomelidae.
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Compensacion de néctar

Los resultados obtenidos demostraron que existéeredcias significativas en la
produccién de volumen de néctar entre morfbs 33,446, g.l.=1, P=0,0001), entre
tratamientos(F=34,324, g.l.=2, P=0,0001) y en la interaccion morfo por tratamiento
(F=3,238, g..=2, P=0,0442) (Cuadro 2). De esta manera, independientemente del
tratamiento aplicado, las flores del morfo pin preéaron una mayor produccion de néctar
(Figura 2). Asimismo, independientemente del madids, plantas con tratamiento control
fueron quienes presentaron una menor produccigréder (Figura 2). La significancia de

la interaccion demostré que las flores sometidaxteaccion constante producen tanto
néctar como aquellas sometidas a exclusion y céptan se acumuld por 3 dias, y que
ambos tratamientos difieren del poco volumen casdzlen flores con extraccion natural

(Figura 2).

Los volumenes de néctar cuantificados al inicimglfde la temporada de la floracion,
independientemente del morfo y tratamiento aplicaudicaron ser mayores al final de la
floracion F=3324,5536, g.l.=1, P=0,0001). La interaccion del factor temporada con morfo
fue significativa, producto de los mayores voluntseogantificados en el morfo pin al final
de la floracién(F=27,857, g..=1 P=0,0001). Asimismo, se cuantific6 un mayor volumen
en los tratamientos de remocioén cuando fueron aghtis al final de la floraciér-€7,884,
g.l.=2, P=0,0007) (Cuadro 2; Figura 3 y 4). Finalmente, no se observaliferencias
significativas en la interaccion temporada tratamientox morfo (F=0,574, g..=2,

P=0,5655).
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Cuadro 2. Resultados del ANDEVA de medias repetidgzsara (A) los volimenes obtenidos de néctar por mfr,

tratamiento y su interaccién, ademas de sus variamies entre temporadas. (B) Concentraciones obtenisl@or
morfo, tratamiento y su interaccidon, ademas de susriaciones entre temporadas. En negritas se obsenv los

valores P« 0.05.

Fuente g.l F P

A) volumen
Variacion entre plantas
Morfo 1 33,446 0,0001
Tratamiento 2 34,324 0,0001
Morfo*Tratamiento 2 3,238 0,0442
Variacion dentro de las plantas
Temporadas 1 3324,5536 0,0001
Temporadas*morfo 1 27,857 0,0001
Temporadas*Tratamiento 2 7,884 0,0007
Temporadas*Tratamiento*Morfo 2 0,574 0,5655

B) Concentracion
Variacion entre plantas
Morfo 1 0,205 0,6518
Tratamiento 2 229,817 0,0001
Morfo *Tratamiento 2 0,184 0,8325
Variacion dentro de las plantas
Temporada 1 23287,170 0,0001
Temporadas*Morfo 1 0.002 0,9658
Temporadas*Tratamiento 2 100,641 0,0001
Temporada*Tratamiento*Morfo 2 0,033 0,9676

26



[ ] Pin Thrum
. 140
E T
"G 120 -
I-\.m T
e oD
L
= a0
oo
E &0 -
L i
o 40
—
9 204
= @
511 remocion CON TeImocion control
Tratamiento

Figura 2. Variacion en los volimenes de néctar (miglitros) producidos por morfo por tratamiento en Bouvardia

ternifolia.
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Figura 3. Variacion en el volumen de néctar (micrafros) producidos enBouvardia ternifoliaen funcion del
tratamiento y el inicio y final de la temporada defloracién en Bouvardia ternifolia.
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Figura 4. Variacion en los volimenes de néctar pragtidos porBouvardia ternifoliaen funcion del inicio y final de
la temporada de floracion.
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El analisis de las concentraciones de néctar dicamatas durante el estudio demostré que
independientemente del tratamiento recibido, leentps de ambos morfos presentan
concentraciones de azUcar similargs=0,205, g..=1, P=0,6518), y ambos morfos
mantienen este patron al aplicarles los tratamsemperimentalegF=0,184, g..=2,
P=0,8325). Sin embargo, las flores de los dos morfos que fusmmetidas a remocion
constante de néctar presentaron los mayores valdeesconcentracion de azlcar

(F=229,817, g..=2, P=0,0001) (Cuadro 2, Figura 5).

Los mayores valores de concentracion, indeperefigrite del morfo, fueron
registrados al final de la temporaffe=23287,170, g.|.=1, P=0,0001), y particularmente
para el tratamiento de remocifff=100,641, g.l.=2, P=0,0001) (Cuadro 2, figura 6). Tanto
la interaccion temporada morfo (F=0,002, g.l.=1, P=0,9658), como la interaccion
temporadax morfo x tratamiento(F=0,33, g.|.=2, P=0,9676), no fueron estadisticamente

significativas.
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Figura 5. Distintas concentraciones de néctar (en mg de azucar/ml) producidgmor tratamiento en Bouvardia
ternifolia.



[ ] inicio final

Tan

00

=200

400

z00 +

200

Azicar (mg/ml)

100

|:| 1 T I
11 TeImocion COf remocion control

Tratamiento
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32



Compensacion de Flores

En andlisis del numero total de flores produciddasasés de 14 conteos, a partir de la
tltima semana del mes de mayo hasta la segundanaeteh mes de agosto del 2009,
sugiere que no hay diferencias significativas entogfos (F=1,428, g.l.=1, P=0,2552),
tratamientogF=0,072, g.1I=2, P=0,9308), y su interaccionf=0,104, g.I=2, P=0,9019). De
igual forma no hubo diferencias significativas erl&s interacciones contessnorfo (F =
1,422, g.1=14, P=0,1478), conteosx tratamiento(F=0,718, g.I.=28, P=0,8483), y conteo

x morfo x tratamiento(F=0,361, g.l.=28, P=0,9988) (Cuadro 3, Figura 7). En cambio si
hubo diferencias significativas entre el numerdfldees cuantificado en cada uno de los

conteogF=49,577, g.|.=14, P=0,0001) (Figura 8).
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Cuadro 3. Resultados para los 14 conteos de floresesentes erBouvardia ternifoliaa lo largo de su periodo de
floracion.

Variacion

Variacion entre plantas

Morfo 1,428

Morfo*Tratamiento 0,104

Variacion dentro de las plantas

Conteos 49,577 0,0001

Conteos*tratamientos 0,718 0,8483
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Figura 7. Variacion en el nimero de flores producids en ambos morfos d8ouvardia ternifolia en funcion de los

distintos niveles de remocién de cada tratamiento.
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Figura 8. Variacion en el nimero de flores producids a lo largo de la floracion déBouvardia ternifolia.
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Cuantificacion del nimero de semillas producidas

El nimero de semillas cuantificado, independientgedel tratamiento aplicado, demostré
gue las plantas del morfo thrum producen méas sesngue las del morfo pifF=4,543,
g..=1, P=0,0346). Asimismo, independientemente del morfo, las plartes y sin
remocion produjeron mas semillas que las plantdstrdeamiento control(F=32,501,
0.l.=2, P=0,0001). Sin embargo, fueron las plantas del morfo thrusrglae produjeron méas
semillas que las pin, particularmente en el traéaoi Sin remocion y el contr{f=12,025,

g.l.=2, P=0,0001) (Cuadro 4, Figura 9).

Cuadro 4. Resultado de ANOVA de dos factores pard eimero de semillas obtenidas al final de la tempada de
floracion de Bouvardia ternifolia.

Fuente gl F P

Morfo 1 4,543 0,0346
Tratamiento 2 32,501 0,0001
Morfo*Tratamiento 2 12,025 0,0001
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Figura 9. Numero de semillas obtenidas a partir déos frutos producidos por las flores deBouvardia ternifolia

sometidas a diferentes tratamientos de remocién dectar.
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VI. Discusion

Es aceptado que los polinizadores intervienen t@dineente en la evolucion de las
caracteristicas florales, como por ejemplo en $orgoforma (Faegri y Van Der Pijl 1979,
Lara y Ornelas 2001a). Sin embargo, organismo®ajada polinizacion y que visitan a las
flores para explotar sus recompensas de formaiitegicon resultados incluso negativos
para las plantas, podrian estar interviniendo cagentes selectivos; pues al igual que sus
polinizadores estos intervienen en caracteristidaectamente relacionadas con su

adecuacion (Maloof e Inouye 2000), tales como dalpecion de flores y néctar.

Si bienBouvardia interactla simultaneamente con sus polinizadoresbgdores de
néctar alrededor de una caracteristica directanretgeionada con su éxito reproductivo,
como lo es la cantidad de néctar que produce efi®es, la proporcion costo-beneficio
gue tiene con su polinizador puede estar sienéoaakh por el robo de néctar. Al causarse
una disminucion en los volimenes de néddayvardia se ve obligada a aumentar éstos
para compensar los perdidos por el robo y aureast €l suficiente néctar para no romper
su compromiso mutualista con su polinizador y, ponsiguiente, poder disminuir el
potencial dafio en su adecuacion. Por lo tanto,mpodeleducir que la produccion de néctar

enBouvardia es un rasgo que puede modificar en presencia dedebéctar.

En este trabajo se encontré dBmuvardia tiene la capacidad de tolerar el robo de
néctar, con lo cual potencialmente reduce los efeaegativos en su adecuacion que
pudiera tener en presencia de robadores de n&atatemostré que las flores sometidas a
extraccion constante de néctar producen tanto veucomo aquellas a las cuales se les

sometio una exclusion y cuyo néctar se acumuldrpsrdias y a su vez ambos tratamientos
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difirieron del control. Esta condicion apoya nuastipétesis de que las plantas con robo
sobreproducen el néctar de sus flores para minirtoggootenciales dafios por la presencia
del robo, mostrando asi tolerancia, pues de iguald los tratamientos con y sin remocién
produjeron cantidades similares de semillas qugrgho sin remocidén y estas a su vez
fueron mayores al control (Figura 9). Sin embaggolo que respecta a la concentracion de
azucar, las plantas pertenecientes al tratamieoto remocion tuvieron una mayor

acumulacién de azucar mientras que el grupo cogtrel grupo sin remocion tuvieron

cantidades de azucar similares (Figura 5y 6).

En este sentido, la mayoria de las plantas supsritenen las mismas necesidades de
recursos para poder satisfacer sus requerimienitages; tales como: reproduccion,
crecimiento y defensa. Sin embargo las plantaseuedriar en la forma de administrar
estos recursos (Bazzat al. 1987). Si bien tenemos que en un sentido evaluldy
asignaciéon de recursos esta dada por un equilibnive la fecundidad frente a la
probabilidad de supervivencia y los efectos de sesto su adecuacion. En un sentido
ecologico, el cual tiene bases fisiologicas, layrestion de recursos incluye la relacion
existente en la inversion de una funcién sobre, dai@s como las existentes entre el
crecimiento y la defensa (Bazzatzal. 1987). Ahora bien, si tenemos que una planta @ierd
este Ultimo equilibrio de algin modo (ya sea poereia de un recurso limitante o por la
descompensacion energética causada por un enengigia),cuenta con una serie de
mecanismos que compensan este equilibrio, coma I@ enovilizacion de recursos de

reserva (Strauss y Agrawal 1999, Bazaaal. 1987).

Posiblemente los resultados observados en el gdepplantas control es lo que

Bouvardia obtiene con un robo de néctar dado (el que recébdéodna natural) y una
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polinizacién constante (dada por polinizaciones uaéas periddicas), mientras que en el
grupo de plantas con robo de néctar estas se Vigiadds a movilizar energia de reserva o
a aumentar su tasa fotosintética para producirsldgientes recursos necesarios para
compensar el robo de néctar y de este modo no peénéidas en su adecuacion. Pues bien
es sabido que el néctar tiene un costo para ladaglay que en algunas ocasiones son
capaces de movilizar recursos en época reproduptiva producir néctar después de

haberles causado un dafio, tal y como lo demostRyka (1991) y Southwick (1984).

Asimismo, si una planta no cuenta con limitaciof@smo por ejemplo luz) y tiene un

desbalance en un recurso, esto puede acarreaalss@bteproduccion de dicho recurso;
como el que ocurre en algunas plantas que utiigamicos para evitar ser herborizadas,
las cuales al tener un desequilibrio en un recoes®sario para el crecimiento, estas a su
vez desvian los excesos de este recursos paraodiaiceion de sustancias de defensa

(Bazzazet al. 1987).

Si bien los resultados encontrados de forma glebaBouvardia e individual por
morfo por tratamiento fueron significativos, lossutados entre morfos por si solos
variaban, siendo el morfo pin quien aparentemeaie tuna mayor capacidad de respuesta
gue el morfo thrum (figura 2). Estas diferenciaseemorfos coinciden con trabajos previos
hechos con Bouvardia en la misma localidad (i.enbledez 2006, Salinas 2007, Torres

2007, Torrext al. 2008).

Por otra parte, en lo que respecta a la sobrepecagude flores, como un rasgo que se

modifique para compensar el dafio por robadoresédtam no se obtuvieron resultados
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significativos; concluyendo que este no es un raggoaparentemente se modifique ante el

robo enBouvardia ternifolia.

Los resultados obtenidos en el trabajo previo hedndrwin y colaboradores (2008), en el
cual nos basamos para realizar el presente estsdi®@ncontré que, a diferencia del
presente, las altas cantidades de néctar en ftlré®lemonium viscosum e Ipomopsis
aggregata no causa un efecto de tolerancia, si no que aunemEesencia de ladrones de
néctar en sus flores. Sin embargo, y de forma anata nuestros resultados obtenidos en
Bouvardia, ambas especies de plantas tuvieron la capaceladrdpensar el dafio por robo
de néctar aumentando la produccion de flores. lissedcias encontradas entre esos
resultados y los obtenidos en nuestro estudio,poeslen sugerir que existen estrategias
distintas de tolerancia y que la respuesta pudig@ender de la abundancia de los
robadores de néctar, asi como la de los polinizsdpide su eficacia, de la historia de vida
de las plantas y de la fisiologia propia de cadse@s. Ambos trabajos nos permiten
constatar que plantas sometidas cominmente aldebwéctar pueden estar activando un
mecanismo que sobrecompensa una caracteristied flara reducir o nulificar el dafo
producto del robo de néctar, caracteristica dineetde ligada a la reproduccion de las
plantas, como lo son el néctar y flores. De estado podemos ahora tener una idea de que
caracteristicas son la clave en la tolerancia helcrmbo de néctar y que, tal y como lo
propusieron Irwin y colaboradores, la tolerancia&d®mi ocurrir en la interaccion planta-

robador de néctar.

Las diferencias encontradas entre estos trabagdepuser explicadas por la actividad
de sus visitantes ilegitimos y el de sus polinizasloEn el trabajo de Irwin y colaboradores

los ladrones de néctar siempre dejaban un sobdentectar suficiente para fomentar la
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movilizacion de los polinizadores a un mayor nunmgedlores. En cambio eBouvardia,
trabajos previos hechos en la misma localidad de Malinche” (Torreset al. 2008)
constataron que los colibries visitan en menoruiacia flores que tienen cantidades de
robo altas (menores cantidades de néctar). Estasatmliciones, respectivamente, en cada
uno de los trabajos posiblemente nos explican @oeqguel caso deéolemonium viscosum e
Ipomopsis aggregata se selecciono que la respuesta a la tolerancialssabreproducir
numero de flores y eBouvardia que se produjera mas volumen de néctar (comood® pr
en el presente trabajo). Asimismo, Toreesl. (2008) probaron que los polinizadores de
Bouvardia reducian las visitas en flores con cantidades neende néctar (mas robadas).
Todo esto conlleva a sugerir que procesos de Setedtatural hayan promovido esta
capacidad d®ouvardia de sobrecompensar el néctar cuando hay robo darnénso y
no el producir mas flores como es el cas@demonium viscosum e |pomopsis aggregata

las cuales producen mas numero de flores pues menfa la movilidad de sus

polinizadores.

43



VIl.  Conclusiéon

1. Bouvardia ternifolia soporta una gran cantidad de grupos de animaleseghiben

conducta de robo de néctar.

2. Al parecerBouvardia ternifolia sobre compensa el néctar de sus flores cuandesse |
extrae el néctar durante un periodo largo, apayasth caracteristica nuestra hipétesis de

gue el néctar es un rasgo que se modifica antbel r

3. A pesar de que las plantas Bivardia ternifolia correspondientes al tratamiento con
remocion tuvieron una considerable pérdida de azéstas tuvieron la capacidad de
producir aproximadamente el mismo numero de sesnillze las plantas que no tuvieron

remocion.

4. Hubo diferencias inter morfos en la producci@ réctar y al parecer el morfo pin

muestra una capacidad mayor de reaccion a sobreproectar.

5. No hubo diferencias en la producciéon de flore8auvardia ternifolia lo cual nos dice

gue no es un rasgo que se modifique por la soltiraceidon de néctar.

6. Las caracteristicas florales presentes en wardgplcomo lo es su capacidad de producir
néctar, deben de ser entendidas como el resuledparte, por la interaccidbn con sus
polinizadores, pero, también se deben de inclunflaencia de otros visitantes florales que
potencialmente intervienen en estas, tales comadoslos robadores de néctar u otros

visitantes.
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7. La diversidad de estrategias de tolerancia esid@n ampliamente documentadas en la
literatura en sistemas planta-herbivoro y hospegarasito (Irwin et al. 2008), sin
embargo en este trabajo demostramos que la tolarpunede tomar otras formas; como la

gue ocurre en una planta ante el robo de néctar.
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