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RESUMEN

La familia Cactaceae comprende entre 1800 y 2000 especies y es autdctona del
continente americano. México es reconocido por presentar la mayor cantidad de
especies de cactaceas que hay en el mundo con un alto grado de endemismo.
Esto ultimo provoca que muchas de esas especies se encuentren en peligro de
extincion, ya que estan restringidas a determinadas areas geograficas, la mayoria
muy pequefas, por lo tanto es necesario plantear estrategias para su
conservacion in situ, de ahi radica la importancia de investigar las interacciones
ecolégicas de las cactaceas como un complemento a las estrategias de
conservacion. Las interacciones positivas planta-animal que involucran a las
cactaceas (como polinizacion o dispersion de semillas) han recibido mucha mas
atencion que las interacciones negativas (herbivoria, florivoria o parasitismo)
dejando a estas ultimas poco investigadas. En el Valle de Tehuacan, se conoce el
caso de la cactacea columnar Neobuxbaumia mezcalaensis, donde se sabe que
en algunas flores (funcion femenina) y frutos se ven afectados a causa de
parasitos herbivoros aun no identificados, los cuales se comen a las semillas, los
ovulos e incluso el estigma y el estilo. Los resultados de esta investigacion
reportan que las hormigas carpinteras florivoras (Camponotus sp.) consumen el
estilo y el estigma de N. mezcalaensis dejando a la flor hermafrodita con la
supuesta apariencia androdioica. También se reportan a otras hormigas como
Camponotus rubrithorax (Forminicae), Creatogaster opaca (Myrmicinae), Afta
mexicana (Myrmicinae); asi como larvas de la familia Muscidae (Diptera) y
Pyralidae (Lepidoptera) actuando como florivoras facultativas, con diferentes sitios
de ovoposicién dependiendo de la etapa floral. También se considera a las larvas
pirdlidas como frugivoras de N. mezcalaensis. El impacto de las larvas florivoras
consiste en que uno de cada cuatro frutos de N. mezcalaensis son infestados
provocando una reduccion de hasta 23.59% en el numero de semillas en los

frutos, resultando colapsados o con galerias hechas para su alimentacion.

Pactli Fernando Ortega-Gonzalez 1
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INTRODUCCION

Familia Cactaceae

La familia Cactaceae comprende entre 1800 a 2000 especies (Anderson, 2001) y
es autéctona del continente americano, se distribuye en las regiones aridas y
semiaridas, aunque también crecen en las zonas subtropicales y en las tropicales
humedas donde algunas viven como epifitas. Actualmente Cactaceae se divide en
cuatro subfamilias: Cactoideae, Opuntioideae, Pereskioideae y Maihuenioideae
(Arias-Montes y Flores-Rivas, 2013), siendo la primera la que mas diversa (Bravo-
Hollis, 1978; Mandujano et al., 2002). Mandujano et al. (2009) relata que
Maihuenioideae tiene poco soporte filogenético que la sustente como subfamilia

principalmente por ser un grupo pequefo (un género con dos especies).

Las cactaceas columnares son pertenecientes a la subfamilia Cactoideae e
incluyen cerca de 170 especies (80 presentes en México). Estas especies son
componentes principales de los bosques tropicales caducifolios y matorrales
xerofilos, que cubren cerca de dos tercios del territorio nacional (Casas, 2002). De
las 80 especies descritas, 22 llegan a medir hasta 15 m de altura (como algunas
especies de Backebergia, Cephalocereus, Neobuxbaumia, Pachycereus y
Stenocereus), caracterizadas por un crecimiento vegetativo lento (Casas et al.,

1999).

|
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Género Neobuxbaumia Backeberg

Neobuxbaumia esta representada por ocho (Hunt, 1999; Hunt, 2006) o nueve
especies (Arias-Montes et al., 1997; Anderson, 2001; Guzman et al., 2007; Arroyo-
Cosultchi et al., 2007; Arroyo-Cosultchi et al., 2010) dependiendo del autor. Se
distribuye en el bosque tropical caducifolio y el matorral xerdfilo de la Depresién
del Balsas, el Valle de Tehuacan-Cuicatlan, la vertiente del Pacifico y la vertiente
del Golfo de México (Bravo-Hollis, 1978). Son plantas columnares de hasta 15 m
de altura, solitarias o ramificadas, tallos cilindricos con pocas costillas (8 a 10 en
N. scoparia) a numerosas (29-31 en N. laui), tienen aréolas distantes de 1 a 2.5
cm entre si, con depresion interareolar bien marcada, algunas especies forman
pseudocefalio (como N. macrocephala y N. scoparia). Las flores son tubulares-
campanuladas o tubulares-infundibuliformes, en promedio miden 5 cm de longitud
y estan dispuestas a lo largo de toda la costilla o son apicales y subapicales
(Bravo-Hollis, 1978; Arias-Montes et al., 1997; Arroyo-Cosultchi et al., 2007). La
floracion es nocturna o nocturna-matutina, son polinizadas principalmente por
murciélagos (Godinez-Alvarez y Valiente-Banuet, 2000; Rojas y Salinas, 2002;
Godinez-Alvarez et al., 2002; Valiente-Banuet, 2002). El pericarpelo tiene podarios
prominentes, pequefos e imbricados, con aréolas reducidas que a veces
desarrollan espinas incipientes después de la fecundacion. El fruto es ovoide, de
color verdoso a rojo, recubierto de podarios, con pulpa blanca y semi-seca, la
dehiscencia es irregular. Las semillas son brillantes, negruzcas con area hilar
lateral grande (Arias-Montes et al., 1997; Scheinvar, 2004). Sin embargo, en

analisis filogenéticos basados en secuencias de DNA nuclear y del cloroplasto,

|
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Neobuxbaumia no se reconoce como un grupo monofilético, resultando que junto
a los géneros Cephalocereus y Pseudomitrocereus conforman un clado llamado

grupo “Cephalocereus” (Arias et al., 2003).

Neobuxbaumia mezcalaensis (Bravo) Backeberg

Bravo-Hollis (1978) menciona que N. mezcalaensis es la especie con mayor
variacion morfolégica y de mas amplia distribucién, ya que se encuentra en los
estados de Guerrero, Jalisco, Michoacan, Morelos, Oaxaca y Puebla (Guzman et
al., 2007). Un analisis multivariado revela que la distribucion de N. mezcalaensis
esta restringida a la Depresion del Balsas y al Valle de Tehuacan-Cuicatlan (Fig.
1), siempre a altitudes superiores a los 450 m (Arroyo-Cosultchi et al., 2010). Esta
especie es descrita como una de las mas abundantes en el valle de Tehuacan

(Esparza y Valverde, 2002; Esparza et al., 2005) con un promedio de 3,943

plantas  por hectarea
(maximo 14,740 plantas
por hectarea) por encima
de sus especies
hermanas (N. tetetzo y N.
macrocephala) 'y  su

distribucion esta asociada

con localidades con una Figura 1. Distribucion de Neobuxbaumia mezcalaensis. (Tomado y

modificado de Guzman et al.. 2007)

relativa precipitacion

abundante (Ruedas et al., 2006).

|
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Los individuos de N. mezcalaensis presentan tallos solitarios (Fig. 2A), no
ramifican a menos que sean dafiadas, y en estado adulto alcanzan hasta los 14 m
de altura. Florecen entre abril y marzo y fructifican entre mayo vy junio (Valiente-
Banuet et al., 1997; Rojas y Salinas, 2002; Esparza y Valverde, 2003), se ha
registrado que la produccion del numero de estructuras reproductivas es variable
segun el afo probablemente debido a causas ambientales (Esparza y Valverde,
2003). Las flores (Fig. 2B) son tubular-infundibuliformes, de color blanco a verde-
rojizas, miden de 5 a 5.5 cm de largo y florecen a lo largo de todo el tallo (Arias-
Montes et al., 1997), son xenégamas y autoincompatibles, con antesis nocturno-
matutina, en el valle de Tehuacan-Cuictlan son visitadas por especies de
murciélagos nectarivoros como sus principales polinizadores nocturnos, entre los
que se encuentran Leptonycteris curasoae, L. nivalis y Choeronycteris mexicana; y

otros polinizadores como la polilla Eumorpha anchemola, el colibri oscuro

Figura 2. A. Individuos de Neobuxbaumia mezcalaensis. B. Flor de N.
mezcalaensis.

|
Pactli Fernando Ortega-Gonzalez 5
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Cynanthus sordidus y abejas como Apis mellifera y Trigona sp. (Valiente-Banuet

et al., 1997; Valiente-Banuet, 2002).

Los frutos miden entre 3 a 4 cm de largo, de forma ovoide y color verde,
recubiertos de podarios cortos, las bracteas miden c.a. 1 mm de largo, las espinas
entre 3-6 mm de largo (dependiendo del tiempo de desarrollo), son setosas y de
color blanco (Arias et al., 1997). Las semillas son de color café oscuro a negras,
miden en promedio 3.78 + 0.03 mm de largo y 2.79 £ 0.02 mm de ancho, la quilla

esta ubicada en la region dorsal de la semilla (Arroyo-Cosultchi et al., 2007).

Rios (2009) comprobé mediante experimentos de adicion manual de polen
heteroespecifico que las flores de N. macrocephala pueden ser polinizadas por las
de N. mezcalaensis. Alejos (2006) evalud la hibridacion entre las 3 especies de
Neobuxbaumia que coexisten en el Valle de Tehuacan (N. macrocephala, N.
mezcalaensis y N. tetetzo) y encontré evidencias que la hibridacidon unicamente
habia sucedido entre las especies N. macrocephala (columnar ramificada, con
pseudocefalio apical rojo y flores en el apice) y N. mezcalaensis (columnar no
ramificada y flores a lo largo de todo el tallo), los hibridos resultantes pueden tener
0 no ramificaciones, con numero de costillas sin especificar, flores a lo largo del

tallo y en el dpice donde algunos individuos presentan pseudocefalio.

|
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Interacciones bioticas

Las relaciones planta-animal como la polinizacién ya descrita de Neobuxbaumia
mezcalaensis son parte de la complejidad inherente a la trayectoria evolutiva de la
familia Cactaceae en los diferentes habitats y comunidades. Las cactaceas han
desarrollado una amplia gama de interacciones ecoldgicas positivas y negativas
con diversos grupos de organismos (Guerrero et al., 2012). Por ejemplo; frente a
las inclemencias del medio ambiente han desarrollado estrechas relaciones
positivas con otras especies vegetales, denominadas “plantas nodrizas” que
ofrecen las condiciones de humedad y temperatura para el establecimiento de
nuevas plantulas (Valiente et al., 1991). Por otro lado, un ejemplo de interaccion
negativa se observa en el consumo de los tallos de las cactaceas, considerados
como unas de las pocas fuentes de fibra y agua existentes para los animales en
ecosistemas desérticos, asi como sus flores o frutos que también se consideran
como una fuente importante de alimento para numerosos insectos, aves, reptiles y
mamiferos (Valiente-Banuet, 2002; Mellink y Riojas-Lépez, 2002; Marquez et al.,

2003).

Las interacciones positivas planta-animal que involucran a las cactaceas han
recibido mucha mas atencidén que las interacciones negativas, ejemplo de ello son
la polinizacién o dispersion de semillas por animales (Valiente-Banuet et al., 1997;
Godinez-Alvarez y Valiente-Banuet, 2000; Rojas y Salinas, 2002), que algunas

veces ha evolucionado hasta el extremo de mutualismo obligado, como es el caso

|
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de Lophocereus schottii, polinizada exclusivamente por la polilla senita Upiga

virescens (Holland y Fleming, 1999).

La cantidad de recursos disponibles del ambiente para la planta determina la
asignacion energética hacia la produccion de estructuras reproductivas vy
recompensas florales, asi el ambiente puede influir indirectamente en fomentar
interacciones positivas (polinizacion y dispersion de frutos/semillas) o negativas
(herbivoria y florivoria) (Jones y Coleman; 1991; Aximoff y Freitas, 2009). Esto es
especialmente importante en ambientes extremos como las zonas aridas,
caracterizados por presentar fluctuaciones interanuales marcadas en la
disponibilidad de recursos (Schlesinger et al., 1990) y largos periodos de sequia
(Esparza y Valverde, 2002), las cactaceas pueden presentar problemas de
persistencia debido a su lenta y escasa capacidad de regeneracion (Contreras y

Valverde, 2002).

El alto grado de endemismo provoca que un numero considerable de esas
cactaceas se encuentren en peligro de extincidon, ya que estan restringidas o
limitadas (Esparza y Valverde, 2002) a determinadas areas geograficas, siendo la
mayoria muy pequefas (Jiménez, 2011) o muchas de ellas son saqueadas por la
mano del hombre principalmente para comercio ilegal (Martinez-Peralta y
Mandujano, 2009), son afectadas por cambios de uso del suelo para el
aprovechamiento de la agricultura u otras actividades (Arroyo-Cosultchi et al.,

2014) y son susceptibles al cambio climatico global (Martorell et al., 2015).

|
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Los estudios de herbivoria y otras interacciones negativas en cactaceas son temas
de gran interés cientifico y son indispensables para la conservacion de estas
especies en México, ya que muchas especies tienen una distribucion limitada, un
lento crecimiento e invierten una gran cantidad de recursos en la formacion de
flores y atraccion de polinizadores, por lo que cualquier proceso que altere estas
caracteristicas tendra un impacto en la adecuacion de estas plantas. Es conocido
que las poblaciones de cactaceas constituyen la base de la cadena alimenticia en
los ecosistemas de zonas aridas mediante la distribuciéon de frutos, semillas,
néctar y polen para diversos animales como aves, mamiferos, insectos y reptiles
(Valiente-Banuet, 2002; Marquez et al., 2003; Mufoz-Romo et al., 2003;

Cavalcante, 2013).

ANTECEDENTES

Sistema de reproduccion sexual

En Neobuxbaumia mezcalaensis se describié un sistema androdioico, con dos
tipos de individuos: plantas con flores bisexuales y plantas con flores masculinas
(Valiente-Banuet et al., 1997). Estos autores describieron que las flores
masculinas tienen anteras que producen grandes cantidades de granos de polen y
un gineceo completamente reducido y sin oOvulos; mientras que las flores
hermafroditas poseen gineceo y androceo funcionales. Fue un estudio que llamo
mucho la atencion para Cactaceae, ya que el sistema sexual androdioico es

extremadamente raro en las angiospermas y en teoria podria representar un paso

|
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intermedio entre el hermafroditismo y el dioicismo (Rieseberg et al., 1992; Weiblen

et al., 2000).

Sin embargo, en un estudio embrioldgico reciente (Gomez, 2010) se demostré que
la poblacion estudiada de N. mezcalaensis no es androdioica sino hermafrodita, ya
que en algunas flores (funcién femenina) y frutos se ven afectados a causa de
parasitos herbivoros aun no identificados, que se comen las semillas, los évulos e
incluso el estigma y el estilo. El ataque de los herbivoros puede ser tan drastico en
ciertos afios que algunos individuos pueden llegar a no formar frutos o que éstos
se desarrollen sin formar semillas. Fue posiblemente esta explicacién la causa por
la cual Valiente-Banuet et al. (1997) describieron erroneamente el sistema sexual

de N. mezcalaensis como androdioico.

Florivoria

Lo descrito en el parrafo anterior es precisamente el caso de una interaccion
negativa llamada florivoria que combina los aspectos de la herbivoria y la
polinizacion. El término florivoria se define como el consumo de los tejidos
reproductivos primarios (gineceo y androceo) y las partes de atraccién (caliz y
corola), asi como estructuras accesorias (i.e. bracteas) (Burgess, 1991; McCall e
Irwin, 2006; Lopez, 2014). La florivoria incluye el dafio a los primordios florales, las
flores en antesis y los distintos tipos de 6rganos reproductivos hasta antes de la
formacion de la semilla (Burgess, 1991). En otras palabras, los animales florivoros

consumen sépalos, pétalos, estambres, estilos, ovarios y 6vulos, asi como las
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habituales recompensas florales de néctar y polen (Burgess, 1991). Generalmente
hay consecuencias negativas por defectos provocados durante la produccion o
maduracion de los gametos (Krupnick y Weiss, 1999; McCall e Irwin, 2006).

Unas de las causas que favorecen la aparicion de la florivoria dentro de una
poblacién son los factores abidticos como los cambios climaticos, los cuales
pueden influir en la sincronia del periodo de floracién, en la intensidad y duracién
de las fases florales, en la cantidad disponible de recompensas florales, asi como
en el tamafo y abundancia de las estructuras florales. Por ejemplo; durante el mes
de Julio de 2004 en Brasil, se registré una precipitacion mensual (84.8 mm) cuatro
veces mayor que el promedio (22.2 mm) correspondiendo a un retraso del inicio
de floracién, una antesis de menor duracién y aborto de muchos botones florales
de Erythrina falcata (Fabaceae), ocasionando una drastica reduccion de visitas por
polinizadores, pero no alter6 la presencia de Pyrrhura frontalis (Psittacidae),
avistado en grandes grupos en la copa de E. falcata y siendo el responsable de
depredar el 72% de las flores con un forrajeo de duracion aproximada a 14

minutos (Aximoff y Freitas, 2009).

Efectos directos e indirectos

Se conocen dos tipos de efectos causados por florivoria que ocurren en la planta,
los directos e indirectos. Los efectos directos se producen cuando hay reduccién
en el numero de botones, flores, frutos o semillas producidas por las plantas
atacadas por florivoros (Oguro y Sakai, 2009). En diversos casos se incluye la

depredacion de los gametos florales por larvas de insectos que se alimentan de
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las estructuras que los contienen, pero cuando estas larvas llegan al estadio
adulto ocasionan un dafio floral aun mayor, ya que serian capaces de consumir
mayor cantidad de estructuras reproductivas que una larva (Cardenas, 2015).
Algunos ejemplos de los efectos directos en otras familias de angiospermas son:
ataques de coledpteros a las flores de Plhox hirsuta (Polemoniaceae) en tres
poblaciones en el norte de California (China Hill, Cracker Hunch y Greenhorn), las
primeras dos poblaciones son dafiadas en un 46% y en la tercera son dafnadas
hasta un 64%. En esta ultima los frutos maduros son depredados en un 19% por
mamiferos como conejos, liebres o0 venados residentes de California,
disminuyendo el numero de semillas disponibles (Ruane et al., 2014). Otro estudio
fue realizado sobre la especie androdioica Annona dioica (Annonaceae) en
Corumba, Brasil, donde escarabajos del género Conotrachelus (Curculionideae)
atacan las flores hermafroditas y masculinas, causando un 58% de dafo a los
pétalos y un 42% a los érganos reproductivos y consecuentemente afectando el
desarrollo del fruto (Paulino y Chaves, 2006).

Los efectos indirectos ocurren generalmente cuando hay cambios en el
comportamiento de los polinizadores debido al consumo de estructuras accesorias
(sépalos, pétalos y/o bracteas) por florivoros que modifican o minimizan el
despliegue o arreglo floral, haciendo las flores menos atractivas para ser visitadas
y polinizadas (McCall, 2008; Cascante-Marin et al., 2009; Kardel y Koptur, 2010).
También puede deberse a la reduccion y modificacién de guias de néctar en la flor
que son ofrecidas a los polinizadores ocasionando que las visiten menos (Botto-

Mahan et al., 2011).
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Es conocido que muchos polinizadores discriminan a las flores que visitan, ya que
prefieren corolas grandes y vistosas, otros discriminan entre flores simétricas y
asimétricas, e inclusive si encuentran una flor dafiada o alterada es muy probable
que no la visiten (Sanchez-Lafuente, 2007). Por ejemplo, el escarabajo del polen
Meligethes aeneus (Nitidulidae) cuyas larvas y adultos se encuentran
ocasionalmente (19%) en las flores de Brassica napus (Brasicaceae) en el Reino
Unido, son capaces de danar también a los nectarios, reduciendo la cantidad de
néctar presente en la flor y asi disminuyendo las visitas por Apis mellifera a la flor
infestada (Kirk et al., 1995). Un estudio de McCall (2008) sobre florivoria, relata
que el ataque de larvas florivoras a las flores de Nemophila menziesii
(Hydrophyllaceae), provoca el consumo del 25% de los pétalos (hasta un 15% de
su superficie) y un 5% de las estructuras sexuales, ocasionando reduccion de la
adecuacion femenina y del numero de visitas a la flor. Por lo tanto, se ha
demostrado que tanto los efectos directos como los indirectos pueden reducir la
adecuacion de las poblaciones de plantas afectadas (Burgess, 1991; Kelly y Dyer,

2002; McCall e Irwin, 2006).

Florivoros

Los florivoros pueden ser animales como aves, reptiles, mamiferos, entre otros
(Aximoff y Freitas, 2009; Lépez, 2013; Ruane et al., 2014), pero el grupo de
florivoros mas extenso y mejor conocido son los insectos. Segun Burgess (1991),
los insectos florivoros se encuentran distribuidos en 10 6rdenes de Hexapoda

(Collembola, Blattodea, Dermaptera, Plecoptera, Hemiptera, Hymenoptera,
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Thysanoptera, Coleoptera, Diptera y Lepidoptera), cuyos integrantes muestran
diferentes estrategias de historias de vida y preferencias alimenticias, que van
desde los que se alimentan de polen, conocidos como polinivoros (Kirk et al.,
1995) hasta los herbivoros generalistas que se alimentan tanto de tejidos
vegetativos como reproductivos (McCall y Karban, 2006). También se han
documentado relaciones mutualistas, en las cuales las larvas de los insectos
consumen estructuras reproductivas, ya sea parcial o totalmente, y los adultos son
polinizadores (Anstett et al., 1997; Holland y Fleming, 1999). Particularmente las
larvas del orden Lepidoptera han sido reconocidas como las principales
consumidoras de estructuras reproductivas (flores, frutos y/o semillas) en ciertas
familias de plantas (Pratt y Pierce, 2001; Winotai et al., 2005).

Algunos ejemplos de polinivoros registrados, son coléopteros como el escarabajo
del polen Meligethes aeneus de la familia Nitidulidae (Kirk et al., 1995) y varios
miembros adultos de la familia Scarabaeidae, como el escarabajo verde
sudafricano (Trichostetha fascicularis), que poliniza y consume polen de las flores
de Protea eximia (Protaceae) y Berzelia lanuginosa (Bruniaceae). Asimismo, los
escarabajos Peritrichia cinereay P. flavolineata a su vez consumen el polen y
polinizan a las flores de Ornithogalum thyrsoides (Liliaceae) (Johnson y Nicolson,
2001). También estan los dipteros, integrados principalmente por las familias
Bomyliidae, Syrphidae y Muscidae, conocidas por ser los principales polinizadores
y a la vez polinivoros de las angiospermas basales del grupo ANITA (Labandeira,
2005; Thien et al., 2006). De la primera familia se ejemplifica a hembras de

Poecilognathus punctipennis, quienes comen avidamente el polen de Commelina
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erecta y Tradescantia roseolens (Commelinaceae) (Deyrup, 1988). Se ha
registrado a la familia Cecidomyiidae debido a que las hembras adultas de
Megommata sp. polinizan a las flores de Schisandra henryi (Schisandraceae) y a
la vez consumen el polen, que contiene nutrientes que benefician la maduracién
de los ovarios y ovoposicion de las hembras de Megommata sp. (Yuan et al.,
2006). La importancia del polen como alimento radica en su contenido; minerales,
proteinas, lipidos y carbohidratos, con una gran variacién en la calidad nutricional
del polen entre diferentes especies de plantas, especialmente con respecto a la
concentracion de proteinas que varia de 2.5% a 61% (Roulston y Cane, 2000). En
cambio, los tejidos florales son ricos en recursos que contienen altos niveles de
agua y nitrégeno, siendo los nutrientes mas importantes en la dieta de los
insectos, a quienes les confiere una gran ventaja para su supervivencia (McNeill y

Southwood, 1978; Bandeili y Muller, 2010).

En cambio, algunos ejemplos de florivoros que se alimentan de otros verticilos
florales como el gineceo, caliz y /o corola estan representados por los escarabajos
curculénidos en Costa Rica, cuyos huevos son ovipositados en diferentes
estructuras florales de Ceiba pentandra (Malvaceae) como las partes fértiles
(gineceo y androceo) y en las infértiles (perianto), donde eclosionan y surgen
larvas que se van alimentando de estructuras florales cercanas a ellas,
provocando a su vez el aborto de las flores que se producen antes de la
polinizacion, evitando asi la fecundacion y el desarrollo del fruto (Fernandez et al.,

2008). En Chile se ha documentado el ataque de Alstroemeria ligtu
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(Alstroemeriaceae) por larvas de dos especies de lepidopteros y de tres especies
de coledpteros (familias Buprestidae y Scarabaeidae), donde al menos 85 de las
100 plantas monitoreadas presentaron flores con dafio en los tépalos (un
promedio de 2.28 +/- 0.23 de flores danadas por planta). Entre esos ataques por
las larvas de insectos se encontraban danos en los tépalos laterales (26.4%) y
remocion de las guias de néctar (15.7%) presentes en éstos, ocasionando la

reduccion del numero de visitas por polinizadores (Botto-Mahan et al., 2011).

Trabajos de florivoria en cactaceas mexicanas

En Baja California Sur, se han registrado un nimero variable de botones florales y
flores femeninas de Pachycereus pringlei que abortan y caen del cactus debido a
cavitaciones hechas por larvas de dipteros que infestan el tubo pericarpelar,
debilitando asi los tejidos que conectan el boton floral al tallo, lo que resulta en la
caida del brote o flor infestada (Le6n et al., 2002).

En un estudio realizado en Neobuxbaumia macrocephala del Valle de Tehuacan,
se encontré que el 81.6% de los frutos examinados fueron atacados cuando
estaban en la planta por larvas de polilla de la familia Pyralidae. El ataque de los
depredadores produjo una reduccidn significativa del 45% en el numero de
semillas disponibles para la dispersion. También se reporta florivoria ocasionada
por las hormigas de Afta mexicana que consumen las flores, incluso antes de la
antesis y pueden llegar a consumir desde las estructuras reproductivas hasta la

flor completa (Rios, 2009).
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En el Desierto Chihuahuense se registré actividad de florivoria en el nopal
espinoso morado (Opuntia macrocentra) y en el nopal cegador (Opuntia
microdasys) por orugas del género Melitara (M. junctolineella y M. subumbrella
respectivamente), ambos de la familia Pyralidae. Del primer caso, larvas de M.
subumbrella atacan las flores de O. macrocenta afectando el desarrollo de frutos,
reduciendo su produccion desde un 20% hasta incluso el 100% de los frutos (s6lo
una planta tenia todas las flores consumidas). De las 155 flores usadas en esa
investigacioén, 30 fueron consumidas (19.3%), y la mitad de los individuos de O.
macrocentra (54.84%) no mostraron evidencias de florivoria (Mandujano et al.,
2013).

La florivoria de O. mycrodasys se manifiesta con el aborto de botones florales y
flores en antesis con un porcentaje de 21% y 7% respectivamente. Se cree que la
ovoposicidén y eclosién de las larvas del gusano cebra (M. junctolineella) ocurre
dentro del estilo en etapa de botdn floral o flor en antesis, debido a que el primer
estadio de 3 mm solamente se encontré en ese sitio. Después de consumir todo el
estilo, la larva se alimenta de las recompensas florales (néctar y polen) y otras
estructuras como los estambres y el perianto. Cuando esos recursos se agotan, la
larva se mueve a través de la superficie de la planta ayudada por hilos de seda
que ella misma produce en busca de un nuevo botén floral. La pupa estaria dentro

de los botones o flores caidos al suelo (Pifia et al., 2010).

Matias-Palafox et al. (2011) encontraron que la cactdcea microendémica de la

Barranca de Meztitlan en Hidalgo, Turbinicarpus horripilus, presenta 19% de dafio
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en las flores hechas por insectos de los 6rdenes Coledptera y Ortéptera. Del total
de flores de T. horripilus, las estructuras reproductivas sufrieron la mayor

incidencia de dafio, con un 32% mas que las estructuras vegetativas.

El género de Cactaceae mejor estudiado en México en cuanto a su florivoria es
Ariocarpus. En A. scaphirostris del estado de Nuevo Ledn, tres escarabajos
florivoros de la familia Merylidae causan dano directo sobre las estructuras
reproductivas femeninas, disminuyendo su fertilidad (produccion de semillas) en
20% en comparacion con las flores que no sufren dafio (Alvarez-Lagunas et al.,
2011). En A. kostchoubeyanus del estado de Tamaulipas se presenta el 46% de
flores dafiadas por mamiferos pequefos, probablemente lagomorfos nocturnos, y
de éstas el 38% corresponde a flores maduras consumidas completamente. A
pesar del ataque de los florivoros, no se encontraron diferencias significativas en
la produccion de frutos y semillas entre las flores intactas y dafiadas de A.
kostchoubeyanus (Lopez, 2013).

En la especie A. retusus, residente también de Tamaulipas se registré 10% de
flores con dafo, siendo el perianto la estructura mas afectada. Los florivoros
identificados de A. retusus son heterépteros de la familia Lyagacidae
(depredadores de segmentos de la corola), gorgojos de la subfamilia
Cryptorhynchinae (depredadores de botones y pistilos), morfoespecies del orden
Lepidoptera (consumen el total de la flor), asi como escarabajos del género
Epicauta (Meloidae) y hormigas (Formicinae) que se alimentan de anteras y

pétalos. El dano ejercido en el atractivo visual de la flor (corola) no constituyé un
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factor que afecte la conducta de los polinizadores, ya que se observé que los
visitantes florales mantienen una frecuencia equiparable en flores con y sin dano
(Martinez-Peralta y Mandujano, 2012; Cardenas, 2015). Del resto de las especies
de Ariocarpus (A. agavoides, A. fissuratus, A. bravoanus y A. trigonus) no se
conoce el porcentaje del impacto de florivoria, solamente se reporta que
coledpteros y ortopteros consumen una o varias partes florales, y hormigas que

probablemente consumen polen y néctar (Martinez-Peralta y Mandujano, 2012).

Nectarios extraflorales

Los nectarios son organos de la planta especializados en secretar néctar,
normalmente se presentan en plantas que son polinizadas por aves o insectos.
Pueden encontrarse asociados con diferentes estructuras de la planta como los
organos florales (perianto, estambres, estilo y pared del ovario) denominados
nectarios florales o sobre 6rganos vegetativos (peciolos, estipulas, hojas o

aréolas) llamados nectarios extraflorales (Ruffener y Clark, 1986).

Para el género Neobuxbaumia, se conocen dos especies con probables nectarios
extraflorales: la primera es N. scoparia, donde Backerberg (1941) declaré que
externamente las flores de esta especie excretan grandes gotas de néctar. La otra
es N. polylopha, examinada por Buxbaum (1953) quien no observo tejido secretor
alguno en los podarios florales ya que estaba compuesto por tejido normal, pero al
revisarla en un microscopio descubrié que la epidermis se encuentra perforada

densamente por estomas grandes que parecen funcionar como hidatodos
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(estructuras que secretan liquido por gutacion a través de estomas). La
combinacién de un sistema vascular muy denso y numerosos estomas ubicados
en el epipodario, indican la funcion de los podarios florales de N. polylopha como
nectarios extraflorales. N. mezcalaensis presenta nectarios en forma de estomas
modificados, ubicados en la camara nectarial de la flor, la secrecidon que escurre
de los estomas llega a formar algunos cristales poligonales (Gémez, 2010). Se
desconoce si esta especie presenta nectarios extraflorales que podrian funcionar
como atraccion para herbivoros o florivoros, asi como disminuir los ataques a las

estructuras reproductivas.

JUSTIFICACION

El numero de estudios sobre las interacciones negativas en las cactaceas han sido
poco frecuentes, a pesar de ser indispensables para la conservacion de las
cactaceas en México, ya que nuestro pais alberga la mayor cantidad de especies
endémicas en el mundo. En el Valle de Tehuacan existen poblaciones
Neobuxbaumia mezcalaensis, una especie endémica de México. Es de suma
importancia contribuir con investigaciones de interacciones negativas como su
florivoria, que no ha sido estudiada. Por lo tanto, es necesario conocer cuales son
los organismos florivoros que afectan negativamente la formacion de flores, frutos
y semillas, y estimar el porcentaje de florivoria que repercute en la poblacion de

N. mezcalaensis.
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OBJETIVO GENERAL
v' Conocer la interaccién entre los organismos florivoros, las flores y los frutos
de Neobuxbaumia mezcalaensis, incluyendo la etapa del desarrollo en la
cual son consumidas las estructuras reproductivas.
OBJETIVOS PARTICULARES
» ldentificar los visitantes florales de N. mezcalaensis.
» Diferenciar entre los organismos que afectan negativa o positivamente el
desarrollo de las flores, frutos y semillas de N. mezcalaensis.
» Determinar la etapa de la oviposicién sobre las flores y/o frutos inmaduros
de N. mezcalaensis.
» Conocer las estructuras y tejidos que se ven dafados durante el desarrollo
de las flores y los frutos.
» Estimar el porcentaje de florivoria sobre algunos sitios de distribucién de N.
mezcalaensis.

» ldentificar la presencia de nectarios extraflorales (en los podarios).

MATERIALES Y METODOS

> Area de estudio
La Reserva de la Biosfera Tehuacan—Cuicatlan (Fig. 3), ocupa una superficie de
485 km?, con coordenadas geograficas generales de 18°14’ N y 97°33’ W. Limita
al norte con Tehuacan; al este con San Gabriel Chilac, San José Mihuatlan y
Altepexi; al sur con Caltepec; y al oeste con Atexcal y el estado de Oaxaca. La

region debe su aridez a la sombra de lluvia provocada por la Sierra Madre Oriental
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(Smith, 1965), la temperatura media anual es alrededor de 21 °C con una
precipitacion media anual de 400 a 450 mm (Paredes et al., 2007). El area de
estudio es heterogénea, con colinas y montafias que dominan el paisaje, las areas
planas ocurren solamente en depdsitos aluviales a lo largo del Rio Salado. Las
diferentes litologias que estan presentes en el area incluyen la lutita, caliza y otros

materiales igneos (Brunet, 1967).

Figura 3. Vista de una zona dentro de la Reserva de
la Biésfera Tehuacan-Cuicatlan.

Miranda y Hernandez (1963) clasifican al valle de Tehuacan-Cuicatlan como parte
de las tetecheras, que son agrupaciones de plantas crasas altas (5 a 10 m) de las
llamadas a veces candelabros y 6rganos. Por ejemplo; en el valle podremos
encontrar cactus ramificados como cardones (Lemaireocereus weberi, L.
dunwrtieri), el garambullo (Myrtillocactus geometrizans), la quiotilla (Escontria
chiotilla), o con escasas ramas, como los tetechos (Neobuxbaumia tetetzo) y los

gigantes (Neobuxbaumia mezcalaensis).
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» Trabajo de campo
En 2014 y 2015 se realizaron salidas a dos sitios con presencia de N.
mezcalaensis en la Reserva de la Biésfera Tehuacan-Cuicatlan, la primera a
Zapotitlan Salinas (18°19'55"N, 97°28'28"0) y la segunda a San Juan Raya
(18°18'51"N, 97°36'53"0), ambas del estado de Puebla. Este trabajo de campo se
realizd en las respectivas etapas de floracién entre abril a mayo (botén floral y

flores post-antesis) y fructificacion (fruto inmaduro y maduro) entre mayo a junio.

» Observacion e identificacion de visitantes florales
En cada salida, se marcaron tres individuos diferentes de Neobuxbaumia
mezcalaensis, con un numero constante de flores (+/- 10) en su respectiva etapa
de floracién y/o fructificacion. Valiente-Banuet et al. (1997) relata que la apertura
de las flores inicia al anochecer (alrededor de las 20:00 h) y permanece abierta
toda la noche y parte de la mafiana siguiente (hasta las 10:30 h). Se realizaron
tres periodos de observacion, el primero de las 12:00 a las 14:00 h, el segundo de
19:00 a las 22:00 h y el ultimo de 6:00 a 9:00 h. Se registro la conducta de los
visitantes florales y se les tomaron fotografias. Se colectaron los insectos que
visitaban las flores y se conservaron en etanol al 70% para su posterior
identificacion mediante claves taxonémicas (Palacio y Fernandez, 2009) y bajo

asesoria de especialistas (Dr. Alejandro Zaldivar y Dr. Omar Avalos).
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» Colecta del material biolodgico
En ambas localidades, se seleccionaron al azar 40 individuos de N. mezcalaensis.
En esos individuos se colectaron al azar 93 botones florales, 57 flores post-
antesis, 103 frutos inmaduros y 86 frutos maduros (en sus respectivos tiempos de
floracion y fructificacion), se fijaron en una solucién de etanol al 70% para ser
analizadas bajo el microscopio estereoscopico para buscar evidencias de
florivoria. El criterio para clasificar las etapas fue la apariencia externa de la flor o
fruto; el botdn floral es considerado cualquier brote floral de N. mezcalaensis a
cualquier tamafo sin que haya abierto la flor; la flor en post-antesis es la flor con
los tépalos cerrados y arrugados, anteras con poco polen y sin evidencias de
fructificacion; el fruto inmaduro se le reconoce por presentar el pericarpelo seco, el
perianto algo ensanchado y la emergencia de pequefas espinas en los podarios;
la ultima etapa, correspondiente al fruto maduro se identifica por presentar
pericarpelo totalmente seco y colapsado, perianto mas ensanchado y espinas del

podario mas largas.

» Observacion al microscopio esteroscépico
Las flores y frutos en diferentes etapas de desarrollo fijjados se disectaron
longitudinalmente para ser observados con el microscopio estereoscépico y asi
dar seguimiento a la presencia de las larvas florivoras y determinar la etapa floral
en la cual son ovopositadas sobre las flores de N. mezcalaensis. Asimismo, para
determinar que organos florales son afectados durante el desarrollo de los

mismos, se realiz6 conteo sobre el numero de muestras que presentaban
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estructuras danadas por florivoros, el tamafo del estilo, el porcentaje de muestras
con larvas presentes. Se obtuvo el promedio de longitud del estilo sano y el estilo
consumido, se compararon ambas medias mediante la prueba estadistica de

Mann Whitney (Triola, 2009) usando el programa GraphPad Prism® 5.

» Diseccién de podarios florales
Se colectaron cinco flores sanas en antesis para disectar un podario por cada una,
ubicado en la base de la flor, el corte fue de aproximadamente 0.5 cm de largo,
ancho y profundidad y se les removieron las espinas, tres podarios fueron usados
para la técnica de LR-White y los dos restantes para ser observados en

Microscopia Electrénica de Barrido (MEB).

» Inclusion en LR-White
Los tres podarios disectados de diferentes flores, se deshidrataron en una serie
gradual de etanoles (85%, 96% y 100%) durante una hora en cada uno y se
incluyeron en una serie de diferentes concentraciones de LR-White; 24 horas al
50%, 24 horas al 75% y 48 horas al 100%. Posteriormente las muestras se
encapsularon en plastico al 100% de LR-White para ser polimerizadas en la estufa
durante 48 horas. Con el ultramicrotomo MT 990 se realizaron cortes
longitudinales y transversales a las muestras, los cortes histolégicos se tifieron con
azul de toluidina, se observaron y se fotografiaron en un Microscopio Leika

adicionado con camara digital.

|
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» Colectay conteo de frutos maduros. Cuantificacion de florivoria
directa
Durante la etapa de fructificacion de N. mezcalaensis, se colectaron 61 frutos al
azar en ambas localidades para determinar la presencia de larvas y estimar el
porcentaje de frutos depredados. Se establecieron dos grupos, el primero con
frutos sanos (sin presencia de larvas o signo de infestacién) y el segundo con
frutos infectados (con presencia de larvas, galerias y hoyos hechos por éstas), en
estos grupos se obtuvo el promedio de semillas por fruto y posteriormente se
comparé mediante la prueba estadistica de Mann Whitney (Triola, 2009) para
encontrar diferencias significativas en el numero de semillas producidas, usando el

programa GraphPad Prism® 5.

» Microscopia electronica de barrido (MEB)
En el MEB se observaron las larvas colectadas de flores, frutos y podarios florales
dafados. Para ello el material se deshidraté en una serie gradual de etanoles
(70%, 85%, 96%, 100%), durante una hora en cada uno. Las muestras se llevaron
a punto critico con CO2 y se montaron en portamuestras para ser cubiertas con

una fina capa de oro en una ionizadora.

La metodologia utilizada se resume en el diagrama de flujo de la Figura 4.
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Figura 4. Diagrama de flujo que resume la metodologia utilizada para investigar la florivoria de
Neobuxbaumia mezcalaensis.

RESULTADOS

» Observacion e identificacion de visitantes florales

Visitantes diurnos (12:00-14:00 h)

-Se observaron avispas, abejas, hemipteros, arafias, opiliones, moscas vy
hormigas. Las avispas y hemipteros solamente llegan al pericarpelo, se quedan en

reposo y se marchan. Los opiliones y arafas solamente se quedaban en reposo
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en la flor en espera de una presa. Las moscas llegan igualmente a la flor y se
mueven activamente alrededor del pericarpelo.

También se observaron cuatro especies de hormigas que mordieron las flores; dos
son hormigas carpinteras de la subfamilia Formicinae de diferente color, una roja
(Camponotus sp.) y una negra (Camponotus rubrithorax) (Fig. 5A y B), las otras
dos son la hormiga micofaga Atta mexicana y la hormiga acrobata Crematogaster

opaca, ambas de la subfamilia Myrmicinae (Fig. 5C y D).

Figura 5. Hormigas florivoras de N. mezcalaensis. A. Hormiga carpintera roja
Camponotus sp (Formicinae). B. Hormiga carpintera negra Camponotus rubrithorax
(Formicinae). C. Atta mexicana (Myrmicinae). D. Crematogaster opaca (Myrmicinae).
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Las hormigas recorren el tallo (Fig. 6A y B) formadas en linea, al encontrar en su
camino flores o frutos de cualquier etapa, rodean la flor y comienzan a
mordisquear el pericarpelo a nivel del ovario (Fig. 6C y D), lo cual se considera
florivoria directa (en algunas ocasiones las hormigas ignoraron las flores o frutos,
continuando su camino en busca de alimento). Se ha observado especificamente
que las hormigas carpinteras negras (C. rubrithorax) al detenerse en las flores,
comienzan a morder en grupo el pericarpelo (Fig. 6E) hasta consumir la flor casi
completamente, incluyendo tépalos, estambres, polen, estilo, estigma vy
pericarpelo (Fig. 6F). Varias de las flores post-antesis (11.76%) y frutos inmaduros
(11.65%) recolectados presentan signos de mordeduras (Fig. 6G) o fueron
consumidos parcialmente los tépalos y los estambres (Fig. 6H), asi como el estilo

y el estigma, dejando un hoyo en el pericarpelo (Figs. 6l).

Visitantes nocturnos (19:00-22:00 h)

Se observaron sus principales polinizadores, los murciélagos que permanecen en
la flor durante un corto tiempo (menor a 1 segundo), tiempo suficiente para
consumir el néctar (no se identificé a las especies visitantes debido a su efimera
estadia en la flor y la dificultad de buena observacién durante la noche).

Sin embargo, se sabe que los murciélagos son sus principales polinizadores
(Valiente-Banuet et al., 1997; Valiente-Banuet, 2002).

Ademas se observaron polillas de la familia Pyralidae y las cuatro especies de
hormigas florivoras descritas anteriormente (Camponotus sp., C. rubrithorax, A.

mexicana y C. opaca). Las polillas reposan en el pericarpelo durante la antesis de
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Figura 6. Actividades de hormigas florivoras y evidencia de florivoria. A. Camponotus sp recorriendo
el tallo (flecha). B. Camponotus rubrithorax (flecha). C. C. rubrithorax mordisqueando el botén
(flecha). D. Crematogaster opaca mordisqueando el botén (flechas). E. C. rubrithorax rodeando el
botén (flechas). F. Flor parcialmente consumida por C. rubrithorax. G. Boton mordisqueado en el
pericarpelo. H. Flor post-antesis con perianto parcialmente consumido. I. Hormigas C. rubrithorax
(flechas) consumiendo una flor de N. mezcalaensis.

|
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N. mezcalaensis (Fig. 7A) por 5 minutos 0 mas. Las hormigas recorren todo el tallo
de la planta (Fig. 7B y C), se detienen en las flores en antesis y entran al interior
de la flor para alimentarse del néctar y polen (Figs. 7D), se observé que la hormiga
A. mexicana depreda botones florales en etapas muy tempranas del desarrollo

(Fig. 7E) e inclusive se ha visto que depredan las flores y/o frutos caidos (Fig. 8).

Visitantes matinales (6:00-9:00 h)

Entre las 6:00 h y 9:00 h, los visitantes observados fueron abejas Apis mellifera y
colibries (Cynanthus sordidus). Las abejas (Figs. 9A-B) recolectaron el néctar
entrando a la camara nectarial de las flores aun abiertas y se impregnan de polen
en su curbicula. Los colibries (Figs. 9C-D) se acercan volando a la flor para
succionar con su pico conico al néctar y es muy probable que se le adhiera polen

de N. mezcalaensis, aunque esto ultimo no fue corroborado.
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Figura 7. Visitantes florales nocturnos. A. Polilla de la familia Pyralidae reposando en el
pericarpelo (flecha). B. Atta mexicana recorriendo el tallo de N. mezcalaensis. C. Camponotus
sp. (flechas) recorriendo el tallo y alimentandose del polen de la flor de N. mezcalaensis. D y
E. Hormigas Camponotus sp. (flechas) alimentandose del polen. F. Atta mexicana
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Figura 8. Depredacion de Atfta mexicana a los flores y frutos
caidos de N. mezcalaensis.

Figura 9. Visitantes matinales como polinizadores secundarios. A. Abejas
(Apis mellifera) llegando a la flor (flechas). B. Abejas polinizando a la flor
(flechas). C. Colibri (Cynanthus sordidus) acercandose a la flor de N.
mezcalaensis (flecha) D. Colibri visitando (flecha).
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> lIdentificacion de larvas florivoras

Tanto en flores como en frutos inmaduros disectados se encontraron larvas del
orden Diptera, suborden Brachycera, familia Muscidae (Figs.10). La larva es
vermiforme, apoda y con 12 segmentos (Fig. 11A); una cabeza (segmento 1),
seguido por los segmentos protoracico (segmento Il), mesotoracico (segmento llI)
y metatoracico (segmento V), seguido por ocho segmentos abdominales
(segmentos V-XII). Los tegumentos de la larva son blanquecinos y de consistencia
blanda, la cabeza (Figs. 10C-D) carece de capsula encefalica y esta invaginada al
interior del torax, presenta mandibulas modificadas, papilas fotosensibles u ocelos,
y estructuras quimiorreceptoras que en el futuro se desarrollaran en las anteras

del adulto.

La larva presenta espiraculos anteriores y posteriores (Figs. 10B y 10F), que son
pequeias aberturas exteriores de las traqueas usadas para el intercambio
gaseoso. Las larvas de mosca respiran solo por atras en el primer estadio (o sea,
a través de espiraculos posteriores), por atras y adelante en los siguientes

estadios larvales (Snodgrass, 1935).

Las proyecciones cuticulares que se muestran en forma anular en cada segmento
(Fig. 10E) sirven para que la larva pueda desplazarse y engancharse a superficies
planas, las ventosas (Fig. 10F) son estructuras adhesivas que se pegan o
adhieren a las superficies haciendo el vacio, y sirve como fijacion para la larva y

que sea mas complicado de remover.
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Figura 10. Larva del diptero que es ovipositada en flores de N. mezcalaensis. A. Exhibicién de
los segmentos corporales de la larva. Microfotografias: B. Vista del lado lateral de térax. C.
Acercamiento en fotomicrografia del lado lateral de la cabeza. D. Vista frontal de la cabeza. E.
Acercamiento a la cuticula. F. Vista posterior de la larva. Abdomen (A), Espiraculos Anteriores
(EA), Espiraculos posteriores (EP), Estructuras quimiorreceptoras (EQ), Mandibulas
modificadas (MD), Ocelos (O), Proyecciones cuticulares (PC), Térax (T), Ventosas (V).
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La larva muscida se puede alimentar del perianto, polen, anteras, filamentos,

paredes del ovario, funiculos y 6vulos de las flores de N. mezcalaensis (Fig. 11).

Figura 11. Localizacion de las larvas de dipteros en la flor en etapa post antesis. A. La larva se encuentra
entre los estambres (circulo). B. Larvas entre los estambres y perianto (circulo). C. Larvas en el ovario
(flecha).

También se encontraron larvas del orden Lepidoptera, familia Pyralidae (Fig.12)
dentro de las flores post-antesis y frutos. Presentan cabeza bien definida con
mandibula, térax con tres pares de patas y abdomen con cuatro pares de

pseudotapas, la coloracion del cuerpo es blanca, azul o roja.

Las etapas larvarias se desarrollan completamente dentro de las flores o frutos
haciendo galerias para satisfacer sus requerimientos alimenticios, destruyendo
completamente al fruto por dentro (tejidos blandos de las semillas y del
endocarpio), ademas de favorecer la pudriciéon del fruto, al igual que las larvas
muscidas. Son pocas las semillas que se salvan de ser depredadas por estas

larvas.
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SEM-FC X35  100um X35  100um

Figura 12. Larvas pertenecientes a la familia Pyralidae (Lepidoptera). A. Vista lateral de la
larva. B. Acercamiento de la cabeza de la larva. C. Microfotografia de la cabeza. D.
Microfotografia del abdomen. Abdomen (A), Cabeza (C), Espiraculo (Es), Mandibula (M), Ojos
(O), Patas toraxicas (P), Pseudopatas (Ps), Torax (T).

» Cuantificacion de dafio causado por florivoros
-De 93 botones examinados solo 6.45% presentan dafios evidentes y externos
causados por florivoros como mordeduras en el pericarpelo o el perianto. El
16.13% fue atacado por larvas dipteras presentes en el ovario o entre los tépalos.
Casi todos los botones examinados presentan estilo y estigmas sanos (98.92%)

indicando que en esta etapa no son atacadas estas estructuras reproductivas.
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-De 57 flores en post-antesis, 11.76% presentan dafos externos y evidentes
causadas por florivoros (por ejemplo, parte de los tépalos han sido consumidos o
el pericarpelo presenta agujeros), 42.86% presentan estilos y estigmas
consumidos a diferentes alturas (Fig. 13). El promedio del estilo sano mide en
longitud 2.74 + 0.55 cm (X £ SD), mientras que el estilo consumido mide 1.16 +
0.82 cm (X = SD), las comparaciones entre ambos estilos indicaron diferencia

significativa entre los promedios (U =42, P < 0.0001).

Figura 13. A. Apariencia de una flor con el estilo sano (flecha). B. Apariencia del estilo consumido
(flecha), la pared de la camara nectarial ha sido mordida por florivoros.

43.85% de las flores en post-antesis examinadas contd con presencia de larvas
muscidas en diferentes lugares como entre los estambres, entre los tépalos, en la

camara nectarial y/o dentro del ovario. Otras muestras contenian florivoros como

|
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la hormiga Camponotus sp. (5.26%) en la camara nectarial (Fig. 14) y larvas de

lepidéptero (familia Pyralideae) (5.26%), también en la cdmara nectarial.

Figura 14. Una hormiga carpintera roja (Camponotus sp) dentro de la
camara nectarial de una flor en post antesis de N. mezcalaensis.

-Se examinaron 103 frutos inmaduros, 34.95% de las muestras fueron atacadas y
solo 11.65% presentaban evidencias externas de florivoria. Se detecté la
presencia de larvas muscidas (31.07%) en el ovario y larvas de lepiddpteros
(5.82%), estas ultimas se encontraron entre los estambres y en la camara
nectarial. Ambos tipos de larvas realizan galerias dentro del fruto consumiendo la
pared del ovario, funiculos y ovulos (Fig.15A), o inclusive dejaron el ovario

colapsado (Fig.15B). No se considero el conteo de muestras con perianto atacado,
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ni la medicion del gineceo, puesto que no todas las muestras tenian el perianto

disponible ni estructuras reproductoras disponibles en los frutos.

Figura 15. Apariencia del fruto inmaduro infestado A. Ovario con galerias hechas por
larvas florivoras (flecha). B. Ovario colapsado (flecha).

-En la dltima etapa examinada perteneciente a los frutos maduros, se examinaron
86 muestras, de las cuales 32.56% fueron atacadas por florivoros. El porcentaje
de larvas muscidas presentes en los frutos maduros examinados bajé a 1.94% y el
de larvas piralidas aumenté a 26.21% con respecto a la etapa anterior. No se

encontraron hormigas ni en frutos inmaduros ni maduros.

Todas las mediciones anteriormente mencionadas se resumen en la Tabla 1.

|
Pactli Fernando Ortega-Gonzélez 40




Florivoria de Neobuxbaumia mezcalaensis (Cactaceae) en la Reserva de la Bidsfera Tehuacan-Cuicatlan,

Puebla, México.

Tabla 1. Conteo de Botones, Flores post antesis y frutos de N. mezcalaensis.

% Signos
Estructura % Muestras e % Muestras| % Larvas % Larvas 2 % Estilo
H n externos de R L % Hormigas i
reproductival sanas i atacadas muscidas pirdlidas consumido
florivoria
Botones 93 83.87 6.45 16.13 15.05 0 1.07 1.08
Flores Post
< 57 50.88 11.76 49.12 43.85 5.26 5.26 48.86
antesis
Frutos
. 102 65.05 11.65 34.95 31.07 5.82 0 X
inmaduros
Frutos
86 67.44 18.6 32.56 1.54 26.21 0 X
maduros

En cuanto a la presencia de florivoros, en las primeras tres etapas (botén, post-
antesis y fruto inmaduro) predomina la presencia de las larvas muscidas y en la
ultima (fruto maduro) predominan las larvas piralidas (Fig. 16). La presencia de
hormigas es escasa debido a su actividad de continuo forrajeo, cambiando de flor
a flor y recorriendo el tallo en busca de recursos con que alimentarse o llevar a su
hormiguero, por esa razon casi no se encontraron hormigas en las muestras,
mientras que las larvas muscidas y piralidas se quedan dentro de la flor durante en

la mayor parte de su desarrollo.

Al comparar los resultados de cuantificacion en las diferentes etapas de desarrollo
de la flor en N. mezcalaensis (Tabla 1) se encontraron diferencias en el porcentaje

de ataques y presencia de florivoros segun la etapa en que se encuentre la flor.

Hay que aclarar que se estimo el porcentaje en dos tipos de ataques; el ataque
externo se constata con signos visibles de florivoria a simple vista, como el
consumo total o parcial de los tépalos o mordeduras al pericarpelo. El ataque

interno consiste en su mayoria de la presencia de larvas muscidas o piralidas
|
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Figura 16. Grafica que sefiala el porcentaje de florivoros encontrados en las diferentes
etapas de las flores de Meobuxbaumia mezcalaensis.

dentro de la flor, consumo de los estambres o gineceo e inclusive mordeduras en
la camara nectarial. Estos ultimos ataques no son visibles externamente y
solamente se detecta al examinar minuciosamente con corte longitudinal y bajo

microscopio esteroscopico.

El porcentaje de signos externos de florivoria siempre es menor al dafio real
ocasionado a la flor por los florivoros (ataques internos y externos) (Fig. 17),
siendo la etapa mas atacada la de flor en postantesis, pudiendo inferir que la
mayoria de los ataques se dan a partir de la antesis floral. No obstante, en todas

las etapas florales sufren consistentemente de dano alguno por florivoros.
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Figura 17. Grafica que sefiala el porcentaje de florivoria encontrada en las diferentes
etapas de las flores de Neobuxbaumia mezcalaensis.

En las muestras donde se observan parte del pericarpelo o perianto
mordisqueados se deben en su mayoria a ataques por parte de las hormigas
florivoras, se ha observado en campo a C. rubrithorax y C. opaca mordisqueando
a los botones. Se desconoce el porcentaje de botones depredados por A.

mexicana.

Con respecto a las larvas muscidas, la mayoria se concentra entre los tépalos y en
el ovario midiendo entre 0.1-0.2 cm, considerandose como el estadio mas
pequefio. ; Como entran las larvas a la flor? ; Cémo salen de la flor o el fruto? Las

respuestas dependen de las etapas florales en que fueron ovopositadas.
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-Si las larvas son ovopositadas en la etapa de boton floral: se sugiere que la
hembra de la mosca ovoposita en la superficie del perianto para que las larvas
puedan entrar al boton haciendo agujeros a través de los tépalos para poder llegar
a los estambres, o también la hembra podria ovopositar en la parte externa del
pericarpelo en botones muy pequenos (de aproximadamente 0.5 cm),
caracterizados por ser muy blandos y entonces las pequefias larvas aprovecharian
lo blando del botén para perforar el tejido y asi entrar al ovario. Estas pequenas
larvas pueden llegar a los estambres o incluso a la camara nectarial. Al ocurrir la
antesis, las larvas ya mas grandes y en estadios mas avanzados de su desarrollo,
pueden ser dispersadas por el movimiento de los tépalos al abrir la flor (si se
encontraban entre los tépalos al ocurrir la antesis) o pueden salir por su cuenta al
ser exhibidas a un ambiente diferente debido a la apertura floral.

-En la etapa post-antesis: Supuestamente la hembra de la mosca entra a la
camara nectarial atraida por el néctar secretado, donde ovoposita en la base del
gineceo. Entonces al eclosionar las larvas llegan mediante tuneles elaborados en
el ovario, posteriormente las larvas consumen los évulos, funiculos y paredes del
ovario, desarrollandose durante la transicion de la etapa post-antesis hasta fruto
maduro. En esta ultima etapa, las larvas emergen gracias a la dehiscencia o bien,
pueden salir mediante tuneles elaborados, para caer al suelo en busca de lugar

para pupar.

La etapa de desarrollo preferida para ser ovopositada por larvas piralidas es el

fruto (tanto inmaduro como maduro). El dafio inicial en el fruto es casi
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imperceptible y hasta tiempo después adquiere una coloracion morada oscura,
producto de la infestacion por larvas piralidas que realizan galerias dentro del fruto
para su alimentaciéon y a su vez dejan excretas de forma viscosa. Al ultimo, el fruto
se desprende de la planta, (Fig. 18) y entonces las larvas lo abandonan para
buscar un ambiente favorable donde pupar, por ejemplo; enterrandose en el suelo
o debajo de alguna planta. También se noté que los frutos infestados despiden un

olor desagradable.

Figura 18. Fruto caido de Neobuxbaumia mezcalaensis con galerias, producto de las larvas

piralidas.

» Cuantificacion de florivoria directa
En los dos grupos separados de frutos sanos vs infectados, se obtuvo el promedio
del numero de semillas, el cual fue de 183.67 + 95.88 semillas (X £ SD) por fruto

sano y 10.33 £ 38.93 semillas por fruto infectado. Las comparaciones entre ambos
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grupos indicaron diferencias significativas entre los promedios (U= 2.50,
P<0.0001). Muchos frutos infectados estaban totalmente colapsados o presentan
galerias hechas por larvas muscidas o piralidas sin dejar que una semilla logre
desarrollarse. Uno de cada cuatro frutos (1:3) de N. mezcalaensis es atacados por
las larvas florivoras, causando una reduccion de hasta 23.59% en el niumero de
semillas en la poblacién. Cabe aclarar que mientras mas se tarde en ovopositar e
infectar las hembras de la familia Pyralidae al fruto, mayor numero de semillas
logran sobrevivir y desarrollarse. Por ejemplo, en un fruto maduro fue infectado por
larvas piralidas sobrevivieron 151 semillas, en otro caso solamente lograron

sobrevivir cuatro semillas.

» Podarios extraflorales
En los cortes se encontrd la presencia de células de la epidermis, colénquima,
células con espacios intercelulares grandes, la presencia de mucilago (Mauseth,
1988) y estomas con sus respectivas camaras subestomaticas (Fig. 19). Los
estomas observados no presentan caracteristicas anatomicas de un estoma
nectarifero, como estar conectados al sistema vascular de la planta. Se han
encontrado algunas camaras subestomaticas llenas de mucilago (Fig. 19B), su
origen probablemente se debe al rompimiento de las células mucilaginosas en
tejidos internos de la flor, y entonces atraviesa los espacios intercelulares para

finalmente salir a través del estoma.
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Figura 19. Cortes transversales de un podario floral de N. mezcalaensis. A. Tejido del podario donde se
observa la presencia de una agrupacion de liquido (10x). B. Camara subestomatica que contienen el liquido
(40x). Camara subestomatica (Cs), Epidermis (E), Haz vascular (Hv), Liquido (L), Parénquima (P).

Las microfotografias senalan la presencia de estomas en la superficie del podario,
especificamente debajo de la escama (Fig. 20A). Algunos se encuentran abiertos
y otros cerrados, por lo que se descarta que sean estomas modificados. Un
acercamiento a los estomas se alcanza a percibir que secretan algun liquido que
cubre el area alrededor de estos, probablemente este liquido es mucilago, ya que
es comun encontrarla en cactus (Mauseth, 1988) (Fig. 20B). De acuerdo con las
evidencias anteriores, no se detectd la presencia de nectarios extraflorales que

atraigan a los visitantes florales de N. mezcalaensis.
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Figura 20. Microfotografias de un podario floral de N. mezcalaensis. A. Superficie del podario
donde se observan estomas (flechas). B. Acercamiento a un estoma cerrado cuya superficie
alrededor se observa una capa de liquido y cristales (flechas). Escama (E), Estoma (Es), Podario
(P), Tricomas (T).

DISCUSION

Visitantes florales

De todos los visitantes florales, las hormigas Afta mexicana (Myrmicinae),
Camponotus sp. (Formicinae), Camponotus rubrithorax (Formicinae) vy
Crematogaster opaca (Myrmicinae) se registran en esta investigacion como
florivoras de N. mezcalaensis, ya que las flores no son el unico alimento que
consumen en los sitios estudiados de la Reserva de la Bidésfera Tehuacan-
Cuicatlan. Se sabe que las especies de Camponotus presentes en el Valle de
Tehuacan son forrajeras generalistas (incluyendo a Camponotus sp. y C.

rubrithorax), conocidas por aprovechar un espectro amplio de alimentos (heces,
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cadaveres de artropodos, semillas, exudados de plantas y animales) que estan
disponibles en cualquier época del ano (Whitford, 1978; Kaspary, 2006; Rios-
Casanova et al., 2004) y las flores de N. mezcalaensis florecen y estan disponibles
de abril a junio (Arias-Montes et al., 1997; Esparza y Valverde, 2002). Rios-
Casanova et al. (2004) relatan que A. mexicana tiene habito alimenticio micéfago,
colectando también un espectro amplio de alimentos elegidos de manera
especifica para ser transportados al nido y ser usados en el mantenimiento y
cultivo de un hongo, del cual se alimentan. Inclusive esta hormiga tiene
antecedentes de florivoria en Neobuxbaumia macrochepala, residente también del
Valle de Tehuacan al igual que N. mezcalaensis, consumiendo total o parcialmente

sus flores (Rios, 2009).

Especificamente, se ha observado que la hormiga carpintera roja (Camponotus
sp.) se adentra a las flores durante la antesis para consumir el polen. Algunas
hormigas quedan atrapadas dentro de la flor al acabar su periodo de antesis. Se
ha encontrado a Camponotus sp. dentro de la camara nectarial en flores post-
antesis durante la revision del material disectado, dejando las paredes de la
camara mordidas y el estilo consumido. Por lo tanto, en esta investigacion se
comprobd que Camponotus sp. es el unico organismo que consume el estilo de
N. mezcalaensis, provocando que algunas flores adquieran una apariencia
masculina, mientras que las que no sufren dafo sean reconocidas como
bisexuales. Posiblemente estos morfos florales sirvieron para proponer

erroneamente a N. mezcalaensis como androdioica en la publicacion de Valiente-
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Banuet et al. (1997). Posteriormente el estudio embriolégico de Gomez (2010)
demostré que N. mezcalaensis de la Reserva de la Biosfera Tehuacan-Cucatlan
no es androdioica, sino hermafrodita y en el presente estudio se muestran las

causas de la afectacién en las funciones sexuales.

No se sabe el impacto de la depredacién de las partes femeninas de N.
mezcalaensis que son polinizadas, es decir, si realmente el consumo de estas
estructuras impiden la fecundacion. En el estudio de Gémez (2010) se ejemplifica
que las flores (consideradas en este estudio como flor en etapa post-antesis) con
el estilo y estigma consumido que gracias a la prueba de azul de anilina, se

observa que los tubos polinicos si alcanzaron a llegar al ovario.

No se observé la presencia de otros visitantes florales como la polilla Eumorpha
anchemolus o la abeja Trigona sp, descritos anteriormente por Valiente-Banuet et

al. (1997).

Valiente-Banuet (2002) y Valiente-Banuet et al. (1997) describen que murciélagos
nectarivoros como Leptonycteris curasoae, L. nivalis y Choeronycteris mexicana
visitan a las flores de N. mezcalaensis y son sus polinizadores primarios, esto
implica que la polinizacion tiene beneficios mutuos; el murciélago se alimenta del
polen y néctar que producen las flores de la especie con una aproximada
produccién nocturna de 0.51 mL de néctar (Valiente-Banuet et al., 1997), al

dirigirse a otra flor a repetir su actividad de restregar su cabeza (ahora repleta de
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polen) y haciendo contacto con el estigma, provocando asi la polinizacion cruzada
de forma natural. Hay casos de L. curasoae y Glossophaga longoristris se
alimentan y asimilan hasta 70% de polen cuando visitan las flores de cactaceas
columnares (Muioz-Romo et al., 2003). De acuerdo con lo anterior se infiere que
esos murciélagos son polinivoros de N. mezcalaensis. También se ha descrito que
estos animales son los principales dispersores de semillas en N. macrocephala y
N. tetetzo (Godinez-Alvarez y Valiente-Banuet, 1998; Godinez-Alvarez et al., 1999;
Godinez-Alvarez y Valiente-Banuet, 2000; Godinez-Alvarez et al., 2002; Rojas y
Salinas, 2002; Rios, 2009). Estas tres cactaceas comparten algunos polinizadores
y dispersores de semillas ya que tienen una biologia reproductiva similar como
especies hermanas y coexisten en el Valle de Tehuacan (Valiente-Banuet et al.
1997; Valiente-Banuet, 2002) aunando la evidencia de hibridos entre N.

macrocephala y N. mezcalaensis (Alejos, 2006; Rios, 2009).

En cuanto a las larvas de moscas de la familia Muscidae, son insectos que
atraviesan por los estadios de huevo, larva, pupa y adulto (holometabolos), y en
esta investigacion se demuestra que durante la floracion de N. mezcalaensis, la
mosca muscida ovoposita sincronicamente en flores y frutos inmaduros para que
su etapa larvaria se desarrolle dentro de los mismos, y segun lo observado el sitio
de ovoposicion puede variar dependiendo de la etapa de desarrollo en que se
encuentre la flor o el fruto. Por lo tanto, estas moscas son florivoras durante la
etapa larvaria al ser ovopositadas en flores y frutos inmaduros de N.

mezcalaensis. Cabe aclarar que el dafo realizado por las larvas muscidas en las

|
Pactli Fernando Ortega-Gonzélez 51



Florivoria de Neobuxbaumia mezcalaensis (Cactaceae) en la Reserva de la Bidsfera Tehuacan-Cuicatlan,

Puebla, México.

flores y frutos de N. mezcalaensis son imperceptibles, no se nota cambio de

coloracion ni el fruto cae al suelo tras llevar tiempo infectado.

La familia Pyralidae (Lepidoptera) es una de las principales plagas en los cultivos
de algunas solanaceas en Centroamérica y Sudamérica, provoca pérdidas
enormes a los agricultores (hasta 60%) ya que la presencia de larvas en los
cultivos resulta un impedimento para la exportacién y comercializacion de los
frutos de algunas especies de Solanum (S. quitoense y S. melongena)
(Solanaceae) por restricciones sanitarias (Paredes et al., 2010). También es una
de las principales pestes que se alimentan de cactaceas junto a la familia
Cerambycidae (Coleoptera), siendo Pyralidae la mas numerosa con 58 especies y
se distribuyen tanto en Norteamérica como en Sudamérica (Zimmerman vy
Granata, 2002). Una especie bien representada de Pyralidae, es Cactoblastis
cactorum, nativa de Sudamérica y es caracterizada como plaga en expansion por
ser invasora de zonas agricolas, fue introducida en otros paises para ser usada
como control biolégico del género Opuntia (Zimmerman et al., 2000). Las larvas de
C. cactorum han afectado de forma severa a las poblaciones de O. tfriacantha y O.
stricta al consumir de forma interna los tejidos, flores y frutos del nopal
(Zimmerman et al., 2010). El peligro de la introduccion de C. cactorum radica en la
ausencia de depredadores o parasitoides que lo controlen, como Apanteles
alexanderi (Braconidae) y otros parasitoides nativos de Sudamérica (Zimmerman

et al., 1979).
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Se sabe por estudios agrondmicos que la hembra pirdlida ovoposita en flores
cerradas o abiertas y en frutos pequefios de solanaceas, donde se desarrolla
hasta que el fruto alcanza su mayor tamafo, y entonces el fruto se desprende
cayendo al suelo, donde dias después las larvas en su ultimo estadio salen del
fruto para pupar en la hojarasca del suelo (Asaquibay et al., 2009). Cabe resaltar
que los tuneles hechos por estas larvas en los frutos son casi imperceptibles al
inicio de la infestacion, lo cual dificulta su deteccion, monitoreo y control
(Espinoza, 2008). Cabe mencionar que las observaciones sobre las actividades
larvarias coinciden con las actividades de larvas piralidas en las flores post-antesis

y frutos de N. mezcalaensis.

Najera (2010) reporta que hace tiempo los pobladores de Zapotitlan Salinas,
Puebla colectan botones florales de N. tetetzo para consumo humano como guiso
local y permanecen en buen estado hasta cinco dias, pero algunos frutos se
pudren mas rapidamente y adquieren una coloracion morada, lo cual atribuyen a la
presencia de un gusano barrenador, cuya identidad muy probablemente sea la
larva de la familia Pyralidae reportada en esta investigacion. También se reportan
ataques por larvas piralidas en la especie hermana N. macrocephala, que causan

una reduccion del 45% de las semillas disponibles para la dispersion (Rios, 2009).

» Cuantificacién de florivoria
La florivoria directa que repercute en la poblacién de N. mezcalaensis es de

23.59%, ocasionado por larvas pirdlidas y dipteras. Comparandolos con otros
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trabajos de florivoria de cactaceas en México descritos en la introduccién, el
porcentaje oscila entre 7%-45% provocados por otros florivoros (Rios, 2009; Pifia
et al., 2010; Alvarez-Lagunas et al., 2011; Matias-Palafox et al., 2011; Martinez-
Peralta y Mandujano, 2012; Lopez, 2013; Mandujano et al., 2013; Cardenas,
2015), pero en otras familias de plantas el porcentaje llega a ser mas alto (Paulino
y Chaves, 2006; Botto-Mahan et al., 2011; Ruane et al., 2014).

El caso mas parecido de florivoria directa al de esta investigacion, es el de N.
macrocephala con una reduccion de 45% de semillas listas para dispersion,
ocasionadas por larvas pirdlidas (Rios, 2009). Esta diferencia de porcentaje
probablemente se deba a que N. mezcalaensis produce mucho mas flores que su
especie hermana (se ha contado que un individuo de N. mezcalaensis tiene 130
flores) y la diferente ubicacion de las flores; N. mezcalaensis las produce a lo largo
de todo el tallo y N. macrocphala en la parte terminal de las ramas y distribuidas

en forma de corona.

Los florivoros y frugivoros descritos en esta investigacion podrian afectar también
a N. tetetzo y N. macrocephala cuya impacto no ha sido investigado
detalladamente. Por ejemplo, la hormiga acrébata Crematogaster opaca depreda
las semillas de N. macrocephala que estan en el suelo, impidiendo que se
establezcan y germinen para continuar su desarrollo (Godinez-Alvarez y Valiente-
Banuet, 2004). Otro caso es el descrito por Najera (2010), donde larvas piralidas

infestan los botones de N. tetetzo provocando una coloracién morada, sin saber el
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porcentaje de flores infestadas. También se considera que estos florivoros pueden

consumir flores de otras familias de plantas residentes del Valle de Tehuacan.

Se han reportado a otros organismos que también consumen las flores, frutos o
semillas de N. tetetzo, como hormigas (Pogonomyrmex sp), escarabajos o aves
como Carpodacus mexicanus, Melanerpes hypopolius, Zenaida asiatica, Ara
militaris o Haemorhous mexicanus. Estas ultimas también son consideradas como
florivoras y frugivoras de N. tetetzo (Contreras, 2015) mientras tanto
Pogonomyrmex sp. y otras aves depredan las semillas caidas (Godinez-Alvarez et
al., 2002). Estos hechos no fueron observados en las temporadas reproductivas

de N. mezcalaensis en este estudio.

Se sabe que las flores y botones de N. mezcalaensis, al igual que las de N. tetetzo
son colectadas por personas residentes de Zapotitlan Salinas y San Juan Raya
para ser usadas como alimento en casas o restaurantes como comida tipica, se
desconoce el porcentaje de depredacion de las flores y botones por los residentes
y de qué manera afecta a la reproducciéon de las especies de Neobuxbaumia del

Valle de Tehuacan.

» Nectarios extraflorales
Una de las funciones de los nectarios extraflorales es atraer a los visitantes para
disminuir los ataques por florivoros o herbivoros, consecuentemente reduce la

depredacion de las flores o tejidos reproductivos y aumentan la produccion de
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frutos (Oliveira et al., 1999). También puede establecer relaciones mutualistas con
insectos que las protejan de depredadores, como sucede en Neoraimondia
arequipensis ssp. roseiflora (Cactaceae) donde los botones y flores son
forrajeadas por hormigas del género Camponotus, éstas adquieren un
comportamiento agresivo frente a la visita de otros insectos, incluyendo a sus
polinizadores como lo son las abejas, moscas y colibries (dicho comportamiento
consistid en la persecucion de éstos hasta alejarse de la flor). En cambio, las
flores de N. arequipensis tienen camara nectarifera estéril (no produce ningun
liquido que pueda atraer a la hormiga), pero externamente los botones exudan
numerosas gotas dulces que ante la ausencia de la hormiga, se cristalizaban en
pequefios cubos de azucar (Novoa, 2005). Ademas en esta especie también se
encontraron larvas de dipteros (Diasops sp) y piralidas (Nanaia substituta) en el

interior de los botones y flores (Novoa et al., 2004).

En Neobuxbaumia mezcalaensis no se encontrd evidencia de que los podarios
florales sean nectarios extraflorales, ni que las hormigas C. rubrithorax, C. opaca,
Camponotus sp. y A. mexicana adoptan un comportamiento agresivo frente a otros
visitantes florales. Se sabe que N. mezcalaensis tiene camara nectarial con
estomas modificados que permiten la liberacion de néctar e incluso algunos
cristales poligonales (Gémez, 2010). La produccién del néctar durante la noche
(desde la apertura floral hasta las 6:00) es de 0.51 mL, pero después de las 6:00
hasta el término de la antesis ya no se registra produccion de néctar (Valiente-

Banuet et al., 1997), no obstante Valiente-Banuet y colaboradores (2002) resaltan
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que las flores presentan olores fuertes que pueden atraer a los visitantes, estos
olores podrian ser producto de la volatilidad del liquido (mucilago) tras su salida

por el estoma.

Conclusiones

Neobuxbaumia mezcalaensis no produce flores masculinas, sino que las flores
son bisexuales pero pierden las estructuras femeninas (consumida por

Camponotus sp.) y ecoldgicamente se tiene un presunto sistema androdioico.

Las hormigas carpinteras rojas (Camponotus sp.), negras (C. rubrithorax), las
acrobatas (C. opaca) y la cortadora de hojas (A. mexicana) son florivoras de N.
mezcalaensis. Las cuatro especies de hormigas recorren el tallo de N.
mezcalaensis y ocasionalmente se detienen a mordisquear las flores. A.mexicana
es capaz de depredar botones, mientras que C. rubrithorax puede consumir parcial

o totalmente las flores de N. mezcalaensis.

Las hembras de las moscas de la familia Muscidae ovopositan en diferentes sitios
dependiendo de la etapa en que se desarrollan las flores de N. mezcalaensis, asi
que la etapa larvaria es considerada como florivora de N. mezcalaensis por
alimentarse de tépalos, estambres, estilos, 6vulos, funiculos y paredes del ovario.

Las larvas de la familia Pyralidae son consideradas florivoras y frugivoras de N.
mezcalaensis, y son ovipositadas en el ovario o cerca de éste durante el desarrollo

del fruto, ya que su preferencia alimenticia son las semillas, funiculos y endocarpo.
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Al igual que las larvas muscidas, son capaces de dejar el ovario colapsado sin que

alguna semilla sobreviva para su dispersion.

La etapa mas atacada por los florivoros es la post-antesis 49%, en su mayoria por
larvas muscidas con 43%, seguidas por las larvas piralidas y hormigas con 5%

cada uno.

Uno de cada cuatro frutos (1:3) de N. mezcalaensis son atacados por las larvas

florivoras, estas causan una reduccion de hasta 24% en el numero de semillas.

No hay otras investigaciones sobre el impacto de florivoria que repercute en la
poblacion de otras cactaceas columnares en México. Por lo tanto, ésta es la

primera investigacion en su tipo.

No se descarta la presencia de otros organismos florivoros para N. mezcalaensis.
Se desconoce el impacto de la depredacién de flores de N. mezcalaensis por

personas residentes en Tehuacan, que son usados para su alimentacion.

Las flores de N. mezcalaensis no presentan nectarios extraflorales con la presunta
funcién de atraccion a los visitantes como florivoros ni éstos (como las hormigas)
adoptan un comportamiento agresivo frente a la llegada de otros visitantes

florales.
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