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RESUMEN 

Las plantas del género Ficus (Moraceae) presentan una inflorescencia prácticamente 
cerrada, denominada sicono, en cuyo interior se encuentran numerosas flores unisexuales. 
La polinización de los siconos se realiza exclusivamente por avispas de la familia 
Agaonidae, las cuales ingresan al sicono a través de una abertura apical llamada ostíolo, el 
cual se encuentra parcialmente cerrado por las brácteas ostiolares. Esta interacción 
representa la única alternativa reproductiva para las especies interactuantes y se ha 
considerado como un modelo de mutualismo coevolutivo. Se calcula que el origen de la 
interacción oscila entre los 60 y 100 Ma. La especificidad del mutualismo se atribuye 
principalmente a una serie de filtros biológicos entre los que destacan la sincronización del 
ciclo de desarrollo del sicono y el de las avispas polinizadoras, la emisión de compuestos 
orgánicos volátiles del sicono que permite que las avispas detecten las flores pistiladas 
receptivas, así como la presencia del ostíolo, que actúa como barrera física. Por lo tanto, la 
integración de estos filtros biológicos proporciona un sistema de estudio fascinante para 
comprender, en conjunto, las adaptaciones mutuas que han contribuido a la especificidad 
en el mutualismo Ficus-avispa Agaonidae. 

A pesar de la gran importancia ecológica y evolutiva de esta interacción, en México 
solo se conocen de manera general los aspectos biológicos que modulan y favorecen el 
establecimiento de este mutualismo. Por lo tanto, este trabajo tuvo como objetivo general 
describir las adaptaciones morfo-anatómicas presentes en especies adscritas a dos 
secciones del género Ficus (Americanae y Pharmacosycea), así como de sus avispas 
polinizadoras, en la región de Los Tuxtlas, en el estado de Veracruz, México. La tesis está 
estructurada en cuatro capítulos.  

En el capítulo 1, se presenta una introducción general para proveer un marco 
teórico de las principales características sobre el mutualismo Ficus-avispas Agaonidae, una 
caracterización de la zona de estudio y los métodos generales abordados. 

En el capítulo II se describe y analiza la diversidad estructural del ostíolo, durante la 
fase receptiva del sicono en especies de Ficus. Los resultados indica que el ostíolo es una 
estructura compleja, compuesta por dos zonas principales: las brácteas ostiolares y una 
zona periostiolar. Se demostró que la variación en la disposición de las brácteas ostiolares 
en ambas secciones fue más amplia que la reportada en estudios previos. Además, el 
análisis de las estructuras ostiolares permitió identificar por primera vez, la presencia de 
dos tipos de glándulas emisoras de compuestos volátiles, las cuales se asume que están 
implicadas en la atracción de sus avispas polinizadoras. Asimismo, se observaron tricomas 
y coléteres que posiblemente funcionan para las avispas como señales táctiles y 
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estructuras lubricantes, respectivamente. En conjunto, la evidencia proporcionada apoya la 
hipótesis de que el ostíolo es un filtro selectivo en el mutualismo Ficus-Agaonidae. 

En el capítulo III se evaluó el modo de polinización (activo o pasivo) de cada 
especie de Ficus, a través de observaciones directas e indirectas de la morfología de los 
siconos y de las avispas polinizadoras. Se demostró que en cada sección se presenta sólo 
un modo de polinización y que las características florales de los siconos se relacionan con 
las observadas en las avispas polinizadoras. Específicamente, la sección Americanae es 
polinizada activamente, ya que las flores pistiladas forman un sinestigma (estructura 
especializada que permite una mayor eficiencia en la polinización) las flores estaminadas 
tienen una antera y sus avispas polinizadoras, exclusivas del género Pegoscapus, tienen 
corbículas, facilitando el transporte de los granos de polen. Por el contrario, en la sección 
Pharmacosycea se observó una polinización pasiva, cuyos siconos carecen de sinestigma, 
las flores estaminadas presentan dos anteras y la polinización la realizan avispas del 
género Tetrapus, las cuales carecen de corbículas; de manera que el transporte de los 
granos de polen se realiza a través del cuerpo de la avispa. La proporción antera/óvulo 
coincide con el promedio reportado para cada modo de polinización (activa menor de 
0.15; pasiva mayor de 0.21). También, se registró la presencia de una sola morfoespecie de 
avispa polinizadora por especie de Ficus, lo cual apoya el paradigma uno a uno, el cual 
propone que cada especie de Ficus es polinizada exclusivamente por una especie de avispa 
Agaonidae. 

En el capítulo IV se integra toda la información obtenida en el estudio y se presenta 
una discusión general de los principales hallazgos y las conclusiones sobre la importancia 
de estudiar conjuntamente los siconos y las avispas polinizadoras. Como conclusiones, se 
documenta el papel del ostíolo como filtro selectivo en las secciones neotropicales del 
género Ficus. Además, se detallan las características morfológicas de cada modo de 
polinización entre Ficus-avispa Agaonidae como evidencia de una historia coevolutiva.  
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ABSTRACT 

Plants of the genus Ficus (Moraceae) have a practically closed inflorescence called a 
syconium, which have numerous unisexual flowers inside. The pollination of the syconia is 
carried out exclusively by wasps of the Agaonidae family, which enter in the syconium 
through an apical opening called the ostiole, which is partially closed by the ostiolar bracts 
when the pistillate flowers are receptive. This interaction, whose origin is estimated 
between 60-100 Ma., represents the only reproductive alternative for the interacting 
species and has been considered a model of coevolutionary mutualism. The specificity of 
the mutualism is mainly attributed to several biological filters, such as the synchronization 
of the syconium development cycle along with fig wasps’ cycle, the emission of volatile 
organic compounds from the syconium, which allow the wasps to detect receptive pistillate 
flowers, as well as the presence of the ostiole, acting as a physical barrier. Thus, integrating 
these biological filters provides a fascinating system to study and for understanding the 
mutual adaptations that have contributed to the specificity in the Ficus-wasp mutualism 
Agaonidae. 

 Despite ecological and evolutionary importance of this interaction, the knowledge 
about the biological aspects that modulate and favor the establishment of this mutualism 
in Mexico is scarce. Therefore, the general objective of this work was to describe the 
morpho-anatomical adaptations related to this mutualism in species belonging to two 
sections of the genus Ficus (Americanae and Pharmacosycea), as well as their fig wasps 
distributed in the region of Los Tuxtlas, in the Veracruz state, Mexico. The thesis is 
structured into four chapters.  

Chapter I presents a general introduction to provide a theoretical framework of the 
main characteristics of the Ficus-wasp Agaonidae mutualism, a characterization of the 
study area, and the general methods implemented. 

Chapter II described and analyzed the ostiole's structural diversity during the 
syconium's receptive phase in the Ficus species. The results indicated that the ostiole is a 
complex structure composed of two zones: the ostiolar bracts and a periostiolar zone. The 
variation in the arrangement of the ostiolar bracts in both sections was broader than 
reported from previous studies. In addition, the analysis of the ostiolar structures allowed 
us to identify, for the first time, the presence of two types of glands emitting volatile 
compounds, assumed to be involved in the attraction of their pollinating wasps. Also, were 
observed trichomes and colleters that possibly function for wasps as tactile signals and 
lubricating structures, respectively. Altogether, the evidences supports the hypothesis that 
the ostiole is a selective filter in the Ficus-Agaonidae mutualism. 
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Chapter III evaluates the type of pollination (active or passive) of each Ficus species 
through direct and indirect observations of the morphology of the syconia and the 
pollinating wasps. It is demonstrated that only one mode of pollination (active or passive) 
is present in each section and that the floral characteristics of the syconia are related to 
those observed in the pollinating wasps. Specifically, section Americanae is actively 
pollinated since pistillate flowers form a synestigma (a structure that allow a pollination), 
more eficient, staminate flowers have one anther, and their exclusive fig wasps of the 
genus Pegoscapus have pollen pocket, enhancing the transport of the pollen grains. In 
contrast, passively pollinating is found in section Pharmacosycea, which produces syconia 
without synstigma, staminate flowers with two anthers, and pollination is carried out by 
wasps belonging only to the genus Tetrapus, those who lack of corbiculae were not 
observed, with pollen grains transportation throughout the body wasps. Furthermore, the 
anther-to-ovule ratio coincides with the average reported for each pollination mode (active 
minor of 0.15, passive more than 0.21). Also, the presence of only one pollinating wasp 
morphospecies per Ficus species was recorded, supporting the one-to-one paradigm, 
which proposes that each Ficus species is pollinated exclusively by one species of 
Agaonidae wasp. 

Chapter IV integrates all the information obtained in the study and presents a 
general discussion of the main findings and conclusions on the characteristics and 
importance of studying syconia and pollinating wasps. In conclusion, the role of the ostiole 
as a selective filter is documented in both neotropical sections of the genus Ficus. In 
addition, the morphological characteristics of each mode of pollination between Ficus and 
Agaonidae wasps are detailed as evidence of a coevolutionary history. 
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Ficus isophlebia creciendo en un potrero en la región de Los Tuxtlas, Veracruz, México. 

Fotografía: Nadia Castro Cárdenas 
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INTRODUCCIÓN GENERAL 

1. Presentación del estudio 

La presentación floral (tamaño, número y arreglo de las flores) influye en la visita de los 

polinizadores y puede ser un factor determinante del éxito reproductivo (Ohashi y Yahara, 

2001). Por lo general, los polinizadores son atraídos por despliegues florales masivos o por 

inflorescencias que contienen más flores (Harder y Johnson, 2005). Lo anterior podría 

reflejar una mayor facilidad entre los polinizadores para detectar este tipo de arreglos 

florales, pero también puede ser indicador de la cantidad, calidad y tipo de recompensas 

que ofrecen y, en consecuencia, influir en la búsqueda de alimento y en el éxito 

reproductivo de los polinizadores (Faegri y van der Pijl, 1979; Endress, 1994). Esto puede 

ser más evidente en los sistemas de polinización-oviposición (nursery pollination), donde 

se proporcionan las recompensas florales o se intercambian por sitios de cría, es decir, los 

polinizadores ovipositan dentro de las estructuras reproductivas de las plantas cuando 

polinizan las flores y, a menudo, esta interacción es altamente específica (Dufaÿ y Anstett, 

2003; Pellmyr, 2003; Hossaert-McKey et al., 2010; Suleman et al., 2013; Souto-Vilarós et al., 

2018). 

Actualmente sólo se conocen 17 sistemas de polinización-oviposición (Hossaert-

McKey et al., 2010; Nunes et al., 2018). La interacción entre las especies del género Ficus 

(Moraceae) y sus avispas polinizadoras, de la familia Agaonidae, es uno de estos sistemas y 

de los pocos reportados de mutualismo estricto (Weiblen, 2002; Kato et al., 2003; Pellmyr, 

2003; Kawakita, 2010). Esta interacción es compleja, debido a la presentación floral en una 

inflorescencia tipo urna y al reconocimiento específico que debe existir entre ambos 

interactuantes (Galil y Eisikowitch, 1968; Smith y Bronstein, 1996; Weiblen, 2002). La 

especificidad del mutualismo se debe, principalmente, a una serie de filtros biológicos, 

entre los que destacan los compuestos orgánicos volátiles (VOCs-volatile organic 

compounds), el ostíolo (entrada apical del sicono cubierta por brácteas) y la coincidencia 

de los ciclos de vida de los interactuantes (Weiblen, 2002; Cook y Segar, 2010; Hossaert-

McKey et al., 2010; Farré-Armengol et al., 2013). 
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La integración de los llamados filtros biológicos de Ficus proporciona un sistema 

fascinante de estudio para comprender cómo el conjunto de estructuras clave, tanto en los 

siconos, como en las avispas polinizadoras, han contribuido a la especificidad en este 

mutualismo obligado. Por lo tanto, el presente estudio se centra en describir la 

morfoanatomía de esas estructuras clave en el mutualismo. En las siguientes secciones se 

describen los aspectos morfológicos más destacados que promueven la especificidad en la 

interacción mutualista Ficus-avispa Agaonidae. Para cada sección, se revisó literatura 

correspondiente de los factores morfológicos, ecológicos y químicos que pudieran estar 

favoreciendo el reconocimiento específico planta-polinizador. 

 

2. Género Ficus 

Ficus (Moraceae) es uno de los géneros con más especies dentro de las angiospermas, con 

cerca de 800 especies (Berg, 1989; Frodin, 2004; POWO, 2020) y es el cuarto más diverso 

de árboles tropicales y subtropicales dentro de las angiospermas (Beech et al., 2017). El 

género está dividido en seis subgéneros y 19 secciones, que se distribuyen en las partes 

tropicales de África, América, Asia y Australia (Fig. 1) (Berg y Corner, 2005; Pederneiras et 

al., 2015). La sinapomorfía para reconocer al género es su peculiar inflorescencia 

denominada sicono o higo, el cual es único dentro de las plantas con flores (Berg, 1989). 
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Figura 1. Clasificación y distribución del género Ficus. El género Ficus se encuentra 
dividido en los subgéneros Ficus, Pharmacosycea, Sycidium, Sycomorus, Synoecia y 
Urostigma (Cruaud et al., 2012). Se detallan las secciones más comunes y los géneros de 
avispas polinizadoras de la familia Agaonidae asociadas a cada sección. 1= Nombre 
actualmente aceptado Spherosuke (Pederneiras et al., 2015). *Agaon, Alfonsiella, 
Allotriozoon, Courtella, Elisabethiela, Niegeriella y Paragaon. **Deilagaon y Waterstoniella. 
(Ilustraciones digitales por Nadia Castro-Cárdenas). 

 

2.1. El sicono 

El sicono es una inflorescencia altamente modificada, que semeja una urna, que contiene 

en su interior numerosas flores unisexuales y se comunican con el exterior por un orificio 

apical de la inflorescencia denominado ostíolo (Fig. 2; Janzen, 1979; Verkerke, 1989). El 

ostíolo generalmente es pequeño y está formado por brácteas ostiolares y una zona 

periostiolar (Ramírez, 1974; Verkerke, 1989; los detalles se describirán en el Capítulo 2). 

Generalmente, el ostíolo puede encontrarse superficialmente, a nivel de la epidermis 

externa de la inflorescencia, pero también puede estar hundido (e. g. subg. Synoecia) o 
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elevado (e. g. sect. Americanae, F. baeuerlenii King) con respecto a la epidermis del sicono 

(Berg y Corner, 2005; Capítulo 2).  

Las brácteas ostiolares se han clasificado en tres tipos (superficiales, transicionales e 

internas); por su posición en el sicono y dependiendo de las secciones del género, 

presentan características particulares (Ramírez, 1974; Verkerke, 1989; Machado et al., 2013; 

Capítulo II). Las brácteas superficiales generalmente se encuentran entrelazadas, y en 

ocasiones pueden ser tan largas que se flexionan hacía del interior del sicono, y en 

conjunto con los otros tipos de brácteas, conforman un orificio en forma de hendidura 

bilabiada o trilabiada (sect. Galoglychia, Stilpnophyllum) o ser cortas y entrelazadas, 

formando ostíolos con forma circular (subg. Urostigma, Sycidium y Sycocarpus y sect. 

Americanae, Pharmacosycea) (Ramírez, 1974; Verkerke, 1989; Berg y Corner, 2005). Sin 

embargo, existen casos en que las brácteas ostiolares no se entrelazan (e. g. subg. 

Sycidium, Ficus y las especies F. insipida, F. dammaropsis, F. satterthwaitei, F. uncinata) 

(Verkerke, 1989; Berg y Corner, 2005). Recientemente, se ha propuesto que existe una zona 

periostiolar, que rodea a las brácteas superficiales y comparte características morfológicas 

con éstas, por lo que se propone su incorporación a la caracterización del ostíolo (Castro-

Cárdenas et al., 2022; Capítulo 2). 
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Figura 2. Siconos de Ficus. A) Ficus dammaropsis Diels. (Subg. Sycomorus). B) F. insipida 
Willd. (sect. Pharmacosycea). C) F. trigona L.f. (sect. Americanae). Ostíolo elevado. D) F. 
pumila L. (subg. Synoecia). E) F. americana Aubl. (sect. Americanae). A) Ostíolo hundido. B-
C) Ostíolo elevado. D-E) Cortes longitudinales del ostíolo, se aprecian las brácteas 
superficiales (SB), transicionales (TB) y las internas (IB) rodeadas de la zona periostiolar (PZ). 
(Fotografías: A, Weiblen G (Ezedin y Weiblen, 2019); B, E, Castro-Cárdenas en este trabajo; 
C, Sasaki D (https://powo.science.kew.org/taxon/urn:lsid:ipni.org:names:853876-1); D, van 
Noort S (http://www.figweb.org). 

Anatómicamente, la pared del sicono generalmente está formada por varias capas 

de células parenquimatosas, en las que se pueden encontrar laticíferos, células con taninos 

o células esclerenquimáticas (Baijnath y Naicker, 1989; Verkerke, 1989; Fan et al., 2019). En 

ocasiones, la epidermis externa puede estar densamente cubierta por tricomas, tanto 

glandulares, como no glandulares (Verkerke, 1989). En algunos siconos se presentan 
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manchas con agrupaciones de estomas y, en apariencia, son diferentes a los que se 

pueden encontrar en las hojas (Verkerke, 1989). En ciertas especies se encuentran células 

esclerenquimáticas en dos capas o aparecen de forma difusa a lo largo del receptáculo 

(Verkerke, 1989; Berg y Corner 2005), cuya función, posiblemente, sea una barrera física al 

estar lignificadas y así obstaculizar la oviposición de avispas parásitas y no polinizadoras 

(Ghara et al., 2011; Fan et al., 2019). 

Al interior del sicono se encuentran flores unisexuales (pistiladas, estaminadas y 

neutras), brácteas interflorales y tricomas (Verkerke, 1989; Fig. 3). El número de flores 

dependerá del tamaño del sicono, ya que en los pequeños se reconocen desde diez flores 

(F. oleifolia), en medianos pueden encontrarse de 5,000-7,000 (F. pumila; F. drupaceae, F. 

mauritiana), mientras que aquellos muy grandes llegan a albergar hasta 21,600 flores (F. 

sakalavarum; Kjellberg et al., 2001 apéndice electrónico). El perianto generalmente es 

membranáceo y el número de sépalos varia de tres a seis, dependiendo de las especies. 

Los sépalos pueden ser libres o connados, con o sin tricomas, blanquecinos o en algunos 

grupos tener tonalidades rojizas (Berg y Corner 2005). 

 

Figura 3. Morfología del sicono de Ficus. A) Esquema general de la morfología del sicono 
de especies monoicas. 1, ostíolo; 2, cavidad ostiolar; 3, pared del receptáculo del sicono. B) 
Distribución de las flores al interior del sicono. 4, flor estaminada; 5, flor pistilada y sésil de 
estilo largo; 6, flor pistilada de estilo corto; 7, estigmas; 8, sépalos; 9, brácteas interflorales. 
(Ilustraciones digitales por Nadia Castro-Cárdenas). 
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 Las flores estaminadas generalmente consisten en uno o dos estambres, con 

anteras introrsas, rodeadas de un perianto simple formado de sépalos (Fig. 4A-E). Las flores 

se pueden distribuir en una o más hileras cercanas al ostíolo (sect. Sycomorus, Sycidium, 

Oreosycea y subsect. Urostigma) o estar dispersas entre las flores pistiladas (subg. 

Urostigma y sect. Pharmacosycea) (Berg y Corner, 2005; Pederneiras et al., 2018). El número 

de flores por sicono varía considerablemente, pero se estima que cerca del 10 % del total 

de flores en el sicono son estaminadas en especies monoicas (Kjellberg et al., 2001). En su 

mayoría, las flores estaminadas son pediceladas, pero en ocasiones pueden ser sésiles (Fig. 

4B), como en las especies de la sect. Rhizocladus (Verkerke, 1989; Berg y Corner, 2005). En 

algunas especies se presentan pistilodios (e. g. sect. Paleomorphe, subg. Sycidium), los 

cuales no forman semillas, ni son parasitadas por las avispas polinizadoras (Berg y Corner, 

2005). La dehiscencia de las anteras se produce generalmente por hendiduras 

longitudinales o raramente transversales (sect. Malvanthera), aunque no todas las especies 

presentan una línea de dehiscencia (Verkerke, 1989; Fig. 4B-E). La antesis de las flores 

estaminadas coincide con la maduración de las semillas (Verkerke, 1989; Berg y Corner, 

2005; Basso et al., 2014). Los granos de polen miden menos de 10 µm de diámetro, con 

dos o tres poros, pero generalmente son biporados. Los granos son cilíndricos, esféricos o 

elipsoidales (Ibarra-Manríquez y Martínez-Hernández, 1997; Wang et al., 2014; Liu et al., 

2017; Delgado-Pérez et al., 2020), con ornamentaciones psiladas, ruguladas o granulada-

ruguladas (Wang et al., 2014; Fig. 4F-H).  
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Figura 4. Flores estaminadas y granos de polen de Ficus. A) F. racemosa L. B) F. religiosa 
L. C) sección Galoglychia. D) F. petiolaris Kunth. E) F. yoponensis Desv. F) F. colubrinae 
Standl. G) F. insipida Willd. H) F. ischnopda Miq. A) Anteras introrsas, rodeadas de sépalos 
(Te). B-C) Anteras sin líneas de dehiscencia D) Antera con tenues líneas de dehiscencia 
(flechas) E) Anteras iniciando dehiscencia. F) Granos de polen tri y biporados G) Granos de 
polen cilíndricos y biporados. H) Grano de polen elipsoide. (Fotografías tomadas de: A, B: 
Basso-Alves et al., 2014; C, Verkerke 1989; D-G, Castro-Cárdenas en este estudio; H, Wang 
et al., 2014).  
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Las flores neutras son estériles; presentan un perianto bien desarrollado, similar a 

las flores estaminadas, en ocasiones presentan un estambre o un gineceo poco 

desarrollado. A menudo se distribuyen cerca de las brácteas ostiolares, pero también 

pueden estar dispersas en el sicono (Berg y Corner, 2005); en el subg. Synoecia son 

conspicuas. Por las características que presentan se ha sugerido que pudieron haber sido 

flores estaminadas (Verkerke, 1989), ya que comúnmente se encuentran en los siconos con 

flores pistiladas en las especies dioicas (Berg y Corner, 2005). 

 Las flores pistiladas tienen un ovario unilocular, que puede o no presentar un 

pedicelo corto o largo, y en su mayoría están rodeados por sépalos (Fig. 5A-E). Los sépalos 

son libres o connados y rodean al ovario (Fig. 5B, C). En la sect. Kissosycea (subg. Synoecia) 

pueden llegar a ser filamentosos o pueden estar reducidos formando una copa corta con 

bordes estrechos (F. schwarzii) (Verkerke, 1989; Berg y Corner, 2005) o no presentar 

perianto (e. g. F. uncinata -Berg y Corner, 2005). El color y la forma del perianto de las 

flores femeninas tiene importancia taxonómica (Fig. 5H; Verkerke, 1989). El estilo puede 

estar en posición central o lateral, con diferentes longitudes entre las flores a lo largo de la 

inflorescencia (Fig. 5E, F, G). En especies con siconos monoicos, el estilo difiere de longitud, 

por lo que se distinguen flores corto-estiladas y largo-estiladas (Fig. 5D, E; Jousselin et al., 

2003). Este último tipo de flores son generalmente sésiles, mientras que las corto-estiladas 

son siempre pediceladas y con ovarios ligeramente más largos (Berg y Corner, 2005).  

Las diferencias entre el largo del estilo en ambos morfos florales pistilados hacen 

que los estigmas estén a la misma altura (Fig. 5 I-K). Los estigmas tienen distintas formas y 

pueden ser secos (Verkerke, 1989) o húmedos (Delgado-Pérez et al., 2022). Generalmente 

se tienen dos ramas estigmáticas, que pueden ser: i) filiformes a subuladas (subg. 

Pharmacosycea; sect. Galoglychia y en F. palmata), ii) presentar solo una rama estigmática 

(sect. Galoglychia, particularmente en las especies africanas (Berg y Wiebes, 1992), y iii) 

infundibuliformes y con papilas estigmáticas cortas (sect. Sycidium, Sycomorus, Neomorphe 

y Sycocarpus) (Verkerke, 1989). 
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Cuando los estigmas están muy próximos forman una estructura denominada 

sinestigma (Fig. 5I, K). El sinestigma puede ser una estructura continua dentro del sicono, 

compuesta por todos los estigmas de todas las flores femeninas o estar en contacto de 

dos o más estigmas como en el subg. Spherosuke y las sect. Americanae, Conosycea, 

Galoglychia, Sycidium, Sycocarpus y Sycomorus (Verkerke, 1989; Kjellberg et al., 2001; 

Jousselin et al., 2003; Basso-Alves et al., 2014; Deng et al., 2015; Teixeira et al., 2018, 2020). 

El grado de cohesividad estigmática está determinado por: i) la proximidad de las papilas 

estigmáticas (Teixeira et al., 2020), ii) el número de estigmas involucrados (Jousselin y 

Kjellberg, 2001; Zhang et al., 2009; Teixeira et al., 2018) y iii) la presencia de tricomas en los 

estilos (Verkerke, 1987; Teixeira et al., 2018). Cabe destacar que el sinestigma desempeña 

un papel fundamental en la polinización, debido a que se asegura la producción de 

semillas, al actuar como una superficie común para la germinación de polen, el crecimiento 

y la competencia de los tubos polínicos hacia todos los ovarios disponibles (Jousselin y 

Kjellberg, 2001; Teixeira et al., 2020), por lo que tiene un papel análogo al compitum 

presente en algunas angiospermas de temprana divergencia (Amborellaceae, 

Austrobaileyaceae, Illiciaceae, Nymphaeaceae, Schisandraceae; Endress, 2011).  

El ovario contiene un único óvulo, hemianatrópo o anátropo, bitégmico y 

crasinucelado (Fig. 5 G; Verkerke, 1989). En etapa receptiva los ovarios están distribuidos 

en dos niveles, debido a la longitud del estilo y pedicelo (Verkerke, 1989), como un posible 

mecanismo para maximizar el espacio durante el desarrollo de las semillas y de las avispas 

polinizadoras (Janzen, 1979; Verkerke, 1989; Jousselin et al., 2001). En especies dioicas, las 

flores pistiladas de los siconos masculinos no producen semillas, aunque los óvulos estén 

bien desarrollados, debido a que en estás flores se desarrollarán las avispas polinizadoras 

(Berg y Wiebes, 1992; Cook y Rasplus 2003; Berg y Corner, 2005).  
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Figura 5. Flores pistiladas de Ficus. A) F. americana Aubl. B) F. asperifolia Miq. C) subg. 
Sycocarpus. D) F. obtusifolia Kunth. E) F. isophlebia Standl. F) F. americana Aubl. G) F. 
yoponensis Desv. H) F. insipida Willd. I) F. tuerckheimii Standl. J) F. apollinaris Dugand. K) F. 
petiolaris Kunth. A-C) Flores pistiladas, se observa el perianto (Pe) que rodea al ovario. D) 
Distribución espacial de las flores. Se aprecian las flores pediceladas (Fp), las flores sésiles 
(Fs) y las flores estaminadas (A). E) Corte histológico de las flores pistiladas pediceladas 
(Fp) y sésiles. Los estigmas (E) están al mismo nivel. F) La flor pistilada (corte longitudinal) 
solo presenta un ovario (Ov). En la pared interna del receptáculo (Re) con tricomas (flecha), 
muy próximos a las brácteas (Br). G) Corte longitudinal del ovario. El saco embrionario (Se) 
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se encuentra rodeado por la nucela (Nu). Sólo se aprecia un tegumento (Te). H-I) Avispas 
polinizadoras al interior del sicono. H) Estigmas de color blanco y los tépalos de color 
rosado. I) Se aprecian los estigmas muy próximos (flechas). J) Vista superficial al interior 
del sicono. Los estigmas (rosados) se encuentran al mismo nivel formando un sinestigma. 
K) Porción del sinestigma (en rosa) lineal. (Fotografías tomadas: A, D-K, Castro-Cárdenas N; 
B-C, Verkerke, 1989). 

 

Las brácteas interflorales se encuentran dispersas entre las flores pistiladas y 

estaminadas de las especies monoicas, con excepción de las especies de la sect. Urostigma 

y Sycomorus (Verkerke 1989). Este tipo de brácteas son estructuras alargadas, con pocas 

capas de células y con varias formas, se originan en la pared interna del sicono (Baijnath y 

Naicker, 1989; Verkerke, 1989). De las estructuras que se encuentran en el interior del 

sicono, son las primeras en diferenciarse y en etapas tempranas del desarrollo del sicono 

protegen los primordios florales. Sólo durante la fase receptiva (fase B o pistilada, p. 26), 

las brácteas interflorales tiene una altura menor que las flores (Baijnath y Naicker, 1989; 

Verkerke, 1989; Berg y Corner, 2005). Al interior del sicono se presentan tricomas de 

apariencia secretora, entre las brácteas interflorales y los sépalos (Baijnath y Naicker, 1989; 

Delgado-Pérez et al., 2020); sin embargo, su función aún es desconocida. 

 

3. Avispas polinizadoras del género Ficus  

Las avispas que polinizan a los Ficus pertenecen a la familia Agaonidae (Chalcidoidea: 

Hymenoptera), que comprende aproximadamente 20 géneros. Se han descrito 356 

especies, pero se estima que su riqueza puede llegar a las 1,000 especies (Lopez-

Vaamonde et al., 2009; Cruaud et al., 2010). Cada especie de avispa Agaonidae está 

asociada con una sola especie de Ficus, aunque existen excepciones al respecto (Molbo et 

al., 2003; Machado et al., 2005; Su et al., 2008; Suleman et al., 2014). 

Las avispas Agaonidae adultas exhiben un alto grado de dimorfismo sexual (Figs. 

6A, B; 7A, B). Las hembras se caracterizan por tener una cabeza más larga que ancha; sin 

embargo, en el género Agaon esta relación es inversa (Fig. 7C, D); presentan un sólo 
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apéndice mandibular, con una hilera (lamela) de finos dientes (Figs. 7 E, G; 8G, H). La 

cabeza tiene una forma acanalada y en ella se localizan las antenas (Figs. 6F; 7C, D). El 

tercer segmento de las antenas se encuentra transformado en la parte apical, es una 

proyección en forma de diente (Fig. 6H, J, K). En algunas especies, sobre el mesosoma, se 

presentan estructuras denominadas corbículas (Fig. 6I). Las patas delanteras, en ocasiones, 

presentan estructuras para el transporte del polen, particularmente en la coxa (peines 

coxales) (Fig. 6L). Los machos son más pequeños que las hembras, son ápteros, con 

reminiscencias de ojos y carecen de ocelos (Figs. 6A-C; 7A-B, E, F). Las antenas presentan 

un número reducido de segmentos y generalmente se encuentran ubicados en la parte 

frontal de la cabeza (Figs. 6B; 7E, F, I). Las patas mesotorácicas son más reducidas y las 

tibias son cortas y espinosas (Figs. 6A; 7I. El gáster termina en un tubo con la genitalia, el 

cual es casi la mitad del tamaño del cuerpo (metasoma telescópico. Figs. 6A; 7B). 
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Figura 6. Caracteres diagnósticos de Agaonidae. A-C) Avispas polinizadoras machos. A) 
Pegoscapus sp. (1. Antenas reducidas; 2. Metasoma telescópico; 3. Segundo par de patas 
reducido). B-C) Macho de Tetrapus sp. Vista lateral de la cabeza. B) Acercamiento a la 
reminiscencia del ojo (naranja) y posición de las antenas (amarillo). C) Acercamiento a las 
antenas (amarillo) en posición apical. D-L) Avispas polinizadoras hembras. D) Hembra de 
Pegoscapus sp. (4. Antenas; 5. Mandíbula; 6. Corbícula en el mesosoma; 7. Ovipositor; 8. 
Ala). E-G, L) Tetrapus sp. E) Aparato mandibular (amarillo). F) Vista apical de la cabeza 
acanalada, se observa la inserción de las antenas en la parte media de la cabeza (flecha). G) 
Aparato mandibular (amarillo). H) Vista ápical de la cabeza. Se detalla la modificación del 
tercer segmento antenal (café). G-I, K) Pegoscapus sp. I) Vista apical de las corbículas en el 
mesosoma. J) Acercamiento de una antena. Se observa la modificación del tercer 
segmento (flecha). L) Esquema de la ubicación de una corbícula coxal. K) Acercamiento de 
una antena. Se observa la modificación del tercer segmento (amarillo). (Fotografías: A-K, 
Castro-Cárdenas N; L, Ramírez 1969). 
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La familia Agaonidae (sensu Rasplus et al., 1998) es un grupo monofilético (Herre et 

al., 1996; Rasplus et al., 1998; Gibson, 2003) y se proponen dos sinapomorfías constantes 

(Bouček, 1993): i) la presencia de un apéndice mandibular, con láminas ventrales o hileras 

de dientes (Figs. 7E, G; 8G-H) y ii) un metasoma telescópico en los machos (Figs. 7B; 8B). 

Otros caracteres propuestos son el tercer segmento antenal transformado (ausente o 

reducido en los géneros Tetrapus, Deilagaon y algunas especies de Liporrhopalum), y una 

cabeza acanalada, excepto en Agaon, Courtella y Pleistodontes (Bouček, 1993). 

 

Figura 7. Avispas polinizadoras de Agaon kiellandi Wiebes. A) Hembra B) Macho C-D) 
Vista apical de la cabeza, la cual es más ancha que larga. Los ojos ocupan la mayor proporción 
de la cabeza. E) Vista apical de la cabeza del macho. Se aprecian las antenas reducidas. F) Vista 
lateral de la cabeza del macho. G) Vista ventral de la cabeza, se aprecia el aparato mandibular. 
H) Esquema de los dientes (lamela). I) Vista dorsal del macho. Se observa el segundo par de 
patas poco desarrollado. (Fotografías: A, B, C, F, G, I: van Noort S. [www.figweb.org], D, E, H: 
Wiebes 1994).  
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A pesar de que se ha demostrado que Agaonidae es un grupo monofilético, las 

relaciones infragenéricas no están resueltas en su totalidad (Bouček, 1993; Rasplus et al., 

1998; Lopez-Vaamonde et al., 2009; Cruaud et al., 2010). La hipótesis filogenética hasta el 

momento sugiere cuatro subfamilias: i) Tetrapusinae (Tetrapus), ii) Kradibiinae (Ceratosolen 

y Kradibia), iii) Blastophaginae (Dolichoris, Blastophaga y Wiebesia) y iv) Agaoninae 

(Alfonsiella, Allotriozoon, Courtelia, Deilagaon, Elisabethiella, Eupristina, Nigeriella, 

Pegoscapus, Platyscapa, Pleistodontes y Waterstoniella) (Cruaud et al., 2010). Las cuatro 

subfamilias de avispas polinizadoras se encuentran relacionadas con subgéneros o 

secciones de Ficus (Fig. 1), cuyos siconos sirven como sitios de cría para que se desarrollen 

sus larvas (Rønsted et al., 2008; Jansen-González et al., 2012). 

En América se reconocen dos géneros de avispas polinizadoras, Tetrapus y 

Pegoscapus (Ramírez 1970b; Wiebes 1995; Rasplus y Soldati, 2005). El primero de ellos fue 

descrito por Mayr, en 1885 y hasta la fecha sólo se han sido descrito siete especies, pero se 

reconocen que existen un vacío en la taxonomía del grupo (Ramírez, 1974). Las especies 

hospederas se encuentran en la sección Pharmacosycea (subg. Pharmacosycea). El género 

se caracteriza porque las hembras miden aproximadamente 2 mm, presentan una cabeza 

oblonga, más larga que ancha, un apéndice mandibular, con dos columnas longitudinales 

de dientes grandes; en los machos las antenas son más o menos claviformes, con un 

mesonoto distinto, separado de las placas metanotales y del propodeo, que también está 

separado (Fig. 8; Wiebes, 1995). En el caso de las hembras, Ramírez (1974) indica que 

carecen de corbículas (estructuras de las avispas hembra para colectar polen). 
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Figura 8. Caracteres diagnósticos de Tetrapus Mayr. A) Avispa hembra. B) Mandíbulas 
con apéndices planos y alargados presentando dientes. C-D) Avispa macho. C) Vista 
ventral. Se observa la longitud del mesosoma telescópico. D) Vista lateral. Se observa que 
las patas medias están casi ausentes o reducidas. 1. Antena 2. Cabeza. 3. Vena marginal 
segmentada. 4. Ovipositor 5. Apéndice laminar con dientes. 6. Cabeza. 7. Mesosoma 
telescópico. 8. Patas delanteras. 9. Patas traseras. (Ramírez, 1970; Wiebes, 1995). 

 

 El género Pegoscapus fue descrito por Cameron 1906 y comprende 46 especies 

descritas hasta la fecha, sin embargo, también faltan bastantes especies por describir 

debido a que se asocia cada especie de avispa a una especie de Ficus. El género se 

distribuye en la región tropical de Florida, y desde México hasta Argentina (Wiebes, 1995). 

Las especies hospederas de este género pertenecen a la sección Americanae (subg. 

Spherosuke). Las especies se caracterizan porque las hembras miden 1.8 mm 
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aproximadamente, tienen una cabeza tan larga como ancha, el apéndice mandibular tiene 

varias lamelas ventrales sin dientes; los machos presentan antenas delgadas, sin ser 

clavadas, el mesotono se fusiona con el metanoto y se encuentra completamente separado 

del propodeo (Fig. 9; Wiebes, 1995). Las hembras presentan corbículas coxales y esternales 

(Ramírez, 1974).  

 

Figura 9. Caracteres diagnósticos de Pegoscapus Cameron. A) Avispa hembra B-C) 
Avispa macho. B) Vista lateral. C) Vista dorsal, se aprecian el mesotono que se fusiona con 
el metanoto. 1. Antena 2. Cabeza. 3. Vena marginal. 4. Corbícula 5. Ovipositor 6. Cabeza. 
7. Antena reducida. 8. Patas delanteras. 9. Patas medias. 10. Patas traseras. 11. Mesotono 
fusionado con el metanoto (Ramírez, 1970; Wiebes, 1995).  

 

4. Ciclos de vida de Ficus-avispa polinizadoras 

Se reconocen cinco etapas de desarrollo de los siconos: pre-femenina (A), femenina o 

receptiva (B), interfloral (C), masculina o donadora (D) y post-floral (E) (Fig. 10; Galil y 
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Eisikowich, 1968). Las etapas A y E están asociadas con el surgimiento del sicono y con la 

dispersión de los frutos, respectivamente; mientras que las fases B, C y D están asociadas 

con el ciclo de vida de las avispas polinizadoras (Weiblen 2002; Cook y Rasplus, 2003). 

La etapa A, comienza con el surgimiento de la yema del sicono y de los primordios 

florales y culmina con la maduración de las flores pistiladas. Durante la fase B las flores 

pistiladas presentan estigmas receptivos y comienza la emisión de compuestos volátiles 

para atraer a las avispas polinizadoras, las cuales entran al sicono a través del ostíolo. Una 

vez en la cavidad siconial, las avispas polinizan y ovipositan las flores pistiladas. La avispa 

fundadora inserta su ovipositor a través del estilo de la flor y deposita un huevo entre el 

ovario y el tegumento del óvulo (Jansen-González et al., 2012). Durante la oviposición, las 

avispas fundadoras inyectan sustancias químicas para que la flor pueda convertirse en 

agalla (Martinson et al., 2014).  

Durante la fase C, se lleva a cabo el desarrollo de las avispas polinizadoras hijas a 

expensas del endospermo o el tejido nucelar del óvulo, mientras que en las flores no 

ovipositadas, se forman las semillas (Jansen-González et al., 2012; Martinson et al., 2014). 

Dependiendo de la especie de Ficus y las condiciones ambientales del entorno (Chiang et 

al., 2018), las larvas de las avispas polinizadoras se desarrollarán en aproximadamente tres 

semanas o si el entorno es frío, pueden tardar varios meses en alcanzar la etapa adulta 

(Smith y Bronstein, 1996; Patel y Hossaert-McKey, 2000; Chiang et al., 2018). Los machos 

de las avispas polinizadoras emergen de las flores agalladas antes que las hembras (Gu et 

al., 2014), para aparearse con ellas; mientras tanto, las flores estaminadas maduran. 

Después de aparearse, los machos realizan túneles para que las avispas polinizadoras hijas 

puedas salir del sicono. En la fase D, los granos de polen están maduros y puede 

presentarse la dehiscencia de las anteras, lo cual depende del tipo de polinización (ver más 

adelante). Las avispas hembra emergen de las agallas y colectan el polen, ya sea de forma 

activa o pasiva, según la especie (ver p. 29). Finalmente, en la etapa E, después de la salida 

de las avispas polinizadoras, la pared del sicono experimenta cambios en su tamaño, 

textura, coloración y composición química, lo que facilita la atracción y dispersión de los 

frutos por distintos grupos de frugívoros (Fig. 10; Shanahan et al., 2001). 
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Figura 10. Fases de desarrollo de los siconos de especies monoicas de Ficus. A. Pre-
femenina. B. Femenina o receptiva. C. Interfloral. D. Masculina o donadora. E. Post-floral. El 
tiempo de desarrollo del sicono es aproximadamente de seis semanas. (Galil y Eisikowitch, 
1968) (Ilustraciones digitales Nadia Castro-Cárdenas).  

 

Recientemente, Palmieri y Pereira (2018) propusieron la adición de una nueva fase 

de desarrollo (Fase F), la cual se relaciona con los siconos que no son consumidos por los 

dispersores primarios y que son aprovechados por dispersores secundarios. Los ciclos 

antes descritos, a su vez, están acoplados con interacciones antagonistas con avispas no 

polinizadoras. Estas avispas son parásitas que ovipositan desde el exterior del sicono, 

dejando sus huevecillos dentro de las flores pistiladas, sin que ocurra polinización (Herre et 

al., 1996; Borges, 2015; Farache et al., 2016). En algunas especies también se han descrito 

avispas parasitoides, las cuales dejan sus huevos dentro de las avispas polinizadoras que se 

están desarrollando en el sicono y de las cuales se alimentan (Ghara et al., 2011; Borges, 

2015). 

 



 

 27 

3. Sistemas reproductivos en Ficus 

En el género Ficus se presentan principalmente los sistemas reproductivos monoicos y 

ginodioicos (Cook y Rasplus, 2003); sin embargo, aún no se precisa sobre la condición 

basal, debido a discrepancias entre las filogenias (Jousselin et al., 2003; Clement y Weiblen, 

2009; Rasplus et al., 2020). 

Se estima que la mitad de las ca. 800 especies de Ficus son monoicas (Berg, 1989). 

Este sistema se caracteriza por la presencia de flores pistiladas y estaminadas en un mismo 

sicono, donde se producen polen, semillas y se reproducen las avispas polinizadoras (Fig. 

11A). Las flores pistiladas presentan pedicelos y estilos con diferentes longitudes, los 

estigmas pueden ser libres o formar un sinestigma y las flores estaminadas 

frecuentemente son menos numerosas que las flores pistiladas (Fig. 11a; Berg y Corner, 

2005). Por otra parte, ca. de 300 especies son funcionalmente dioicas, pero 

estructuralmente ginodioicas (Fig. 11B, C; Berg, 1989; Cook y Rasplus, 2003). En este 

sistema se presentan individuos funcionalmente femeninos, ya que sus siconos contienen 

exclusivamente flores pistiladas, mientras que existen otros individuos, que son 

funcionalmente masculinos, pero que presentan siconos con flores estaminadas y 

pistiladas (Fig. 11B, C, b, c; Kjellberg et al., 1987; Cook y Rasplus, 2003). Los siconos de los 

árboles masculinos únicamente tienen flores pistiladas de estilo corto y las avispas 

polinizadoras ovipositan en todas las flores, de manera que no desarrollan semillas (Fig. 11; 

Cook y Rasplus, 2003). Los siconos de los árboles femeninos tienen flores pistiladas de 

estilo largo, cuyos ovarios son inaccesibles para la oviposición de las avispas polinizadoras. 

Por lo tanto, estos siconos producen sólo semillas (Verkerke, 1987). 

A pesar, de que se comienzan a elucidar algunas de las estrategias en cada sistema 

reproductivo, la variación observada plantea preguntas interesantes sobre qué presiones 

evolutivas pueden haber influido en las transiciones inferidas de un sistema monoico a 

dioico o viceversa, y si esos cambios pueden haber influido en los patrones de 

diversificación evolutiva de ambos socios mutualistas (Yang et al., 2015). 
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Figura 11. Diferentes tipos de siconos en Ficus. (A) Sicono de especies monoicas. (a) 
Distribución de las flores pistiladas y estaminadas dentro de un mismo sicono. Este tipo de 
siconos producirá semillas, polen y avispas polinizadoras. (B) y (C) Siconos de especies 
ginodioicos. (B) Sicono funcionalmente femenino. (b) Las flores pistiladas presentan estilos 
cortos y pueden ser ovipositadas, mientras que las flores estaminadas se concentran 
principalmente en la región ostiolar. Este tipo de siconos producirá polen y avispas 
polinizadoras. (C) Sicono funcionalmente masculino. (c) Las flores pistiladas presentan 
estilos más largos que los ovipositores de sus avispas polinizadoras. Este tipo de siconos 
solo producirán semillas (Ilustraciones digitales por Nadia Castro-Cárdenas) 

 

4. Polinización en Ficus  

Las especies de Ficus exhiben dos modos de polinización: pasiva y activa. Ambos tipos de 

polinización son resultado de una serie de adaptaciones morfológicas y conductuales por 

parte de sus avispas polinizadoras (Ramírez, 1969; Frank, 1984; Machado et al., 2001). Se 

estima que la polinización pasiva se presenta en cerca de 250 especies de Ficus (Kjellberg 

et al., 2001; Jousselin et al., 2004). Este tipo de polinización comienza cuando las avispas 

polinizadoras ingresan cubiertas de polen y polinizan de manera “accidental” las flores 

pistiladas y, al mismo tiempo, ovipositan sus huevos (Jousselin y Kjellberg, 2001; Kjellberg 

et al., 2001; Jousselin et al., 2003; Jousselin et al., 2004). Posteriormente, durante la fase D, 
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ocurre la maduración y liberación del polen al interior del sicono, lo cual coincide con la 

emergencia de las avispas polinizadoras, de modo que el polen queda atrapado en varias 

partes del cuerpo de las avispas cuando dejan su sicono natal (Galil y Eisikowitch, 1968; 

Ramírez, 1969). Las especies que son polinizadas pasivamente presentan proporciones 

relativamente más altas de anteras con respecto a las especies con polinización activa, por 

lo que se produce mucho más polen por sicono, lo que facilita que las avispas 

polinizadoras queden impregnadas de polen (Ramírez, 1969; Galil y Eisikowitch, 1971; 

Kjellberg et al., 2001). 

 En contraste, la polinización activa se presenta en casi 500 especies (Jousselin y 

Kjellberg, 2001; Kjellberg et al., 2001). En este caso, las avispas polinizadoras (recién 

emergidas) localizan los estambres y cargan el polen en estructuras especializadas, 

localizadas en la parte externa del tórax, llamadas corbículas (Ramírez, 1969). 

Posteriormente, al ingresar a un nuevo sicono, toman de sus corbículas el polen para 

depositarlo de manera activa en las flores pistiladas, mientras ovipositan para asegurar la 

producción de semillas (Jansen-González et al., 2012). Por lo tanto, este tipo de 

polinización se distingue por un comportamiento de recolección y deposición de polen 

por parte de sus avispas polinizadoras más especializado y no fortuito, como en el caso de 

la polinización pasiva (Jousselin y Kjellberg, 2001; Kjellberg et al., 2001; Cook y Rasplus, 

2003; Jousselin et al., 2003). Las especies de Ficus con este modo de polinización, 

presentan proporciones más bajas de anteras, además de que estas son relativamente más 

pequeñas (Galil y Meiri, 1981), por lo que hay una menor producción de polen (Kjellberg et 

al., 2001). 

 Las proporciones antera/óvulo se han destacado como indicadores del modo de 

polinización (Kjellberg et al., 2001). De acuerdo con Kjellberg et al. (2001), proporciones 

bajas, menores de 0.16, se asocian con la polinización activa, mientras que valores mayores 

de 0.21 se relacionan con la polinización pasiva. 
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5. Co-adaptaciones morfológicas en el mutualismo Ficus-avispa Agaonidae 

El mutualismo entre Ficus y avispas polinizadoras es de los más estrictos que se conocen 

en la naturaleza, por lo que se asume que ambos linajes han coevolucionado (Ramírez, 

1970; Herre et al., 2008). Se calcula que el origen de la interacción Ficus-Agaonidae oscila 

entre 60 y 100 Ma (Machado et al., 2001; Datwyler y Weiblen, 2004; Rønsted et al., 2008; 

Cruaud et al., 2012). La coevolución entre Ficus-Agaonidae está parcialmente demostrada 

debido a una serie de asociaciones morfológicas y funcionales entre los siconos y las 

avispas polinizadoras (Cuadro 1). Otra evidencia que apoya la coevolución es el hecho de 

que ambos linajes son monofiléticos (Cruaud et al., 2010; 2012), lo que implicó que ambos 

socios pudieran evolucionar de manera paralela. Se reconoce que cada sección o 

subsección de Ficus es polinizada por un género de Agaonidae (Fig. 1). 

Cuadro 1. Características que se relacionan con la coevolución entre Ficus y sus avispas 
Agaonidae. 

Atributos Papel en la interacción mutualista Referencia 

Sicono   

Tamaño del ostíolo y el 
tamaño de la avispa 
polinizadora (e. g. largo 
y ancho de la cabeza) 

Atributos relacionados alométricamente (positiva 
o negativamente) para mantener la especificidad. 
Un desacoplamiento puede impedir la entrada de 
la avispa al sicono. 

1, 2 

Arreglo de las brácteas 
ostiolares 

Interviene en el número de avispas polinizadoras 
que ingresan a la cavidad siconial y es una barrera 
física para minimizar o evitar el acceso al sicono 
de avispas no polinizadoras, herbívoros y 
patógenos. 

1, 3, 4 

Estructuras secretoras Emisión de los compuestos volátiles para la 
atracción de las avispas polinizadoras. 

5, 6 

Flores pistiladas   

Número de ovarios por 
sicono 

Determina el número potencial de semillas y de 
ovarios parasitados por avispas.  

7, 8, 9 
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Atributos Papel en la interacción mutualista Referencia 

Tamaños del estilo y 
del ovipositor  

Se relacionan alométricamente. El tamaño del 
ovipositor de la avispa polinizadora determinará 
el morfo floral que será parasitado.  

10, 11, 12, 13, 
14, 15, 16  

Flores estaminadas   

Número de anteras por 
flor  

Permite inferir el número potencial de los granos 
de polen por sicono. 

14, 17 

Tipo de dehiscencia Se relaciona con la recolección en anteras abiertas 
o rupturas necesarias por parte de las avispas 
polinizadoras. 

18, 19 

 

Forma y ornamentación 
del polen 

Adherencia o no del polen al exoesqueleto de las 
avispas polinizadoras. 

17 

Avispas polinizadoras   

Forma de la mandíbula 
y la orientación de los 
dientes  

Se asocian con la ruptura de las anteras para 
colectar los granos de polen, la entrada de las 
avispas polinizadoras través del ostíolo y la 
competencia de sitios de cría entre éstas.  

15, 20 

Presencia de corbículas Transporte de los granos de polen.  17, 21 

1) Liu et al., 2011; 2) Zeng et al., 2018; 3) Janzen 1979; 4) Gibernau et al., 1996; 5) Machado et al., 
2013; 6) Souza et al., 2015; 7) Nerdf et al., 1996; 8) Raja et al., 2008; 9) Suleman et al., 2014; 10) 
Ganeshaiah et al., 1999; 11) Jousselin et al., 2001; 12) Jousselin et al., 2003; 13) Jousselin et al., 2004; 
14) Kjellberg et al., 2001; 15) Yu et al., 2004; 16) Dunn et al., 2008; 17) Wang et al., 2014; 18) 
Verkerke 1989; 19) Cook et al., 2004; 20) Dunn et al., 2015; 21) Compton et al., 2010. 

 

6. Compuestos volátiles florales en Ficus 

En el caso del mutualismo estrecho de Ficus con las avispas Agaonidae, el encuentro entre 

ambos participantes es un paso crucial para la continuidad de su ciclo de vida. Los 

compuestos orgánicos volátiles florales (VOCs, por sus siglas en inglés) están claramente 

involucrados en este reconocimiento (Barker, 1985; van Noort, 1989). Se han identificado 

cerca de 120 compuestos diferentes en las especies estudiadas de Ficus (Grison-Pigé et al., 

2002; Hossaert-Mckey et al., 2010). 
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Dentro de los principales compuestos detectados en la interacción se encuentran 

distintas familias químicas, entre los que destacan los terpenos (monoterpenos y 

sesquiterpenos), compuestos alifáticos y aquellos derivados del ciclo del ácido shikimico 

(Grison-Pigé et al., 2002). A pesar de ello, sólo el 20 % de los compuestos presentes en 

Ficus son raros con respecto a los registrados para las demás especies de angiospermas 

(Grison-Pigé et al., 2002; Knudsen et al., 2006), por lo que se ha registrado que las mezclas 

en las especies estudiadas son altamente específicas para atraer a sus avispas 

polinizadoras (Hossaert-McKey et al., 1994, 2010; Chen et al., 2009; Proffit et al., 2020). Por 

ejemplo, en F. carica, F. hispida y F. semicordata, los monorterpenos (linalool y dos óxidos 

de linalool (furanoides) y un compuesto benzenoide (alcohol bencílico) son necesarios para 

la atracción específica de sus avispas polinizadoras (Grison-Pigé et al., 2001; Proffit et al., 

2008; Wang et al., 2013). Por otro lado, en F. semicordata el 4 metil-anisol se encuentra en 

una alta concentración y es altamente específico para la atracción de su avispa 

polinizadora (Hossaert-McKey et al., 2016). En especies simpátricas, las diferencias entre las 

mezclas de VOCs pueden reforzar las presiones selectivas reduciendo la frecuencia de 

errores de selección del hospedero correcto por parte de sus avispas polinizadoras (Wang 

et al., 2013). En estudios recientes se ha determinado, por medio de registros 

electroantenográficos y pruebas de comportamiento, que la combinación de VOCs, en las 

mezclas emitidas por los Ficus es crucial para la atracción de sus avispas polinizadoras 

(Proffit et al., 2020). También se ha inferido que la ausencia de nuevos compuestos 

específicos podría estar limitado por restricciones evolutivas que restringen la capacidad 

de sintetizar nuevos compuestos (Okamoto y Su, 2021).  

Las avispas polinizadoras detectan los VOCs desde largas distancias (Gates y Nason, 

2012). Se ha argumentado que también identifican compuestos clave, en pequeñas 

cantidades y a distancias cortas, para tener una identificación correcta del hospedero 

(Wang et al., 2013; Okamoto y Su, 2021). En F. carica se ha comprobado que cambios 

pequeños en la proporción de compuestos en la mezcla conduce a la pérdida de atracción 

(Proffit et al., 2020). Aunado a esto, se menciona que la especificidad también puede estar 

influenciada por el comportamiento de las avispas polinizadoras al examinar los siconos 
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receptivos (Renwick, 1989; Dobson y Bergström, 2000; Schiestl, 2010; Soler et al., 2011; 

Farré-Armengol et al., 2013; Muhlemann et al., 2014). Cuando una avispa localiza un árbol 

receptivo, aterriza sobre un sicono y comienza una secuencia fija de los eventos 

conductuales con el fin de identificar si entrará al sicono (Frank, 1984; Barker, 1985; van 

Noort et al. 1989). En especies simpátricas de Ficus, las especies de avispas polinizadoras 

identifican su hospedero, caminando sobre el sicono, lo que indica que las avispas utilizan 

señales de largo y corto alcance, además de señales táctiles en la superficie del sicono 

(Azuma et al., 2010; Wang et al., 2013). 

 

7. Planteamiento del problema  

La especificidad planta-polinizador puede estar influenciada por diferentes barreras 

(precigóticas o postcigóticas) que ocasionan el aislamiento reproductivo entre especies de 

plantas (Grant, 1994), las cuales pueden ser producto de procesos conductuales por parte 

de los polinizadores, adaptaciones morfológicas, o cambios químicos en las plantas (Baack 

et al., 2015). En los sistemas de polinización-oviposición (nursery pollination) los cambios 

conductuales y las modificaciones morfológicas son más fuertes, debido a que los servicios 

de polinización se intercambian por sitios de cría (Ollerton, 2006). Los mutualismos con 

sistemas de polinización-oviposición más conocidos son: i) Yucca (Asparagaceae) con 

polillas del género Tegeticula (Pellmyr, 2003), ii) Glochidion (Phyllanthaceae) con polillas 

Epicephala (Kawakita, 2010), iii) Lophocereus schottii (Cactaceae) con el lepidóptero Upiga 

virescens (Fleming y Holland, 1998) y iv) Ficus con avispas de la familia Agaonidae (Herre et 

al., 2008). 

En el caso del mutualismo Ficus-agaónidos representa un sistema para analizar el 

aislamiento reproductivo por medio de la diversidad morfológica, ya que, en términos 

generales, una especie de avispa polinizadora está asociada con una especie de Ficus (one-

to-one rule), aunque existen excepciones al respecto (Michaloud et al., 1985; Rasplus, 1996; 

Haine et al., 2006; Su et al., 2008; Cook y Segar, 2010). En este sentido, es ampliamente 

reconocido que la sincronización de los ciclos de vida de los interactuantes juega un papel 
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determinante en el éxito reproductivo de ambos socios (Galil y Eisikowitch, 1968). 

Asimismo, existen factores morfológicos y químicos que no se han explorados en 

comparación con los factores ecológicos y genéticos dentro del sistema (Weiblen, 2002; 

Cook y Segar, 2010; Wang et al., 2013; Okamoto y Su, 2021). 

Por lo tanto, entender la coevolución basada en rasgos genéticos, morfológicos y 

químicos forma parte fundamental para comprender la estrecha relación entre ambos 

socios mutualistas (Jousselin et al., 2003; Hossaert-McKey et al., 2010; Wang et al., 2013; 

Segar et al., 2019; Zhang et al., 2020). La especificidad en esta interacción se ha mantenido 

por una serie de filtros biológicos, entre los que destacan los VOCs y el ostíolo (Janzen, 

1979; Grison-Pigé et al., 2002; Cook y Rasplus, 2003; Cook y Segar, 2010; Machado et al., 

2013; Hossaert-Mckey et al., 2016). Se ha propuesto que el ostíolo es una estructura 

implicada en la emisión de los VOCs (Souza et al., 2015). Sin embargo, el ostíolo también 

podría jugar un papel como barrera selectiva para sus avispas polinizadoras (Liu et al., 

2011; Ramírez W. com. person.). En consecuencia, implementar estrategias de investigación 

multidisciplinarias permitirá comprender el papel funcional del ostíolo en el mutualismo y 

su papel selectivo en el sistema Ficus-avispas Agaonidae (Soler et al., 2011; Liu et al., 2011; 

Souto-Vilarós et al., 2018; Wang et al., 2019).  

Adicionalmente, el análisis morfológico y químico a diferentes escalas, contribuirá a 

interpretar las estructuras claves en esta interacción y contribuirá al entendimiento de 

mecanismos implicados en la especificidad entre los interactuantes (Hembry y Althoff, 

2016). En este contexto, en el presente estudio se plantea la siguiente pregunta de 

investigación: ¿En qué medida la morfología floral del sicono de Ficus y la de sus avispas 

polinizadoras de la familia Agaonidae influyen en el reconocimiento mutuo de especies? 

Para guiar la presente investigación, se diseñó un esquema conceptual que ilustra 

los filtros físicos reproductivos implicados en el mutualismo y su posible efecto sobre la 

especificidad en el mutualismo Ficus-avispas Agaonidae (Fig. 12). Estos componentes se 

han reportado como posibles filtros selectivos en el mutualismo Ficus-avispa Agaonidae 
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(Janzen, 1979; Weiblen, 2002; Cook y Segar, 2010; Hossaert-McKey et al., 2016; Zeng et al., 

2018). 

 

Figura 12. Filtros físicos en Ficus. A) Esquema de los tres filtros selectivos presentes en 
Ficus (Janzen, 1979; Zeng et al., 2018) . La relación entre las tres variables es cíclica debido 
a que la falta de una provocaría una reducción en el éxito reproductivo de Ficus con sus 
avispas polinizadoras. B) Las flechas indican los elementos que se correlacionan 
positivamente entre ambos interactuantes. 1) Relación entre el tamaño del ostíolo y el 
tamaño de la avispa polinizadora, debido a que son atributos relacionados 
alométricamente (positiva o negativamente) para mantener la especificidad. 2) Tamaño del 
estilo y el largo del ovipositor, debido a que el largo del ovipositor de la avispa 
polinizadora determinará el morfo floral que será parasitado. (Ilustraciones digitales por 
Nadia Castro-Cárdenas). 

 

8. Objetivos y estructura de la tesis 

El presente estudio tuvo como objetivo general describir las principales estructuras 

reproductivas de los siconos de seis especies de Ficus y de sus avispas polinizadoras como 

mecanismos mediadores en su interacción mutualista, en la región de Los Tuxtlas, en el 

estado de Veracruz, México. Primeramente, se describió y analizó la diversidad estructural 

del ostíolo durante la fase receptiva en especies de Ficus de las secciones Americanae y 

Pharmacosycea con relación a sus avispas polinizadoras (Capítulo II). Además, se 
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contrastaron los modos de polinización presentes en ambas secciones, considerando 

aspectos florales y la morfología de sus avispas polinizadoras (Capítulo III). 

9. Área de estudio 

La zona de estudio se encuentra localizada en la costa del Golfo de México, en el sureste 

de Veracruz, dentro del área norte perteneciente a la Reserva de la Biosfera Los Tuxtlas 

(RBLT) (18° 8’-18°45’ N, 94° 37’-95°22’ O; 1,680 m s.n.m.). La sierra de Los Tuxtlas 

comprende un área de 80 km de largo por 55 km de ancho, abarcando una superficie de 

330,000 ha, que incluye el Área Natural Protegida RBLT, con sus tres zonas núcleo (Volcán 

San Martín Tuxtla, Sierra Santa Martha y San Martín Pajapan) y la zona de 

amortiguamiento (Guevara, 2010). La zona de amortiguamiento representa el 80% de la 

superficie total de la Reserva y se estima que sólo el 22 % de la reserva contiene selvas, 

bosques y manglares en un grado adecuado de conservación (Fig. 13; Ramírez, 2011). 

 

Figura 13. Localización geográfica de la zona de estudio en la región de Los Tuxtlas, 
Veracruz, México (recuadro rojo). A) Zona norte de la Reserva de la Biosfera de Los Tuxtlas, 
Veracruz, México. B) Puntos de muestreos de los individuos de Ficus colectados. C y D 
Acercamiento del recuadro en B. C) Puntos de muestreo de las especies pertenecientes a 

México

A) B)

C) D)

Ficus yoponensis
Ficus insipida
Ficus apollinaris Ficus colubrinae

Ficus isophlebia
Ficus obtusifolia

Golfo de
México

Golfo de
México
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la sección de Pharmacosycea (subg. Pharmacosycea, Ficus). D) Puntos de muestreo de las 
especies pertenecientes a la sección Americanae (subg. Spherosuke, Ficus).  

 

La región de Los Tuxtlas forma parte del complejo volcánico del Terciario Superior y 

Cuaternario Medio, compuesto por andesita basáltica y basalto (Verma et al., 1993), el cual 

está bordeado por flujos lávicos del Holoceno (Nelson y Gonzalez-Caver, 1992). Por la 

distribución de los materiales geológicos se ha creado un paisaje heterogéneo, donde las 

pendientes oscilan entre los 2° hasta los 45°. La variabilidad geomorfológica de la zona es 

tal, que se puede dividir en 45 unidades de relieve, agrupadas en 10 paisajes 

geomorfológicos, que tienen intervalos altitudinales que van desde los 0 a los 1,680 m 

s.n.m (Geissert, 2004). Esta diversidad territorial y de inclinación genera un paisaje de alta 

complejidad, que influye en la hidrología, microclima, formación de suelo y la distribución 

de la flora y fauna, permitiendo así el establecimiento de distintas asociaciones vegetales y 

ecosistemas, como encinares, pinares, manglares, sabana y vegetación costera (Sousa, 

1968). 

El clima predominante de la zona estudiada es cálido húmedo, con lluvias todo el 

año (Af) con temperatura media anual de 24.5 °C y la precipitación anual es de 3,928 mm 

(Fig. 14; SMN, 2010). Las lluvias se registran durante todo el año, pero son más frecuentes 

y abundantes durante el verano, mientras que en la época seca se presenta entre marzo-

mayo, siendo este último el mes más seco (Soto, 2004; SMN, 2010).  
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Figura 14. Diagramas ombrotérmicos para las localidades de Catemaco, Coyame, 
Lauchapan y Sontecomapan, Veracruz. Los datos corresponden a 30 años de observaciones 
de las Estaciones Meteorológicas de la Sistema Meteorológico Nacional (2010). 

 

 La región de Los Tuxtlas es considerada como la frontera boreal de la selva alta 

perennifolia, ya que permite el desarrollo de especies tropicales y boreales únicas de la 

región (Castillo-Campos y Laborde, 2004). Dentro de los tipos de vegetación descritos para 

esta región, el presente estudio se desarrollo en la selva alta perennifolia, de acuerdo con 

Miranda y Hernández-X. (1963) o como un bosque tropical perennifolio, según Rzedowski 

(1978), así como en comunidades en donde esta vegetación se encontraba y que ahora 

presenta fragmentos con vegetación en distintas etapas de regeneración y pastizales para 

la crianza de ganado. La Reserva de la Biosfera Los Tuxtlas alberga uno de los últimos 

remanentes de selva húmeda de la costa del Golfo de México (Guevara y Sanchez-Ríos, 

2004). La riqueza de especies de plantas vasculares conocida para toda la región es de 

2,548 especies, distribuidas en 208 familias y 1018 géneros (Villaseñor et al., 2018). Las 
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familias con mayor número de especies en la región son Fabaceae (212), Orchidaceae 

(171), Asteraceae (150) y Rubiaceae (143). La mayoría de los individuos de las especies 

estudiadas de Ficus se encontraban en zonas de pastizales, remantes de selva o como 

cercas vivas (Fig. 13). 

9.1 Selección de las especies de Ficus 

Se seleccionaron tres especies de cada sección de Ficus, las cuales presentaban diferencias 

en el diámetro del sicono. Las especies de la sección Pharmacosycea fueron Ficus 

apollinaris Dugand., F. insipida Willd. y F. yoponensis Desv. y de la sección Americanae, F. 

colubrinae Standl, F. isophlebia Standl. y F. obtusifolia Kunth. La localización de individuos 

se realizó por medio de múltiples recorridos, durante los meses de marzo a junio de los 

años 2018 a 2020. Se colectaron siconos con flores pistiladas receptivas (Fase B) y siconos 

con flores estaminadas y avispas emergentes (Fase D) (Galil y Eisikowitch, 1968). Una 

característica del género es que los individuos presentan bajas densidades (Galil y 

Eisikowitch, 1968), con patrones fenológicos asincrónicos en la producción de siconos 

(Janzen, 1979; Bronstein y McKey, 1989). Por ello, se estableció que los individuos de cada 

especie contaran con al menos, cinco individuos con las fases requeridas. 

 

10. Metodología general 

10.1 Colecta y procesamiento del material 

Para cada especie de Ficus se colectaron 10 siconos en Fase B y D de cinco individuos 

diferentes. Se diseccionaron los siconos, retirando la mayor parte del receptáculo. El 

material se fijó en FAA (formaldehído, alcohol etílico, ácido acético y agua destilada en 

proporción 1:5:0.5:3.5) o en formalina neutra, durante 48 horas. Posteriormente, para su 

procesamiento histológico, se hicieron dos lavados con agua destilada de 10 minutos cada 

uno y se deshidrataron gradualmente con una serie de etanoles del 30 hasta el 70 %. Una 

parte del material se reservó para su procesamiento y observación en el microscopio 
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electrónico de barrido (MEB), mientras que otra parte se incluyó en resinas sintéticas (LR-

White e Historesin) y en Parafina (Paraplast plus) (Márquez-Guzmán et al., 2016). 

 

10.2 Procesamiento del material para el análisis histológico y micromorfológico 

El material se deshidrató en etanoles graduales en un tiempo de una hora por cada 

concentración (70 %, 85 %, 96 %, 100 %). Parte de las muestras fueron embebidas en 

resina plástica LR-White (Electron Microscopy Sciences), cortadas a 1.5 μm usando un 

ultramicrótomo Leica RM2164 y teñidas con azul de toluidina al 0.05 %. Otra parte del 

material fue incluido con Historesina, cortado a 4 μm, usando un microtomo rotatorio 

Leica RM-2245 y teñido con azul de toluidina al 0.05 %, en buffer de fosfatos a pH 6.8. 

Finalmente, el material restante fue embebido con parafina, cortado a 5-7 μm usando un 

micrótomo rotatorio y teñidos con safranina y verde-rápido (Márquez-Guzmán et al., 

2016). 

Para determinar la naturaleza química de los tejidos y contenidos celulares, se 

realizó un análisis histoquímico, con las muestras embebidas en historesina y en parafina. 

Se aplicaron pruebas de ácido peryódico de Schiff´s (PAS) para identificar polisacáridos 

insolubles, lugol para almidón, Suddan IV y Rojo “O” de aceite para detectar sustancias 

lipofílicas y reactivo de Nadi para terpenos (Márquez-Guzmán et al., 2016; Castro-Cárdenas 

et al., 2022). Las secciones anatómicas fueron observadas y fotografiadas usando un 

microscopio óptico Olympus Provis AX70 adicionado con cámara digital.  

10.3 Procesamiento del material para microscopía electrónica de barrido 

La morfología externa e interna del sicono se evaluó a través de microscopía electrónica de 

barrido (MEB). Después de llevar a cabo la deshidratación con etanoles graduales, se 

procesó el material en una desecadora de punto crítico con CO2. Se montó en 

portamuestras metálicos sobre cinta conductora de carbón y se cubrieron con oro, en una 

ionizadora Denton Vacuum Desk-II. Las imágenes fueron observadas usando un 

microscopio Jeol JSM-5310 LV.  
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Capítulo III 

Tipos de polinización en especies neotropicales de Ficus 
(Moraceae) y su relación con los caracteres florales y las 

avispas polinizadoras 

Artículo para ser sometido 

 

Sicono de Ficus tuerckheimii con alas de avispas polinizadoras en el ostíolo y una avipa no 
polinizadora sobre la superficie del sicono. Fotografía: Nadia Castro Cárdenas. 
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Abstract 

The genus Ficus is characterized by the unisexual flowers grouped in an enclosed 

inflorescence, named a syconium, and wasps of the Agaonidae family strictly pollinate its 

pistillate flowers. Figs (Ficus, Moraceae) and their pollinating wasps (Agaonidae, 

Hymenoptera) are an example of obligate mutualisms. Passive and active pollination modes 

have been described in this mutualism, which is associated with a set morphological 

adaptation in both partners. We evaluate the variation in the morphological traits of figs and 

fig wasps with active and passive pollination modes in species belonging to Neotropical 

sections of the genus Ficus (Americanae and Pharmacosycea; three species each). 

Pollination mode was identified by floral morphology, and anther/ovule ratio (A/O ratio), 

as well as the specialized structures fig wasps use for pollen transport (corbiculae), using 

light microscopy and scanning electron microscopy. Ficus species in section Americanae 

are actively pollinated since pistillate flowers form a synstigma, staminate flowers have one 

anther, with ellipsoid pollen grains, A/O ratio lower than 0.15, and their pollinating wasps 

of the genus Pegoscapus have corbiculae. In contrast, passively pollinating is found in 

Pharmacosycea section, which produces syconia without synstigma, staminate flowers with 

two anthers, pollen with spherical and cylindrical forms, A/O ratio higher than 0.21, and 

pollination is carried out by wasps belonging to the genus Tetrapus, where corbiculae were 

not observed. Our results support the previous contributions which consider that reciprocal 

morphological traits between fig species and their pollinating wasps as evidence of a close 

evolutionary history. 

Keywords: Active pollination, Americanae section, Fig, Fig wasp, Passive pollination, 

Pharmacosycea section.  
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1. Introduction 

The genus Ficus comprises more than 750 species, which are strictly pollinated by wasps of 

the Agaonidae family (Bronstein and McKey, 1989; Cook and Rasplus, 2003; Weiblen, 

2002). This interaction has been considered a classic example of strict mutualism, where 

figs and wasps require each other's services to reproduce (Bronstein, 1987; Dunn, 2020; 

Galil and Eisikowitch, 1968; Herre et al., 2008; Ramírez, 1969). A particularity of Ficus is 

that the flowers are grouped in an enclosed inflorescence, called a syconium, inside which 

unisexual flowers of both sexes develop at different times (Galil and Eisikowitch, 1968; 

Verkerke, 1989; Bronstein and Patel, 1992; Piedra-Malagón et al., 2017). The syconium 

also functions as the dispersal unit, and its development has been divided into five to eight 

phases (Galil and Eisikowitch, 1968; Smith and Bronstein, 1996). 

The only access point to the syconium is an apical opening named the ostiole (Berg, 

1989; Delgado-Pérez et al., 2020; Verkerke, 1989). Female wasps must pass through the 

ostiole to oviposit their eggs in the ovules of pistillate flowers and, in this process, they 

deposit pollen onto the stigmas (Galil and Eisikowitch, 1968; Jousselin et al., 2001). Fig 

wasps are attracted to syconia by volatile compounds (Grison-Pigé et al., 2002; Hossaert-

McKey et al., 2016; Segar et al., 2019) and chemical signals on the surface of the syconium 

(Gibernau et al., 1998; van Noort, 1989; Wang et al., 2013). This close pollination 

mutualism has created remarkable morphological variation across Ficus species and their 

pollinating wasps (Berg, 1989; Dunn, 2020; Ramírez, 1974; Verkerke, 1989; Weiblen, 

2002). 

Morphological and biochemical trait variation in Ficus has been associated with 

attraction and effective pollen transfer by one or a few species of fig wasps (Cook and 
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Rasplus, 2003; Kjellberg et al., 2001). Nonetheless, floral trait variation in Ficus is also 

related to wasp behaviors, which underlie two central pollen transfer mechanisms (passive 

and active pollination), and they encompass a set of specialized morphological adaptations 

in both partners of the mutualism (Frank, 1984; Kjellberg et al., 2001). It has been 

estimated that two-thirds of Ficus species have active pollination, where wasps collect 

pollen directly from the anthers, store it in the corbiculae, and subsequently deposit it on 

the stigmas of flowers from another syconium (Jousselin et al., 2004; Ramírez, 1969). The 

remaining species have passive pollination, where pollen transfer occurs as the wasp body 

becomes impregnated with pollen from a syconium, which later detaches from the wasp 

body unintentionally as it seeks new oviposition sites (Herre et al., 2008; Jousselin et al., 

2003a; Kjellberg et al., 2001). 

Pollination modes are generally associated with particular sets of floral traits, 

including anther/ovule ratios, the stigma´s morphology, and pollen production. For 

instance, in species with active pollination, it has been estimated that anther/ovule ratios are 

less than 0.16, and the stigmas of two or more flowers unite to form a continuous platform 

called the synestigma (Baijnath and Ramcharun, 1983; Galil and Eisikowitch, 1968; 

Teixeira et al., 2018; Verkerke, 1989). Moreover, actively pollinated species produce less 

pollen than passively pollinated species (Cook et al., 2004; Cook and Segar, 2010; 

Jousselin et al., 2004), possibly due to higher efficiency in active pollen transfer (Jousselin 

and Kjellberg, 2001; Pellmyr et al., 2020; Ramírez, 1969). In contrast, species with passive 

pollination have anther/ovule ratios greater than 0.21 (Kjellberg et al., 2001), and free 

stigmas have elongated stigmatic papillae that increase the contact surface with pollen that 

is scattered on the body of the female wasp (Jousselin et al., 2004; Teixeira et al., 2020, 
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2018). Morphological adaptations are also present in the wasps to effectuate active 

pollination. The fig wasps have specialized structures for pollen transfer in the coxae of the 

front legs (coxal combs) or in the mesosternum (corbiculae) (Kjellberg et al., 2001; 

Ramírez, 1969). Those structures are lacking in passive fig wasp species (Kjellberg et al., 

2001; Ramírez, 1969). 

The two pollination modes in Ficus have been traditionally associated with the 

distinct characteristics described above; however, some species display atypical 

characteristics not associated with pollination mode (Deng et al., 2016; Jousselin and 

Kjellberg, 2001; Verkerke, 1989; Zhang and Yang, 2017). For example, several species of 

the subgenus Urostigma have anthers that may or may not show lines of dehiscence (Berg 

and Wiebes, 1992; Kjellberg et al., 2005, 2001; Verkerke, 1989). In addition, in F. tikoua, 

the A/O ratio shows high variation throughout its geographic distribution, indicating a 

possible transition between passive-active pollination modes (Deng et al., 2016). According 

to Kjellberg et al. (2001), transitions in pollination modes could be more common than 

reported; however, little is known about morphological variation and pollination modes in 

Neotropical Ficus species. Therefore, studies that analyze the floral characteristics of Ficus 

and its pollinating wasps could help understand the relationship between floral variation, 

pollination mode, and pollinator behavior in the Ficus-Agaonidae wasp mutualism. 

 In the Neotropics, the genus Ficus is represented by the subgenera Spherosuke and 

Pharmacosycea, which include sections Americanae and Pharmacosycea, respectively. 

These sections are pollinated by different genera of wasps, which may or may not have 

pollen transport structures (Ramírez, 1969; Rasplus and Soldati, 2005). Section Americanae 

is pollinated by wasps of the genus Pegoscapus while wasps of the Tetrapus pollinate 
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section Pharmacosycea. Pegoscapus species have corbiculae, whereas Tetrapus does not 

(Kjellberg et al., 2001). However, information on the behavior and morphology of 

pollinating wasps, and their relationship with syconium morphology, is scarce. This study 

evaluates in Neotropical species of Ficus the variation in morphological traits of figs and 

wasps associated with active and passive pollination modes. The main goals of the study 

were: i) describe the morphology of the flowers and associated secretory structures, ii) 

determine the anther/ovule ratios of each species, and iii) characterize the morphology of 

the fig wasps of each species, particularly of the structures related to pollen transport. 

2. Materials and methods  

2.1 Study area and study species 

The study was conducted during 2018 and 2019 in the reserve of the Los Tuxtlas Tropical 

Biology Station in Veracruz state, Mexico. Ficus species were collected from live trees at 

or near this reserve (18º45'37''-95º22'9 - 1680 m a.s.l.). The climate in the region is humid 

tropical with rainfall throughout the year (Af). The annual precipitation is 3928 mm, 

although there is a decrease in precipitation from March to May, during which 

evapotranspiration exceeds precipitation (Gutiérrez-García and Ricker, 2011). 

The species studied belong to two Neotropical sections of the genus Ficus: 

Pharmacosycea (Miq.) Griseb. (Ficus apollinaris Dugand, F. insipida Willd. y F. 

yoponensis Desv.), and Americanae (Miq.) Corner (F. colubrinae Standl., F. isophlebia 

Standl. y F. obtusifolia Kunth). All species are monoecious and protogynous, i.e., pistillate 

flowers mature before staminate flowers (Berg, 1989; Galil and Eisikowitch, 1968; Piedra-
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Malagón et al., 2017; Verkerke, 1989). A more detailed description of the species study can 

be found in Ibarra-Manríquez et al. (2012) and Cornejo-Tenorio et al. (2019). 

2.2 Field methods 

2.2.1 Plants 

Ten syconia were collected from five individuals in female (n = 50 syconia) and male (n = 

50 syconia) phases for each species. The syconia were cut in half, fixed in FAA, or 

buffered formalin for 48 h, then they were washed in water, dehydrated in a gradual ethanol 

series, and stored in 70% ethanol (Márquez-Guzmán et al., 2016). The material fixed in 

buffered formalin solutions was washed in 0.2 M phosphate and stored in 70% ethanol 

(Lillie, 1954). 

2.2.2 Pollinators 

To determine pollinator identity and describe fig wasp morphology, for each species of 

Ficus, we collected 25 figs in the male phase; these figs were stored in hermetic bags until 

pollinating wasps emerged from the syconium. The wasps were extracted with a brush and 

preserved in 70% ethanol. The wasps were identified to genera using the identification keys 

by Bouček (1993), Rasplus, and Soldati (2005) and then sorted into morphospecies. 

 

2.3 Anatomical and morphological analyses 

2.3.1 Plants 

For the anatomical examination, small portions of syconia were dehydrated in an ethanol 

series, embedded in Paraplast, Leica histological resin, and medium-grade LR-White Resin. 



 

 79 

The Paraplast-embedded tissues were cut into 5 μm thick sections with an American 

Optical 820 rotatory microtome and stained with safranin and fast green. Leica histological 

resin embedded material was sectioned at 4 μm thick using a Leica RM 2245 rotary 

microtome and stained with 0.05% toluidine blue in phosphate buffer. LR-White Resin-

embedded tissues were sectioned at 1 μm thick using a RMC-MT 990 rotatory microtome 

and stained with aqueous toluidine blue. 

For the morphological descriptions of flowers and pollen, flowers were dehydrated 

in an ethanolic series, critical point dried in an (Autosamdri-815) apparatus, mounted in 

metallic support on carbon tape, and sputtered with gold in a Denton Vacuum Desk-II 

apparatus. Observations were performed using JEOL JSM-5310 LV and JEOL JSM-IT300. 

Finally, we collected five syconia in the development phase C (interfloral) from five trees 

of each Ficus species. All the flowers in each syconium were counted to calculate anther-

ovule ratios (Kjellberg et al., 2001). 

2.3.2 Pollinators 

To infer whether the pollinating wasps presented structures for pollen transport, we took 

SEM photos of the metasome to detect the presence/absence of corbiculae or coxal combs 

with pollen grains (Kjellberg et al., 2001). Female individuals were mounted directly on 

metal sample holders and observed through the secondary electron technique under low 

vacuum conditions using a Jeol JSM-IT300 microscope. Some of the photographs were 

artificially colored using Adobe Photoshop 21.0.1 software.  

 

2. 4 Data analysis  
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To determine if anther-ovule ratios differ between the two sections, a Student's t-test was 

performed, using the type of pollination as a factor. Subsequently, a generalized linear 

model (GLM) was performed to determine the relationship between the A/O ratio and 

species, assuming a gamma distribution of the residuals. Finally, the GLMs were followed 

by Tuckey tests to determine the differences in this ratio between species. All statistical 

analyses were performed using R (R Development Core Team, 2019). 
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3. Results 

3.1 Morphology of female and male flowers 

During the female phase of the syconium (Phase B), all species studied contain immature 

staminate flowers, short- and long-styled pistillate flowers, interfloral bracts, and secretory 

trichomes. Short-styled pistillate flowers are interspersed with long-styled flowers (Figs. 1 

B, F, J; 2 A, C; 3 A, D, E, H). Pistillate flowers have a syncarpous gynoecium, a lateral 

style, and a bifurcate stigma covered by papillae (Figs. 1 A, C, G, K; 2 A, C-E; 3 C, F, I). 

All flowers are surrounded by interfloral bracts with irregular margins (Figs. 1; 3 B, D). 

In sect. Americanae, both pistillate flower types, have three connate sepals with 

entire margins, completely covering the ovary, with the style and exerted stigma (Fig. 1 B, 

F, J). The stigma in pistillate flower types has two asymmetrical branches with short (F. 

obtusifolia; Fig. 1 I, K) or long (F. colubrinae and F. isophlebia; Figs. 1 C, F, G; 3 D, E) 

unicellular papillae. The synstigma is congested (F. colubrinae; Fig. 1 C) or spaced (F. 

isophlebia, F. obtusifolia; Fig. 1 G, K). The stigma has druses and phenolic compounds 

(Fig. 2 D, E). The colleters are positioned between sepals and ovary (Fig. 1 D, H, L), and 

acicular trichomes are positioned between floral bract and sepals (Fig. 1 A, E). The 

staminate flowers have only one anther per flower, with longitudinal dehiscence lines (Fig. 

4 A, B, D, E, G, H). The mature pollen grains are biporate or triporate, bicellular dispersed, 

ellipsoid, with rugulate to slightly rugulate exine ornamentation (Figs. 2 F; 4 C, F, I). 
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Figure 1. Pistillate flowers of sect. Americanae in female phase. (A-D) F. colubrinae. (E-

H) F. isophlebia. (I-L) F. obtusifolia. (A, E, J) Close-up of the sepals (purple) surrounding 

the ovary (yellow) of pistillate flowers. The interfloral bracts have irregular edges (green). 

Acicular trichomes are detailed between the interfloral bracts and the flowers (light 

yellow). (B, F, J) Arrangement of pistillate floral morphs. (C, G, K) Synstigma (light pink) 

formed by the proximity of the stigmatic papillae of both floral morphs (arrow). A 

heterogeneous arrangement is present among the different species. (D, H, L) Floral colleter 

(green). (H) Longitudinal section of floral colleters (green). (I) Close-up of the short 

stigmatic papillae (arrow). Brl, interfloral bracts; Ov, ovary; Se, sepals. Scar bars: A-G, I-K 

= 100 μm; H = 50 μm; L = 10 μm. 
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Figure 2. Anatomy floral of Ficus species in female and male phases. (A, B) F. insipida. 

(C, D, F) F. isophlebia. (E) F. obtusifolia. (A, C) Pedicellate and sessile pistillate flowers. 

(B, F). Bicellular pollen grains (arrows) with thick exine wall. (D, E) Close-up of the 

stigmas. (E) Stigma bilobed with elongated stigmatic papillae and style with druses 

(arrows) and tannins (dark blue). Staining: A, F, safranin, and fast green; B, E, toluidine 

blue; C-D, 0.05% toluidine blue in phosphate buffer, pH 6.8. Ov, ovary; Pe, pedicel; s, 

stigma; sb stigmatic branch; Se, sepals. Scar bars: C = 500 μm; A = 200 μm; D = 100 μm; 

E = 80 μm; B, F = 8 μm. 
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Figure 3. Pistillate flowers of sect. Pharmacosycea in the female phase. (A-C) F. 

apollinaris. (D-F) F. insipida. (G-I) F. yoponensis. (A) Close-up of sepals and interfloral 

bracts. Acicular trichomes on the inner wall of the syconium (light yellow) and colleters on 

the sepals (yellow). (B) Acicular trichomes (blue) on the apical part of the sepals (purple). 

(C, I) Bilobed stigmas with short papillae (pink). (D) Close-up of flowers inside the 

syconium. Acicular trichomes (blue) are observed (asterisks) on the interfloral bracts 

(green). (E) Arrangement of both pistillate morphs and staminate flowers. Stigmatic 

branches are asymmetrical (light pink) protruding from sepals (pink) and interfloral bracts. 

Staminate flowers are covered by sepals at this stage (blue). (F) Bilobed stigma with 

elongated stigmatic papillae (arrow). (G) Colleters (yellow) above the sepals (purple). (H) 

View of the interior of the syconium. Stigma (light pink), sepals and interfloral bracts are at 

the same level. An ovipositing pollinating wasp (brown) can be seen. Sb, stigmatic brach. 

Scale bars. E = 1mm; H = 500 μm; A, B, C, D, F, G, I = 100 μm. 
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In sect. Pharmacosycea, the pistillate flowers, have three or four free sepals, which 

are at the same level as the style (F. apollinaris; Fig. 3 B) or are smaller (F. insipida and F. 

yoponensis; Fig. 3 E, H). Acicular trichomes are found at the apex of the sepals and 

interfloral bracts of all three species and toward the sepals of F. insipida and F. yoponensis 

colleters' base (Fig. 3 A, B, D, G). Stigmas have two stigmatic branches, filiform and 

asymmetric, with short (F. apollinaris and F, yoponensis; Fig. 3 C, I) or long (F. insipida; 

Fig. 3 F) unicellular stigmatic papillae. The stigmatic papillae contain phenolic compounds 

(Fig. 2 A). Staminate flowers have two anthers and more prominent than sect. Americanae 

species, with longitudinal dehiscence (Fig. 5 A, B, D, E, G, H). Pollen grains are biporate 

or triporate and bicellular dispersed (Figs. 2 B; 5 C, F, I). The pollen grains in F. 

apollinaris are spherical, with psilate ornamentation (Fig. 5 C). In contrast, they are 

cylindrical, with slightly rugulate ornamentation in F. insipida and F. yoponensis (Fig. 5 F, 

I). 
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Figure 4. Staminate flowers of sect. Americanae species in the male phase. (A-C) F. 

colubrinae. (D-F) F. isophlebia. (G-I) F. obtusifolia. (A, D, G) Spatial distribution of 

mature staminate flowers. The anthers (blue) are at the same level as the tepals (purple), 

interfloral bracts (green) and the reminisces of the styles. (D) Anthers completely dehiscent. 

(B, E, H) Anthers with longitudinal dehiscence lines (arrows). (C) Bi and triporate pollen 

grains with ellipsoid shape and slightly rugulate ornamentation. (F, I) Pollen grains 

biporate, ellipsoid, and rugulate ornamentation. Scar bars: D, G = 1 mm; A, B, E, H, 100 

μm; C, F = 5 μm; I = 1 μm. 
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Figure 5. Staminate flowers of sect. Pharmacosycea species in the male phase. (A-C) F. 

apollinaris. (D-F) F. insipida. (G-I) F. yoponensis. (A, D, G) Spatial distribution of mature 

staminate flowers (blue). Anthers (blue) protrude from sepals (purple), interfloral bracts 

(green), and ovaries (yellow) (D) Anthers completely dehiscent. (B, E, H) Anthers with 

longitudinal dehiscence lines. (C) Spherical pollen grains with psillate ornamentation. (F, 

G) Biporate, cylindrical pollen grains with rugulate ornamentation. Scar bars: A, G = 1 

mm; D = 500 μm; B, E, H, 100 μm; F = 10 μm; I = 5 μm; C = 1 μm.  

 

3.2 Flower numbers and A/O ratios in the syconia 
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The average number and range of pistillate and staminate flowers of the studied species are 

presented in Table 1. For the species of sect. Americanae the staminate flowers represent, 

an average, between 4.7 and 9.1 % of the total flowers of the syconium, while in sect. 

Pharmacosycea, average values are higher (21.1-28.3%).  

Anther-ovule ratios differed between sections Americanae and Pharmacosycea (t 5, 

91.3= 16.6, P < 0.001). The three species of Americanae ranged between 0.05 and 0.10 

(Table 1); F. isophlebia differed from the other two species (Fig. 6). In Pharmacosycea, 

A/O ratios ranged from 0.27 to 0.40, F. insipida differed from other species in the section 

(Fig. 6). 
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Figure 6. Multiple comparisons of means (Tuckey's post hoc test). Confidence intervals are 

based on the standard error for each species. Letters indicate significant differences 

between comparisons. 

 

3. 3 Pollinator morphology 

Collections of wasps inside male-phase syconia yielded six morphospecies of fig wasps 

belonging to the genera Pegoscapus and Tetrapus, each one associated with a single Ficus 

host species (Table 1). The fig wasps of section Americanae were classified into the genus 

Pegoscapus (Fig. 7 A, D, G). The morphospecies were assigned to this section by the 

number of transverse lamellae of the mandibles (11 in Pegoscapus sp. 1, 13 in Pegoscapus 

sp. 2, and 15 in Pegoscapus sp. 3), by the third segment of the antenna transformed (Fig. 7 

B, E, H) and by presenting pollen grains in the mesosoma of the corbiculae (Fig. 7 C, F, I). 

On the other hand, the fig wasps of the sect. Pharmacosycea belong to the genus 

Tetrapus (Fig. 8 A, D, G). Each morphospecies of this genus was characterized by having 

jaws with two apical teeth (Tetrapus sp. 2), two apical and two subapical teeth (Tetrapus 

sp. 3) or presenting a mandibular appendage with two parallel rows (Tetrapus sp. 1). All 

morphospecies have the teeth oriented towards the back of the head (Fig. 8 B, E, H) and do 

not have corbiculae. The analyzed specimens presented pollen grains adhered to the 

exoskeleton (Fig. 8 C, F, I). 
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Table 1. Variation in number of flowers and anther-to-ovule ratio, species of fig wasps, presence or not of corbiculae, and pollination 1 

mode to six Neotropical Ficus species. 2 

Ficus species Pistillate 
flowers mean 

Staminate 
flowers mean 

Anther-to-ovule 
ratio mean (SD) 

Species fig wasps Corbiculae  Pollination 
mode  

Sect. Americanae      

F. colubrinae 241 (± 40) 12 (± 6) 0.05 (± 0.02) Pegoscapus sp. 1 Yes Active  

F. isophlebia 311 (± 67) 31 (± 11) 0.10 (± 0.03) Pegoscapus sp. 2 Yes Active  

F. obtusifolia 830 (± 262) 43 (± 36) 0.05 (± 0.04) Pegoscapus sp. 3 Yes Active  

Sect. Pharmacosycea      

F. apollinaris 264 (±59) 74 (± 24) 0.29 (± 0.08) Tetrapus sp. 1 No Passive  

F. insipida 2197 (± 544) 865 (± 277) 0.40 (± 0.13) Tetrapus sp. 2 No Passive  

F. yoponensis 355 (± 123) 95 (± 48) 0.27 (± 0.09) Tetrapus sp. 3 No Passive  

 3 
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Figure 7. SEM and light microscopy view of female Pegoscapus (Agaonidae) from sect. 

Americanae (subg. Spherosuke). (A-C) Pegoscapus sp. 1. (D-F) Pegoscapus sp. 2. (G-I) 

Pegoscapus sp. 3. (A, D, G) Lateral view of pollinating wasp found in species of sect. 

Americanae. (B) Ventral view of female pollinating wasp mesosoma (arrows) from F. 

colubrinae. (C) Head, ventral view. Mandible with wide teeth at the apex one curved tooth 

(arrow). (E. H) Close-up of the corbiculae with pollen grains. (F) Lateral view of the head 

of the pollinating wasp of F. isophlebia. (I) Dorsal view of head. The head grooved with 

two apical teeth on the shape of a pincer. Scar bars: G = 500 μm; A, C, D = 200 μm; E, H, 

100 μm; B = 50 μm; F, I = 20 μm. 
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Figure 8. SEM view of female Tetrapus (Agaonidae) from sect. Pharmacosycea (subg. 

Pharmacosycea). (A-C) Tetrapus sp. 1. (D-F) Tetrapus sp. 2. (G-I) Tetrapus sp. 3. (A, D, 

G) Lateral view of pollinating wasp of sect. Pharmacosycea. (B) Frontal part of the head of 

Tetrapus sp. 1. A large number of pollen grains are observed between the indentations of 

the head. (C, F, I) Lateral view of the head. The arrangement of the upper mandible is 

observed. (C) The mandible has two appendages (arrows). (E, F) Lateral close-up of the 

mesosoma, a large number of pollen grains are observed attached to the exoskeleton, 

without the presence of pollen. Scar bars: A, D, G = 500 μm; B, E, F, I, H = 100 μm; C = 

50 μm.  
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4 Discussion 

4.1 Active pollination 

Active pollination in angiosperms is rare in nature and has only been recorded in a few 

mutualistic systems (Cook et al., 2004; Cook and Rasplus, 2003; Dufaÿ and Anstett, 2003; 

Jousselin et al., 2003b; Kjellberg et al., 2001; Pellmyr et al., 2020; Weiblen, 2002). Our 

results corroborate that Ficus species in sect. Americanae are actively pollinated by wasps 

of the genus Pegoscapus, as indicated by the presence of corbiculae with pollen grains in 

them (Fig. 7 C, F, I). In contrast, species in sect. Pharmacosycea, were all pollinated by 

Tetrapus wasps, which do not have specialized structures to carry on pollen (Fig. 8 C, F, I). 

 

Pollination by the two wasp genera was associated with a suite of characters that 

directly enhance the action of pollinating wasps, particularly the presence of the synestigma 

and pollen ovule ratio, but also the spatial presence of flowers has been observed to 

influence the behavior of their pollinating wasps (Zhang et al., 2009). The presence of a 

synestigma during the receptive stage is an attribute that is related to active pollination 

since it acts as a common surface for germination, growth, and pollen tube competition 

(Delgado-Pérez et al., 2020; Endress, 1982; Jousselin and Kjellberg, 2001; Rojas-Cortés et 

al, 2022; Teixeira et al., 2020, 2018). In this context, the synestigma could be considered an 

adaptation that allows equalizing the possibilities of pollination in all pistillate flowers 

(Jousselin and Kjellberg, 2001; Teixeira et al., 2020; Verkerke, 1989). Ficus colubrinae 

had a cohesive synestigma, while the synestigma was less compact in F. isophlebia and F. 

obtusifolia which could be due to the number of flowers per syconium and pollen tube 
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competition (Michaloud et al., 2005; Teixeira et al., 2018). The cohesiveness of stigmatic 

papillae has been related to the production of chemotrophic signals, which direct the growth 

of pollen tubes between flowers, regardless of floral morph (Teixeira et al., 2020). 

Therefore, further studies that consider the diversity of synstigma and the cohesiveness of 

stigmatic papillae among different floral morphs will be necessary. 

An important trait associated with active pollination is pollen production, which has 

been related to the efficient use of resources in systems where pollen is not wasted or 

consumed by floral visitors (Zhang and Yang, 2017). It has been proposed that when a 

biotic vector (fig wasps) is present, pollination is guaranteed (Borges, 2021; Dunn, 2020; 

Pellmyr et al., 2020); therefore, the overproduction of pollen grains is not necessary 

(Cruden, 1977). Our results indicate that there is an optimization of grains per syconium, as 

has been reported for other species where the reduction in staminate flowers is associated 

with a lower number of pollen grains per syconium (Borges, 2021; Cruden, 2000; Deng et 

al., 2016; Dunn, 2020; Jandér and Herre, 2010; Kjellberg et al., 2001; Pellmyr et al., 2020). 

The A/O ratios of F. colubrinae, F. isophlebia and F. obtusifolia were significantly lower 

than 0.15 (Tables 1, 2), which could be interpreted as a way to optimize resource allocation 

through a reduction in pollen production (Dunn, 2020; Jandér and Herre, 2010; Wang et al., 

2014). In this context, selection should favor a match between the number of pollen grains 

each foundress collects and the average number of eggs it can lay since they have some 

control over pollen deposition on stigmas (Kjellberg et al., 2005; Weiblen, 2002). Such 

coincidence was reflected in the studied species since low A/O ratios are shared and the 

presence of pollen in the corbiculae confirm the search and collection behavior of pollen by 

their pollinators. 
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A crucial factor in active pollination is the behavior of the fig wasps, which break 

the anthers with their mandibles in order to collect the pollen and later transport it from one 

syconium to another, but in the species of sect. Americanae, the presence of dehiscence 

lines could mean that this behavior is not necessary. Our result coincides with Delgado-

Pérez et al. (2022), which reported the presence of the longitudinal dehiscence in F. 

tuerckheimii Standl. (sect. Americanae). Thus, dehiscence lines in the anthers could be an 

attribute for the Americanae section and differ from its sister groups, such as Galoglychia, 

Malvanthera or Urostigma (Berg and Wiebes, 1992; Verkerke, 1989). 

Similarly, the shape and ornamentation of the pollen could facilitate the collection 

and transport of pollen by the fig wasp (Wang et al., 2014). Species with active pollination 

have ellipsoid-shaped pollen and psilate to rugulate ornamentation, which makes it easier 

for pollinating wasps to place the pollen in their corbiculae, without it sticking to their legs 

(Wang et al., 2014; Weiblen, 2002), which could mean different strategies by the host 

plants for pollen collection. 

4.2 Passive pollination 

Passive pollination was long considered the basal condition (Cruaud et al., 2012). However, 

in recent phylogenetic reconstructions, it has been recognized as a derived condition 

(Rasplus et al., 2020). Although active pollination has captured the attention of many 

studies, passive pollination exhibits adaptive characteristics that counteract the lack of 

directed fig wasp behavior to collect pollen (Cook et al., 2004; Weiblen, 2002). The most 

common adaptation in species with this system is the morphology of the stigma (Teixeira et 

al., 2018; Verkerke, 1989). In the studied species of sect. Pharmacosyceae, the stigmas are 

bifurcate, with long papillae (Fig. 3 F, I), projecting into the syconial cavity, which may act 
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as "brushes" over the bodies of fig wasps, to ensure pollination of female flowers (Jousselin 

et al., 2004; Jousselin and Kjellberg, 2001; Teixeira et al., 2018; Weiblen, 2002; Yu et al., 

2004). The lack of stigmatic cohesiveness suggests that this structure is maintained by 

selection to increase pollen dispersal (Jousselin and Kjellberg, 2001).  

Additionally, two spatial patterns in stigma presentation have been observed in the 

section (Berg, 2006) related to the length of the styles of both female floral morphs. In 

subsect. Petenenses Carvajal & Shebes, in which F. apollinaris is found, the stigmas of 

long-styled flowers may protrude further into the syconial cavity than those of short-styled 

flowers in easily observable strata, whereas in subsect. Bergianae Carvajal & Shebes, in 

which F. insipida and F. yoponensis are included (Fig. 3 E, H), the stigmas of long-styled 

and short-styled flowers can reach the same height without clearly forming different strata, 

thus may favor or prevent fig wasps from ovipositing the flowers (Zhang et al., 2009). 

Anther-ovule ratios were higher in section Pharmacosycea species because large 

amounts of pollen grains are produced per syconium, possibly to facilitate the adherence to 

the exoskeleton of the fig wasps (Kjellberg et al., 2001). In this type of pollination, a 

significant energetic expenditure on the part of the host is expected as more resources 

should be allocated to pollen production to ensure that exiting fig wasps will carry pollen to 

the next syconium (Jousselin and Kjellberg, 2001; Kjellberg et al., 2005, 2001; Weiblen, 

2002). The presence of pollen grains on the exoskeleton of the fig wasps supports this idea 

(Fig. 8 B, E, H). Additionally, it has been proposed that natural selection has favored pollen 

grains that present a larger surface area per unit volume to have a higher probability of 

adherence to the body of their fig wasps (Wang et al., 2014). According to Zhang and Yang 

(2017), passively fig wasps do not require specific adaptations to perform adequate 
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pollination since when they emerge from their galls, pollen that is available inside the 

syconium adheres to their bodies accidentally (Jandér and Herre, 2010; Verkerke, 1989). 

Passive pollination represents an occasional strategy in the genus, so starting to describe the 

most outstanding characteristics will allow us to understand some of the processes involved 

in plant-pollinator recognition. 

Although there are distinct traits of passive and active fig wasps, species within the 

same genus have also been reported to participate in both types of pollination, including 

Eupristina, Pegoscapus, Platyscapa, Pleistodontes, Valisia, and Wiebesia (Kjellberg et al., 

2014, 2005; Lopez-Vaamonde et al., 2002; Ramírez, 1970; Rojas-Cortés et al., 2022; Zhang 

and Yang, 2017). The fig wasps have been susceptible to changes by their host plants, 

which could drive morphological and behavioral changes in their pollinators (Lopez-

Vaamonde et al., 2009). Therefore, studies analyzing morphological variation among 

closely related species could contribute to understanding strategies and constraints among 

species. 

5. Conclusions 

This study provides a detailed analysis of attributes related to the two pollination modes 

present in the genus Ficus. In addition, we provide tools that allow contrasting floral 

structures related to the two pollination modes in two sections of Ficus, raising many 

questions that need further investigation. Furthermore, although the lack of genetic 

certainty of the morphospecies could be considered a limitation, the presence of only one 

wasp morphospecies per host species contributes to the hypothesis of high specificity in 

sympatric species (Moe et al., 2011; Wang et al., 2013). Indeed, studies with integrative 
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approaches such as this contribute to understanding the dynamics and evolution of the fig-

fig wasps mutualism. 
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Superior izquierda, Ficus colubrinae. Ostíolo con alas de avispas polinizadoras. Superior 
derecha, Ficus apollinaris. Avispa polinizadora atrapada entre las brácteas ostiolares. 
Inferior izquierda, Ficus apollinaris, avispa polinizadora atravesando el ostíolo. Inferior 
derecha, avispa polinizadora de Ficus colubrinae, en la cavidad siconial. Se aprecia que 
ya no presenta una antena, ni alas. Fotografías: Nadia Castro Cárdenas. 
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CAPÍTULO IV. 

DISCUSIÓN GENERAL Y CONCLUSIONES 

 

El género Ficus tiene ca. 800 especies que muestran una diversidad en formas de 

crecimiento (árboles, lianas y arbustos), sistemas reproductivos (monoecia y dioecia) y 

cuyos polinizadores manifiestan distintos maneras de polinizar (activa y pasiva) (Jousselin 

et al. 2003; Clement y Weiblen 2009; Cruaud et al. 2012). Se propone que la combinación 

de estos atributos proporcionó a los interactuantes de la interacción Ficus-avispas 

Agaonidae capacidades para colonizar nuevos nichos ecológicos (Pereira y Kjellberg 2021). 

Lo anterior, ha propiciado que el vínculo entre la coevolución de estos dos grupos de 

plantas y polinizadores, así como la especificidad del mutualismo, sigan siendo fenómenos 

complejos comprender (Althoff et al., 2014; Hembry et al., 2014). Con el objetivo de 

contribuir al entendimiento de estos temas, en el presente trabajo en el que se describen 

estructuras secretoras asociadas al ostíolo en especies Neotropicales de Ficus. Además, es 

el primer trabajo en el que se describen y asocian caracteres morfológicos en los siconos y 

en sus avispas polinizadoras, para determinar los modos de polinización. 

 Pese a que existen algunos trabajos en los que se han descrito estructuras claves en 

el sicono, e.g. sinestigma, brácteas ostiolares y pared del sicono (Machado et al., 2013; 

Teixeira et al., 2018, 2020; Fan et al., 2019), los resultados obtenidos mostraron tejidos 

complejos sin describir, como los osmóforos mesofílicos y coléteres entre las brácteas 

ostiolares. Los caracteres reproductivos, así como los cambios estructurales en el sicono, 

como el tamaño y la forma, pueden implicar cambios o fuerzas selectivas en sus avispas 

polinizadoras y conducir a la especiación (Pederneiras et al., 2017). Es por ello por lo que 

profundizar y representar dicha variación entre las secciones de Ficus con sus avispas 

polinizadoras, permitirá comparar los elementos clave del mutualismo.  

 La discusión general se divide en dos aspectos principales. Primero se analizó y 

profundizó sobre el papel del ostíolo como filtro selectivo en el mutualismo Ficus-
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Agaonidae. Posteriormente, se compararon las características morfológicas en los siconos 

y en las avispas polinizadoras presentes en los modos de polinización (activa o pasiva), 

como prueba de las estrategias reproductivas que presentan ambos interactuantes. 

 

1. El ostíolo como filtro selectivo en el mutualismo Ficus-avispa Agaonidae 

El ostíolo es una estructura compleja que actúa como filtro morfológico en el mutualismo 

Ficus-Agaonidae. En el Capítulo II se reconocieron dos zonas que conforman al ostíolo: las 

brácteas ostiolares y una zona periostiolar. Las brácteas ostiolares se clasificaron en tres 

tipos (superficiales, transicionales e internas). En el primer tipo de estas brácteas se 

identificó, por primera vez, la presencia de osmóforos, los cuales son los encargados de 

emitir compuestos volátiles florales (VOC’s) para la atracción de sus polinizadores. 

En la sección Pharmacosycea, las brácteas ostiolares en dos de las especies 

estudiadas en el presente estudio presentan un arreglo constante. Por el contrario, en F. 

insipida las brácteas superficiales, durante la fase receptiva, no se entrelazan, lo que 

propicia que se encuentre parcialmente abierto, lo que es compensado por el arreglo más 

compacto de las brácteas transicionales e internas. Con respecto a la forma del ostíolo, se 

encontró que cada especie presenta una forma particular, por lo que se ha sugerido que 

puede tener un valor taxonómico al ser un atributo que no cambia entre los individuos de 

la misma especie (Pederneiras y Romaniuc-Neto 2019). Es importante considerar que la 

clasificación en la sección Pharmacosycea considera la forma del ápice del sicono, el cual 

puede ser apiculado, sub-apiculado, redondeado, cóncavo y crateriforme (Pederneiras y 

Romaniuc-Neto 2019). De acuerdo con esta clasificación, F. apollinaris presenta una forma 

del ostíolo de tipo cóncava, F. insipida, sub-apiculada y F. yoponensis, apiculada. La 

clasificación de Pederneiras y Romaniuc-Neto (2019) está basada en ejemplares frescos, ya 

que en ocasiones el ostíolo se deforma en los ejemplares de herbario. Aunque no se 

comprobó el papel funcional del ostíolo como barrera física, la presencia de morfologías 

particulares sugiere que cada especie está asociada exclusivamente con una avispa 

polinizadora. Por lo tanto, análisis comparativos entre diferentes secciones del género son 
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esenciales para comprender la evolución del ostíolo como barrera morfológica en el 

mutualismo, los cuales también podrían estar asociados con la emisión de VOC’s 

(compuestos volátiles florales). 

En cuanto a la sección Americanae, se identificaron los tres tipos de brácteas antes 

mencionadas, y se observó alrededor de estas un anillo engrosado (anillo ostiolar). Al 

realizar un análisis minucioso de esta estructura, se determinó que presenta similitudes 

estructurales con las brácteas superficiales, siendo un continuo de tejido (Cap. II; Fig. 4 y 5), 

incrementando de esta manera la superficie de emisión de los compuestos volátiles 

florales. Sin embargo, se desconoce si el anillo ostiolar está presente en todas las especies 

de la sección Americanae o incluso si es un carácter presente en otras secciones del género 

Ficus. En el caso de que sea un carácter exclusivo de Americanae podría tratarse de una 

estrategia para el reconocimiento con sus avispas polinizadoras y con ello contribuir a la 

radicación y éxito de la sección en el Neotrópico (Clement et al., 2020; Perreira y Kjellberg, 

2021). 

 La zona periostiolar, es una estructura asociada al ostíolo y se propone por primera 

vez en este trabajo. Esta estructura se encuentra localizada alrededor de las brácteas 

ostiolares y presenta una epidermis con células pequeñas, osmóforos difusos y tricomas. 

Durante la fase receptiva, los osmóforos difusos son estructuras emisoras de compuestos 

volátiles, constituidas por un par de capas de tejido subepidérmico y estomas abiertos 

sobre la superficie del sicono. La cantidad de estomas fue diferente en todas las especies, 

relacionándose con el tamaño del sicono y la cantidad de compuestos volátiles emitidos 

(Yu et al., 2015; Sun et al., 2022). En especies de Acianthera (Orchidaceae) la presencia de 

estomas se ha relacionado con la emisión de compuestos volátiles (Melo et al., 2010). 

Futuras investigaciones podrían contribuir a identificar la presencia de osmóforos en la 

zona periostiolar y en otras secciones del género y explorar su papel en el mutualismo. 

Por otra parte, la forma y orientación de tricomas en la zona periostiolar podría ser 

parte de un sistema de señales táctiles o guías para las avispas polinizadoras. En este 

sentido, las avispas polinizadoras podrían presentar conductas positivas en el momento de 
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elección de su hospedero; sin embargo, esto es difícil de poner a prueba 

experimentalmente ya que las observaciones en condiciones in situ sobre la elección de las 

avispas polinizadoras son poco viables, debido a su tamaño pequeño, de hasta 2 mm 

(Ramírez 1970) y a la altura que llegan a alcanzar los árboles de Ficus (Ibarra-Manríquez et 

al., 2012). 

 

2 Estructuras secretoras y compuestos volátiles florales asociados al ostíolo 

Entre las estructuras secretoras descritas para el género Ficus, se encuentran los laticíferos, 

idioblastos, epidermis secretoras, glándulas de aromas (osmóforos) y tricomas glandulares, 

las cuales tienen una alta actividad secretora durante la fase receptiva (Souza et al., 2015). 

En el capítulo II se determinó que existen dos tipos de osmóforos en el ostíolo, los cuales 

fueron localizados en las brácteas ostiolares (mesofílicos) y en la zona periostiolar (difusos). 

La presencia de estas dos estructuras emisoras en el ostíolo, podría contribuir con una 

emisión escalonada de los VOC’s como lo han sugerido algunos autores (Proffit et al., 

2020; Wang et al., 2020; Okamoto y Su et al., 2021). Si esta hipótesis se corrobora, se 

podría esperar que cada especie estudiada presente diferencias significativas en la emisión 

de VOC’s, que refuercen el reconocimiento con sus avispas polinizadoras. 

Finalmente, se describe, por primera vez, la presencia de coléteres entre las 

brácteas ostiolares. Este tipo de estructura secretora presentó sustancias lipídicas, las 

cuales podrían lubricar a las avispas polinizadoras, para que éstas puedan ingresar con más 

facilidad a la cavidad siconial (Castro-Cárdenas et al., 2022, Mat. Supl. 2). Se han reportado 

coléteres similares han sido reportados en siconos de F. ottonifolia (Verkeke, 1986), pero 

sin profundizar en su función, por lo que análisis más exhaustivos podrían ayudar a 

comprender su papel funcional en el mutualismo. Otro tipo de sustancias identificadas en 

los coléteres fueron los compuestos fenólicos. Este tipo de sustancias tienen una gran 

diversidad química y pueden desempeñar otras funciones además de la defensa contra los 

herbívoros (Souza et al., 2015). Por ejemplo, podrían estar implicadas en el mantenimiento 
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de la temperatura al interior del sicono, proporcionando las condiciones necesarias para el 

desarrollo de larvas de las avispas polinizadoras (Herre, 1996). 

 

3  Tipos de polinización en Ficus 

Los tipos de polinización han sido estudiados en varias especies del género Ficus (Jousselin 

y Kjellberg 2001; Cook et al., 2004; Raja et al. 2008; Pellmyr et al., 2020). En el capítulo III se 

contrastaron las características de los modos de polinización (activa y pasiva) en seis 

especies neotropicales, con base en datos directos e indirectos, tanto en la morfología 

floral de los siconos, como la morfología y conducta de sus avispas polinizadoras. Los 

resultados obtenidos proporcionan evidencia de las estrategias reproductivas que tienen 

las especies de Ficus con sus avispas polinizadoras, como es el arreglo del estigma, o las 

diferencias morfológicas en las avispas polinizadoras para el transporte de los granos de 

polen, lo cual concuerda con lo mencionado por varios autores (Verkerke, 1989; Jousselin y 

Kjellberg, 2001; Kjellberg et al., 2001).  

De acuerdo con Bruun-Lund et al. (2018) las especies de Ficus polinizadas 

activamente (e.g. sect. Americanae, sect. Galoglychia, sect. Conosycea) se diversificaron más 

rápido y presentan tasas de extinción más bajas que las polinizadas pasivamente (e.g. sect. 

Ficus, sect. Rhizocladus, sect. Malvanthera). Esto podría explicarse por el hecho de que la 

polinización activa es la condición ancestral del género (Rasplus et al., 2020), así como la 

gran cantidad de especies que presentan este tipo de polinización (Jousselin y Kjellberg 

2001; Cook y Rasplus 2003).  

 En contraste, las especies que presentan polinización pasiva han sido escasamente 

estudiadas (Weiblen, 2002). Una de las secciones donde es interesante estudiar este tipo 

de polinización es Pharmacosycea (subgénero Pharmacosycea) (Cruaud et al., 2012). Esta 

sección se encuentra distribuida desde el norte de México hasta el norte de Argentina 

(Pederneiras y Romaniuc-Neto, 2019). Dentro de las características que se destacan para 

esta sección están: i) la amplia distribución de algunas de sus especies (e.g. F. apollinaris, F. 

insipida, F. máxima, F. tonduzzi, F. yoponensis y ii) la alta diversidad morfológica de sus 
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siconos (Ibarra-Manríquez et al., 2012; Pederneiras y Romaniuc-Neto 2019). Documentar 

los elementos florales del sicono en la sección Pharmacosycea permitirá comprender la 

relación con los caracteres de sus avispas polinizadoras, y su permanencia en el 

Neotrópico. 

 Por otro lado, en especies monoicas, un sicono produce semillas, polen y avispas 

polinizadoras (Cook y Rasplus 2003), por lo que evaluar el éxito de la polinización activa o 

pasiva, permitirá analizar las contribuciones de cada socio en el mutualismo y esclarecer 

algunas de las restricciones en el mutualismo (Dunn, 2020). Las restricciones generalmente 

se reflejan en la adecuación en ambos socios mutualistas (Jandér y Herre, 2016; Dunn 

2020). Una reducción en la adecuación del mutualismo Ficus -avispa Agaonidae, puede ser 

causado por la combinación de la aborción de los siconos no polinizados y por el 

decremento en el desarrollo de larvas de las avispas polinizadoras (Raja et al., 2014; Dunn 

2020; Jandér 2021). En consecuencia, conocer los aspectos básicos de la polinización 

podría esclarecer las contribuciones de cada socio mutualista, la eficiencia de la 

polinización en términos de número de semillas (seed set) y el número potencial de sitios 

de oviposición para las avispas polinizadoras. 

 

4  Mecanismos que promueven la especificidad de las avispas polinizadoras 

Los resultados de los estudios morfológicos y la noción de una alta especificidad en la 

interacción Ficus-Agaonidae condujeron a considerar una coespeciación estricta entre los 

dos grupos (Ramírez, 1974; Wiebes, 1987; Berg, 1989), sin embargo, en varias especies 

estudiadas hasta el momento, no se cumple con este supuesto (Michaloud et al., 1985; 

Haine et al., 2006; Su et al., 2008). Lo anterior es afectado porque la identificación de 

avispas polinizadoras es complicada, debido a su diminuto tamaño y a la presencia de 

caracteres convergentes entre los grupos cercanamente emparentados (Bouček, 1993; 

Cook y Segar, 2010). 

En el caso de las avispas polinizadoras estudiadas, las características morfológicas 

se conservaron entre los morfotipos (tipo de mandíbula, número de lamelas, forma de la 
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cabeza y presencia o ausencia de corbículas). La evidencia obtenida en esta tesis sugiere 

que las avispas polinizadoras en la región de Los Tuxtlas presentan una especificidad con 

sus hospederos, al menos a nivel poblacional. La presencia de una sola especie de avispa 

polinizadora por especie de Ficus se ha registrado a nivel poblacional para algunas 

especies (e. g. F. aurea Nutt, Hernández-Esquivel et al. 2020; F. microcarpa y F. altissima, 

Zhang et al. 2021). De igual forma, los marcadores mitocondriales (COI) y nucleares (factor 

de elongación) en las especies de estudio, confirman la identidad de un sólo grupo 

genético de avispa polinizadora por especie de Ficus (Castro-Cárdenas, N., en preparación). 

Sin embargo, existe un vacío en el conocimiento de las especies de avispas polinizadoras 

para la mayoría de los géneros de la familia Agaonidae, por lo que es necesario avanzar 

con las identificaciones de taxones para verificar y comprender el grado de especialización 

que presentan las avispas polinizadoras con sus hospederos. 

Finalmente, el conocimiento sobre de la biología de las avispas polinizadoras aún 

es escaso y se requieren estudios donde se analice como estas se desarrollan dentro del 

sicono. De acuerdo con Vanderplanck et al. (2021), las modificaciones en el 

comportamiento de uno de los socios mutualistas, provoca cambios negativos en la 

adecuación del otro socio. En el caso de las avispas polinizadoras de la familia Agaonidae, 

los siconos han ejercido una presión de selección más prolongada, debido a los ciclos de 

vida más largos, a diferencia de los tiempos generacionales de sus avispas polinizadoras 

(Harrison et al., 2005). Por ende, la integración de los cambios en el comportamiento de las 

avispas polinizadoras permitirá predecir la estabilidad en las redes ecológicas y, por otro 

lado, contribuirá a establecer posibles estrategias para la conservación de una de las 

interacciones planta-animal más importantes de los trópicos. 

 

CONCLUSIONES  

El género Ficus es uno de los grupos más diversos en los trópicos y su inflorescencia 

(sicono) presenta un mutualismo estricto con sus avispas polinizadoras de la familia 

Agaonidae. De las aproximadamente 800 especies que conforman al género Ficus, 25 están 
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presentes en México (Ibarra-Manríquez et al., 2012; Hernández-Esquivel et al., 2020). En el 

presente trabajo se describen aspectos de la biología reproductiva para seis especies 

simpátricas de Ficus, en los cuales se pueden encontrar patrones a nivel de secciones. Para 

la sección Americanae, se describe por primera vez la estructura y función del anillo 

ostiolar; mientras que, en la sección Pharmacosycea se pudo corroborar la presencia de un 

ostíolo semi-abierto en F. insipida.  

Por otra parte, el sinestigma de las flores de Americanae no fue observado en las 

especies de la sección Pharmacosycea, quienes presentan estigmas libres. Se observó que 

ambas secciones coinciden las proporciones antera-óvulos establecidos para cada tipo de 

polinización, ya que las especies de Americanae presentaron valores inferiores a 0.15 

(polinización activa), mientras que en Pharmacosycea los valores fueron superiores a 0.21 

(polinización pasiva). Para todas las especies estudiadas el tamaño de los granos de polen 

es muy similar (aproximadamente 10 µm), por lo que se cataloga como polen pequeño. 

Por otro lado, se encontró que los polinizadores coinciden con los géneros de avispas 

reportados para cada sección: Pegoscapus, para la sección Americanae y Tetrapus para 

Pharmacosycea. En cada especie de Ficus estudiada sólo se encontró un morfotipo de 

avispa polinizadora, lo cual apoya el paradigma one-to-one, que supone que cada especie 

de Ficus es polinizada por una especie de avispa polinizadora.  

 En relación con las estructuras secretoras, en las seis especies se documentó por 

primera vez la presencia de dos tipos de osmóforos. Asimismo, se encontraron coléteres 

entre las brácteas ostiolares, con contenidos lipídicos y fenólicos, que posiblemente 

lubriquen a las avispas polinizadoras cuando se dirigen hacia el interior del ostíolo. Lo 

anterior podría ser parte de un complejo sistema de reconocimiento planta-polinizador.  

Finalmente, el presente trabajo aborda parte de las adaptaciones morfológicas más 

relevantes en el mutualismo Ficus-Agaonidae. Con ello se espera contribuir a un mejor 

entendimiento de la biología reproductiva de este sistema modelo de coevolución. 

Asimismo, se abren nuevas preguntas en relación con la interacción en otras secciones 
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como posibles factores que contribuyen al mantenimiento del mutualismo y la 

especificidad entre los socios mutualistas.  
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PERSPECTIVAS A FUTURO 

Con base en la información generada en esta tesis, se proponen nuevas 

direcciones de investigación que pueden ser abordadas en futuros estudios:  

1. Determinar la relación entre el ostíolo y la cabeza de las avispas polinizadoras 

como atributos que pudieran estar correlacionados en el mutualismo. 

2. Analizar la presencia de estructuras secretoras (osmóforos y coléteres entre las 

brácteas ostiolares) en otras secciones del género Ficus, como elementos que 

contribuyen con el reconocimiento entre especies y con el mantenimiento del 

mutualismo. La presencia de dichas estructuras podría representar una ventaja que 

facilitó el mutualismo entre especies del Neotrópico. 

3. Identificación y comparación de los compuestos volátiles emitidos por los siconos 

durante la fase receptiva para la atracción de las avispas polinizadoras para 

comprender los mecanismos de reconocimiento planta-polinizador y conocer el 

grado de especialización que presentan ambos socios mutualistas. 

4. Identificación de las avispas polinizadoras y el papel de las interacciones 

antagonistas por parte de las avispas no polinizadoras. Este último punto, es de 

suma importancia, ya que existe un vacío de información al respecto de la 

taxonomía e interacciones antagonistas que se presentan en el mutualismo para la 

gran mayoría de las especies del Neotrópico.  
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