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RESUMEN

RESUMEN

Existen diversas interacciones biolégicas que destacan por su diversidad, complejidad e
importancia. La florivoria, es una interacciébn que comprende cualquier dafio que realiza un
herbivoro, a cualquier parte de una flor. Existen reportes de especies de avispas florivoras, del
género Eurytoma, que ovipositan en botones florales de especies epifitas de Tillandsia
(Bromeliaceae). El objetivo de este trabajo fue analizar la interaccion de dicho florivoro en las
inflorescencias de las especies de Tillandsia de una selva baja caducifolia (Dzibilchaltin) y un
matorral de duna costera (San Benito) del estado de Yucatan, México. Se utilizaron datos y
registros fotograficos de censos mensuales de la fenologia floral de seis especies de Tillandsia,
de donde se obtuvieron la incidencia y severidad del florivoro, asi como caracteristicas
morfolégicas de la inflorescencia de estas especies, como la altura del escapo floral, el nimero
de espigas, el numero de botones florales. Adicionalmente, se realizaron colectas de botones en
campo y se identificé a Eurytoma werauhia como la especie florivora, desarrollando su ciclo de
vida dentro de los botones florales, de aproximadamente 39.6 + 0.80 dias bajo condiciones de
laboratorio. La larva de esta especie consume en su totalidad al pistilo. Encontramos que existen
diferencias significativas entre la incidencia y severidad de dafio de la avispa entre los sitios y
entre las especies. La mayor incidencia y severidad se encontrd en Tillandsia balbisiana en un
87,1 % de los individuos y teniendo un promedio de severidad por la avispa del 15%.
Encontramos una relacion positiva entre la incidencia y severidad de dafio de la avispa con la
altura de la inflorescencia, mientras que el nimero de botones florales, aumento la incidencia,
pero disminuyo la severidad, al presentar las plantas con muchos botones una floracion muy
larga, de manera de que muchos botones escaparon al ataque. Contrario a lo esperado, la
presencia de tricomas aumento la incidencia y severidad, si bien el tamafio de los tricomas si
disminuyo la severidad. De igual forma el modelo aditivo generalizado mostré que la mayor
incidencia se dio en un rango de precipitacion de 60 mm a 150 mm y de temperatura de 26.8 °C
a 28. 6°C y humedad relativa de 77% a 82%. En conclusion E. werauhia es una especie cuya
larva es florivora. En donde la mayor probabilidad de severidad de dafio por E. werauhia sera
mayor en las especies con mayor altura floral, sin embargo, sera mayor en especies con menor
numero de botones florales, con presencia de tricomas y que a su vez tengan menor tamafio de
tricoma. Otros caracteres de importancia como la presencia de nectarios extraflorales que
pueden atraer a la avispa o de mucilago que puede proteger a la planta del ataque deben

estudiarse para dilucidar su papel en la interaccion.




ABSTRACT

ABSTRACT

There are several biological interactions that stand out for their diversity, complexity and
importance, such as florivory, which is defined as any damage done by an herbivore to any part
of a flower. There are reports of florivorous wasp species of the genus Eurytoma, which oviposit
on flower buds of epiphytic species of Tillandsia (Bromeliaceae). The objective of this work was
to analyze the interaction of florivory in the inflorescences of Tillandsia species from a low
deciduous forest (Dzibilchaltin) and a coastal dune scrub (San Benito) in the state of Yucatan.
Data and photographic records of monthly censuses of the floral phenology of six species of
Tillandsia were used, from which the incidence and severity of florivory were obtained, as well as
morphological characteristics of the inflorescence of these species, such as the height of the floral
scape, the number of spikes, the number of flower buds. Eurytoma werauhia was identified as the
florivorous species, developing its life cycle inside the flower buds, of approximately 39.6 £ 0.80
days. The larva of this species consumes the entire pistil. We found significant differences in the
incidence and severity of wasp damage between sites and between species. The highest
incidence and severity were found in Tillandsia balbisiana in 87.1% of the individuals and having
an average severity by wasp of 15%. We found a positive relationship between the incidence and
severity of wasp damage with height of the inflorescence, while the number of flower buds
increased the incidence, but decreased the severity, as the plants with many buds had a very
long flowering, so that many buds escaped the attack. Contrary to expectations, the presence of
trichomes increased incidence and severity, although trichome size did decrease severity.
Similarly, the generalized additive model showed that the highest incidence occurred in a
precipitation range of 60 mm to 150 mm and a temperature range of 26.8 °C to 28.6°C and relative
humidity of 77% to 82%. In conclusion, E. werauhia is a species whose larvae are florivorous.
The probability of damage severity by E. werauhia will be higher in species with greater floral
height; however, it will be greater in species with fewer flower buds, with presence of trichomes
and with smaller trichome size. Other important characters such as the presence of extrafloral
nectaries that may attract the wasp or mucilage that may protect the plant from attack should be

studied to elucidate their role in the interaction.




INTRODUCCION

INTRODUCCION

Las interacciones entre plantas y animales implican una combinacién de relaciones positivas y
negativas que varian segun la especie y el ecosistema, por ello estas interacciones son muy
complejas y diversas (Mendel et al., 2009). Estas interacciones son de suma importancia ya que
ayudan al mantenimiento de la biodiversidad, al flujo de energia y a la dindmica de las
comunidades de los ecosistemas (Delic y Fiser, 2019; Aguilar et al., 2009; Kearns et al., 1998).

Las interacciones entre plantas e insectos pueden ser mutualistas o antagonistas (Mendel et al.,
2009; Schowalter, 2006). En el caso de las plantas, para maximizar el éxito reproductivo
necesitan mantener interacciones mutualistas, como por ejemplo con los polinizadores. Para ello
utilizan estrategias que incluyen rasgos morfoldgicos (forma, tamafio, color), recompensas
florales (néctar, polen, aceites) y patrones fenoldgicos (estacionalidad y temporalidad en la
antesis) (Aguilar, 2013; Wilmer, 2011; Bosch et al., 1996; Robertson y MacNair, 1995; Faegri and
van der Pijl 1966). No obstante, algunas de estas estrategias atraen a otro tipo de insectos que

no son polinizadores, tal es el caso de los florivoros (Irwin y Brody, 2001).

La florivoria es el dafio que realiza un herbivoro a cualquier parte de una flor (Krupnick y Weis,
1999), y tiene un efecto directo e inmediato en la reproduccion de las plantas cuando son
consumidos los pistilos, los ovarios o los évulos (Willmer, 2011). Los efectos negativos de esta
interaccion pueden tener repercusiones complejas cuando interactian con el mismo érgano

vegetal que los mutualistas (Rusman et al., 2018).

Como respuesta al efecto negativo de la florivoria y en general de la herbivoria, las plantas
desarrollan estrategias adaptativas que permiten evadir o reducir el dafio provocado (Beyaert et
al., 2012). Entre ellas estan cambios en la duracién y periodo de la fenologia floral (Irwin et al.,
2004) o respuestas constitutivas, que se expresan de manera permanente en la planta (Chuncho
et al., 2019), como presentar tricomas y bracteas, que forman una barrera fisica. Los tricomas
presentes en algunas especies de la familia Bromeliaceae, pueden tener otras funciones

importantes ademas de la defensa contra herbivoros.

La familia Bromeliaceae comprende plantas herbaceas, que presentan una distribucion
neotropical y engloba a una gran cantidad de especies con habitos epifitos, es decir que llevan
su ciclo de vida sobre otra planta, sin parasitarla (Smith & Till, 1789). Las bromelias epifitas

juegan un papel importante en la dinamica de las comunidades, promoviendo el incremento de
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la biodiversidad, ya que, al estratificarse de manera vertical en el dosel de sus hospederos, sirven
como habitat de distintos organismos, asi mismo, ofrecen recursos que son aprovechados por
distintos animales (Ceja-Romero et al., 2008). Frank y Lounibos (2008) hacen una revision de los
diversos artrépodos asociados a las bromelias, donde destacan los grupos coledptera,
lepiddptera e himendptera como los grupos principales de herbivoros de bromelias. Sin embargo,

la florivoria y sus efectos en las bromelias epifitas han sido temas poco explorados.

Existen reportes de especies de avispas pertenecientes al género Eurytoma (Hymenoptera:
Eurytomidae) quienes ovipositan en botones florales de bromelias epifitas, de modo que la mayor
parte de su ciclo de vida es florivoro (Grohme et al., 2007; Gates y Cascante-Marin, 2004). La
mayoria de las especies de esta familia se caracterizan por ser fit6fagos (Gates, 2006), y por
alimentarse de recursos florales en la etapa larvaria (Orozco-lbarrola et al., 2015; Cascante-
Marin et al., 2009; Grohme et al., 2007; Gates y Cascante-Marin, 2004).

El objetivo de este trabajo fue analizar la interaccion entre la avispa florivora y las bromelias
epifitas de dos sitios, una selva baja caducifolia (Dzibilchaltin) y un matorral de duna costera
(San Benito) del estado de Yucatan, México. El estudio de las interacciones planta- Insecto, nos
pueden ayudar a entender la dinamica de sus poblaciones. A pesar de esto, existen pocos
trabajos enfocados a las relaciones antagdnicas, entre insectos y bromelias (Cooper, 2008;
Winkler et al., 2005; Burgess et al., 2003; Picado, 1913) y en menor medida de sus
inflorescencias (Schmid et al., 2010; Grohme et al., 2007; Pierce y Gotsberger, 2001; Bugbee,
1975;). Por ello el presente estudio contribuira a llenar un vacio de conocimiento acerca de la
florivoria por Eurytoma que existe sobre las inflorescencias de las Tillandsia epifitas, y sobre

aquellos factores que pudieran llegar influir en esta interaccion.




CAPITULO |

CAPITULO |

ANTECEDENTES

1.1 Interacciones planta-animal

Las Angiospermas representan el grupo mas diverso del reino vegetal (Marquez et al., 2013);
junto con este grupo, los insectos representan el grupo mas diverso del reino animal (Schowalter,
2006). Tanto las angiospermas como los insectos se encuentran practicamente en todos los
hébitats de la Tierra. Debido a esto, las relaciones biolégicas entre estos dos grupos son muy
diversas, e involucran una combinacion de relaciones mutualistas y antagonistas (Mendel et al.,
20009).

En las relaciones mutualistas planta-insecto ambos se ven beneficiados. Una de las interacciones
mas estudiadas es la polinizacion, para lo cual las plantas con flores utilizan estrategias
(atrayentes o recompensas), para atraer agentes, como los insectos, que ayudan en la
transferencia del polen (gametofito masculino) al érgano femenino y con ello se pueda dar la
fecundaciéon (Kearns y Inouye, 1993). De esta manera se favorece la reproduccién sexual de las
plantas (Ollerton et al., 2011) mientras que los insectos reciben recompensas, por ejemplo, en
forma de néctar (Bronstein, 1998). Esta interaccion ha llevado a las plantas a desarrollar
adaptaciones que surgen en coevolucidon con ciertas caracteristicas de los insectos con el
objetivo de optimizar la polinizacion (Jaremo et al., 1999). No obstante, en algunas ocasiones
estas adaptaciones pueden ser explotadas por otros insectos antagonistas. En las interacciones
antagonistas (herbivoria, parasitismo o depredacién), los insectos se benefician a costa de las
plantas, disminuyendo la fecundidad, el crecimiento (Haag et al., 2004; Herrera et al., 2002), el
rango geografico y la sucesion (Hulme 1996; Ruiz, 2012) de éstas. Por lo tanto, las interacciones
antagonistas generan una presion de seleccion en las plantas (Fontirbel, 2002). Para reducir
dicha presion, las plantas fueron modificando algunas vias metabdlicas o estructuras como
defensa contra los insectos (Jaremo et al., 1999). Algunas defensas morfoldgicas de las plantas

gue podemos destacar son los tricomas y la dureza de las hojas (Viejo, 1996).

Las interacciones planta-insecto juegan un papel importante en los ecosistemas, ya que pueden
modificar la dinamica vy distribucién de las poblaciones (Hulme, 1996) ademas de contribuir al

mantenimiento de la biodiversidad (Bascompte et al., 2006).
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1.1.2 Herbivoria floral o florivoria

La herbivoria es una interaccién antagénica entre planta-animal, Pianka (1978) menciona que es
un tipo de depredacion, ya que el animal (herbivoro) se beneficia, mientras que la planta se ve
perjudicada. Para Burgess (1991) la herbivoria floral o florivoria es cualquier tipo de dafio hecho
por un herbivoro, ya sea por un insecto o vertebrado, que causa dafo al desarrollo de botones
florales o flores maduras antes del desarrollo de la semilla, e incluye dafio a bracteas sépalos,

pétalos, estambres y pistilos, asi como polen y évulos.

Los dafios causados por los florivoros pueden ser clasificados en dos tipos, directos e indirectos.
El dafio directo se ve reflejado cuando el florivoro consume parte o la totalidad de los gametos
(polen o évulos) asi como pistilos y estambres, comprometiendo la adecuacion bioldgica de la
planta (McCall y Irwin, 2006). El dafio indirecto se ve reflejado cuando altera a la polinizaciéon a
través de la competencia o interferencia con polinizadores (Strauss, 1997). El estudio de la
florivoria resulta de gran importancia, debido a que involucra efectos negativos sobre el potencial
reproductivo de las plantas (Figueroa, 2001; Breedlove y Ehrlich, 1968).

1.1.3 Lafenologia en las interacciones planta-animal

La fenologia es el estudio de acontecimientos biol6gicos recurrentes en diversos organismos, asi
como los factores abioticos y bibticos con los cuales podrian estar relacionados (Lieth, 1974).
Estos estudios permiten comprender mejor las respuestas de las comunidades a su ambiente

(Vilchez y Rocha, 2004) y a su interaccién con la biota que las rodea (Gomez, 2010).

En el caso de la florivoria se tiene la interaccion de dos eventos fenologicos diferentes que
confluyen en el tiempo, el ciclo de vida del florivoro y el ciclo reproductivo de la planta. Para las
plantas los eventos fenolégicos involucran tanto eventos vegetativos como reproductivos. Estos
eventos son la aparicién y desprendimiento de las hojas, asi como la floracion, fructificacién y
germinacion de las semillas (Morellato et al., 2010). Dentro de los eventos reproductivos, la
floracion es una fenofase importante debido a que esta determina la formacion de frutos y

semillas (Parada-Quintero et al., 2012; Doria, 2010; Marquez-Ramirez et al., 2010;).

Los eventos reproductivos se ven influenciados por factores abiéticos y bidticos. Los factores
abidticos como la temperatura, la humedad vy la precipitacién pueden maodificar la temporalidad
(adelantar o retrasar) de los eventos fenologicos (Barquero, 2016; Alvarado et al., 2002). Para

Chaparro (2005), estos factores influyen en la cronologia, intensidad y frecuencia de la fenofase
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reproductiva. Sin embargo, el inicio de cada fase fenolégica, depende también del habitat donde
crecen y de caracteristicas intrinsecas de la especie (Croat, 1975). Adicionalmente, los factores
biéticos influyen en los eventos reproductivos, interacciones mutualistas 0 antagonicas con
organismos como los insectos, quienes pueden cambiar la frecuencia o produccién de flores
(Marin-Gémez, 2011; van Schaik et al., 1993).

De igual forma que sucede en las plantas, las fases en el ciclo de vida de los insectos se ven
influenciadas por factores abio6ticos y bibticos (tanto intrinsecos como extrinsecos). En zonas
donde los factores climaticos, como la temperatura son extremos algunos himendpteros
parasitoides tienden a modificar aspectos en su biologia como el tamafio, la longevidad, la

duracién del ciclo de vida y la fecundidad, entre otros factores (Hance, 2007).

1.2 El género Eurytoma

La familia Eurytomidae, presenta especies con diferentes habitos alimenticios, que en su mayoria
son entomofagas y en menor medida fit6fagas (Gibson, 2006; Arias y Delvare, 2003;). Esta
familia presenta 90 géneros y 1,424 especies (Noyes, 2019), perteneciendo aproximadamente

34 géneros y 221 especies a la region neotropical (Gates, 2006).

Dentro de la familia Eurytomidae se encuentra el género Eurytoma (Bugbee, 1967), las especies
de este género en estado larvario pueden ser barrenadoras de semillas, formadoras de agallas
(Saghaei et al., 2018) o florivoros (Orozco-lbarrola et al., 2015; Grohme et al., 2007; Gates y
Cascante-Marin, 2004). Para el continente americano tienen una distribucion desde el sur de

México hasta Sudamérica (Costa Rica y Brasil) (Gates y Cascante-Marin, 2004).

1.2.1 Morfologia y ciclo de vida

Las especies del género Eurytoma tienen un amplio rango de formas, pero son generalmente
robustos, teniendo un tamafio promedio de 1-3 mm, con una coloracion no brillante tipicamente
oscura, negra, amarilla o naranja. Presentan dimorfismo sexual, los machos difieren de las
hembras principalmente en su estructura antenal (Gates, 2006). Las especies del género

presentan un ciclo de vida holometébolo (Figura 1.1).

En su etapa larvaria las especies del género Eurytoma son principalmente fitéfagas, comedoras

de semilla, minadoras del tallo, agalladoras y florivoras (Gates, 2006). Dentro de este género
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encontramos algunas especies que son herbivoras de plantas epifitas como orquideas y
bromelias. Para las orquideas, se ha descrito a la especie Eurytoma orchidearum, la cual se
alimenta de brotes, bulbos y yemas (Bugbee, 1967; Swezey, 1945; Doucette, 1925). En el caso
de las bromelias se han descrito especies que ovipositan en las inflorescencias, para

posteriormente alimentarse de los botones florales.

Si bien existen pocos casos documentados de especies del género Eurytoma que ovipositan en
botones florales de las inflorescencias de bromelias epifitas, Gates y Cascante-Marin (2004) y
Grohme et al., (2007) encontraron que las hembras colocan un huevo en cada botén de las
especies Werauhia gladiolifiora (H. Wendl.) J.R.Grant (Bromeliaceae) y Vriesea friburgensis L.B.
(Bromeliaceae), respectivamente. Los huevos son alargados en un extremo y en el otro
redondeados (Fisher; 1965). La larva del primer estadio es himenopteriforme (ovalada a
alargada), las especies fitéfagas en las etapas larvarias maduras son mas delgadas que las
especies entomofagas, presentando setas sensoriales (Askew, 1971). Posteriormente las larvas
entran en un estado de pupa, la cual es caracteristica de la superfamilia. Para Grohme et al.
(2007) en este estado algunas pupas entran en un periodo de reposo, conocido como diapausa
de seis meses esperando la siguiente floracion, para posteriormente entrar al estadio adulto.

huevo larva Pupa Adulto

Figura 1.1.- Representacioén del ciclo de vida holometabolo de la familia Eurytomidae (modificado de
Sharkey y Fernandez, 2006).




CAPITULO |

1.2.2 Género Eurytoma como florivoro de Bromeliaceae

Actualmente se encuentran descritas solamente dos especies del género Eurytoma que
presentan alguna interaccién con las bromelias epifitas. La primera es una especie entomofaga,
Eurytoma aerflora Bugbee, la cual es parasitoide de la oruga Epimorius testaciellus Ragonot, que
a su vez es florivoro de Tillandsia fasciculata Sw. Las avispas de esta especie ovipositan cuando
las larvas de E. testaciellus estan dentro de los botones florales de la bromelia (Bugbee, 1975).

Esta especie ha sido registrada para un bosque de encino, en el estado de Virginia, EUA.

Otra especie descrita es Eurytoma werauhia Gates, que se encontrd en los bosques nubosos de
Monteverde en Costa Rica (Gates y Cascante-Marin, 2004). En su fase larval es fitéfaga de las
partes florales de la bromelia Werauhia gladioliflora (H.Wendl.) J.R.Grant. No obstante, aparte
de estas dos especies se ha registrado la asociacion de Eurytoma sp. con otras bromelias. En
estos casos, el estado larval de Eurytoma se encuentra asociado a especies como Tillandsia
compressa Bertero ex Schult. & Schult y Tillandsia melanocrater Schidl. & Cham., en un bosque
nuboso de Costa Rica (Gates, 2004), Vriesea friburgensis L.B., en matorral de dunas costeras
de Brasil (Grohme et al., 2007), para México se ha registrado en Tillandsia caput-medusae
Morren en un bosque seco tropical (Orozco-lbarrola et al., 2015) y Catopsis nutans Baker

(Garcia, 2018) en un bosque tropical caducifolio en el estado de Morelos.

En un informe no publicado, se registra su presencia en el estado de Yucatan, comprendiendo a
las especies Tillandsia balbisiana Schult f., Tillandsia paucifolia Baker (especie aqui referida
como T. yucatana de acuerdo con Ramirez et al., (2004)), Tillandsia dasyliriifolia Baker, Tillandsia
utriculata L. en regiones de la selva baja caducifolia y el matorral de duna costera (Broca, 2019).
En todas se le describe como una avispa del género Eurytoma que oviposita en botones florales
y cuyo estado larvario es florivoro, causando dafios a los botones florales de estas especies de
bromelias. En la mayoria de los casos no se ha realizado un estudio taxonémico para definir o

identificar a nivel de especie a la avispa.
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1.3 Epifitas del género Tillandsia

Las bromelias son plantas herbaceas, que presentan una distribuciéon neotropical (Smith & Till,
1789) con 79 géneros y 3679 especies (Gouda et al., 2021); esta familia esta representada por
especies con habitos de crecimiento terrestres y epifitos (Smith, 1989). Las epifitas son plantas
que completan su ciclo de vida sobre otras plantas (forofito), utilizadndolas Unicamente como
soporte, sin parasitarlas (Granados-Sanchez et al.,, 2003). Presentan caracteristicas
morfolégicas adaptativas para sobrevivir en el dosel de manera independiente. Dentro de esta
familia destaca el género Tillandsia L., que presenta el mayor nimero de especies con habitos
de crecimiento epifitos, en comparacion con los otros géneros de la familia Bromeliaceae (Kress,
1989).

La reproduccion de las Tillandsia epifitas puede ser por via asexual, por medio de brotes
laterales, y por via sexual (Smith, 1976), donde destaca la estructura reproductora, que
generalmente es un grupo de flores saliendo de una rama florifera, teniendo inflorescencias de
tipo espiga o paniculada (Mondragén et al., 2011). Algunas de estas especies presentan un Unico
episodio reproductivo antes de la muerte (Benzing, 2000) dedicando gran parte de su energia y
recursos para maximizar el mayor nimero de descendientes en un solo ciclo reproductivo
(Amasio, 2009). A este evento se le conoce como monocarpismo o0 semelparidad, y lo
encontramos presente en el género Tillandsia (Young y Augspurger, 1991). No obstante, también
podemos encontrar especies que tienen mas de un evento reproductivo, y se les conoce como

especies policarpicas (Benzing, 2000).

Para el caso de la fenologia floral del género Tillandsia, este inicia con la aparicién de un escapo
floral, que en su mayoria es terminal, este puede ser erecto o a veces ligeramente inclinado
(Veliz, 2010) (Figura 1.2). Las inflorescencias pueden ser simples o compuestas estas
usualmente en espigas disticas, o raramente reducidas a una sola flor (Carranza-Quinceno y
Estévez-Varén, 2008).

La gran mayoria de las especies de Tillandsia, tienen una floracién estacional, que en su mayoria
ocurre en la época de lluvia, sin embargo, hay algunas especies en las que ocurre en temporada
de secas (Ramirez-Martinez et al., 2020; Jaramillo y Cavelier, 1998). Dicha floraciéon puede
manifestarse abundantemente, en cuyo caso se produce un gran nimero de flores en un tiempo
corto, o puede ser constante donde los individuos producen escasas flores por un periodo

prolongado (Reyes-Garcia y Espadas-Manrique, 2016).

10
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Las flores presentan bracteas, estructuras que tienen diversas funciones, siendo la principal la
proteccion de las flores en desarrollo, sin embargo, también fungen como atrayente para
polinizadores y como proteccion del fruto (Benzing, 2000). Siendo las bracteas hojas
modificadas, estas pueden presentar tricomas foliares (Mondragoén et al., 2011). Los tricomas
foliares son adaptaciones caracteristicas de las Bromelidceas, generalmente presentando
estructuras en forma de escama que se vuelven complejos y mas desarrollados en el género
Tillandsia (Cach-Pérez et al., 2016; Pierce et al.,, 2001). Los tricomas de Tillandsia estan
formados por un escudo constituido por un disco central que consta de cuatro celdas de igual
tamafo rodeadas por un anillo de células mas pequefias (Cach-Pérez et al., 2016; Benzing
1978). Las “alas” estan formadas por varias capas de células muertas (Garcia-Cruz et al., 2012).
Se han atribuido diversas funciones a estos tricomas, como para la absorcion de agua y
nutrientes a partir de las células basales (Benzing, 2000; Benzing et al., 1976) y como
fotoproteccion al reflejar el exceso de luz (Pierce, 2007). Los tricomas también estan involucrados
en las interacciones planta-insecto, al presentar células muertas con paredes gruesas e
impermeables, se ha descrito que sirven como proteccién contra herbivoros (Heil, 2010; Benzing,
2000). Adicionalmente, Ballego-Campos et al., (2020) encontraron que en una especie de
Tillandsia estos tricomas funcionan como glandulas, exudando mucilago, que podria servir como

una barrera de proteccion ante insectos florivoros.

Las flores de Tillandsia son perfectas o a veces imperfectas, con cinco verticilos (Espejo-Serna
et al.,, 2005), estas flores presentan rasgos florales adaptados para la atraccién y para la
polinizacién por aves (ornitofilia), murciélagos (quirdpterofilia) o insectos / abejas (entomofilia /
melitofilia) (Schmid et al., 2011a). No obstante, algunas de estas caracteristicas también son
atrayentes de otros organismos que no son polinizadores (Wilmer, 2011; Schmid et al., 2011b;
Irwin y Maloof, 2002).

Algunas especies de bromelias utilizan estrategias como la autopolinizacién (Brys et al.,2011).
Aquellas que depende mas estrictamente de la polinizacidon cruzada seran mas sensibles a

cambios en las interacciones con polinizadores.

11
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Figura 1.2.- Esquema de la inflorescenciade Tillandsia (modificado de Ramirez et al., 2004).

1.3.1 Tillandsia epifitas de Yucatan

En la peninsula de Yucatdn se reportan 31 especies de la familia Bromeliaceae de las cuales
87% son epifitas y el resto son terrestres (Ramirez, 2010; Carnevali et al., 2003). Para el estado
de Yucatan se han registrado 17 especies en 4 géneros de bromelias (Espejo-Serna y Lopez-
Ferrari, 2018), siendo el género Tillandsia el mas diverso con 13 especies (Ramirez, 2010;
Ramirez et al., 2004).

Este género lo podemaos ver distribuido en diferentes tipos de vegetacion como matorral de duna
costera, selva baja caducifolia, selva media subcaducifolia y manglar (Ramirez, 2010; Ramirez
et al., 2008). Cach-Pérez et al. (2013) encontré que las especies Tillandsia balbisiana, Tillandsia
brachycaulos, Tillandsia schiedeana y Tillandsia yucatana son las de mas amplia distribucién en
los diferentes tipos de vegetacién de la peninsula, mientras que Tillandsia brachycaulos,

Tillandsia fasciculata y Tillandsia yucatana son las mas abundantes.

12
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Para los sitios de este estudio (matorral de duna costera y la selva baja caducifolia) las especies
presentan hojas con un arreglo en forma de roseta parecido a un embudo, en donde podemos
encontrar especies cuya roseta forma un tanque (Tillandsia dasyliriifolia y Tillandsia utriculata)
hasta especies que no presentan dicho tanque conocidas como atmosféricas (T. balbisiana, T.
schiedeana, T. brachycaulos, T. yucatana) (Cach-Pérez et al., 2016; Benzing, 2000).

Los dos tipos de vegetaciébn donde llevamos a cabo el presente trabajo difiere tanto en la
composicion de especies como en la altura del dosel, Torres et al. (2010) reporta que la altura
promedio de las especies vegetales de matorral de duna costera en la peninsula de Yucatan
oscilan entre 0.94 y 1.92 m, mientras que para la selva baja caducifolia la altura promedio oscila
entre los 8 y los 10 m (CONANP, 2016). Por lo tanto, la dispersién vertical de las especies de
Tillandsia varia en estos dos tipos de vegetacion. Cach-Pérez (2013) reporta que las especies
de matorral tienen una dispersion maxima de 2.5 m mientras que para la selva baja caducifolia

hay especies que llegan hasta los 8 m.

Las inflorescencias son muy diversas, se pueden encontrar especies donde el tamafio de la
inflorescencia llega casi los 3 m (T. dasyliriifolia) o especies donde puede estar ausente un
escapo floral (T. brachycaulos) (Ramirez et al., 2004). Todas las especies del presente estudio
presentan un Unico estado reproductivo (monocarpicas), sin embargo, el genet (individuo con la
misma composicién genética) es policarpico (Pinzon-Ezquivel, 2012; Benzing, 2000; Mondragon
2000).

La fenologia floral de T. balbisiana, T. schiedeana, T. brachycaulos y T. yucatana comprende la
produccion de un gran numero de flores en un periodo de tiempo corto (Reyes-Garcia y Espadas-
Manrique, 2016; Ramirez et al., 2004; Augspurger,1983). En contraste, T. dasyliriifolia y T.
utriculata producen pocas flores por periodos prolongados. De acuerdo con Escobedo-Sarti
(2007), la floracion de especies de Tillandsia durante la temporada de lluvias se relaciona con la
alta demanda de agua de la floraciébn. Ademas, es una estrategia para que la maduracién del
fruto se pueda dar en la temporada seca, en donde el aire es mas seco y ayuda al proceso de la
desecacion y maduracién de las capsulas (Jaramillo & Cavelier, 1998), asi como a la dispersién

de las semillas anemdcoras (Chilpa-Galvan et al., 2018)

Los frutos de las plantas de Tillandsia tienen forma de capsulas triloculadas (Mondragén et al.,
2011; Benzing 1990), en donde el numero de capsulas y la produccién de semillas pueden variar

dependiendo la especie. Por ejemplo, en T. brachycaulos, Mondragén y Calvo-lrabien (2006)

13
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reportan una produccién promedio de 1- 4 capsulas por planta con 150 semillas por capsula,
para T. yucatana Chilpa-Galvan et al. (2017) reportan una produccion de ocho cépsulas por
planta y 120 semillas por capsula y para T. dasyliriifolia Alcudia (2015) reporta una produccion

promedio de 93 capsulas y 162 semillas por capsula.

Los frutos en las especies de Tillandsia tienen un tipo de dispersion dehiscente y en la mayoria
de las especies del género ocurre la dehiscencia durante la temporada de sequia donde
presentan mayores vientos, lo que favorece la dispersion de sus semillas (anemocoria) (Jazen,
1967), ya que si se dispersaran en temporada de lluvia disminuiria la distancia que podrian ser
dispersadas, debido a que el coma plumoso de la semilla absorbe agua (Lo6pez-Lopez y
Mondragén, 2021; Chilpa-Galvan et al., 2018, Wester y Zots, 2011). Ramirez-Martinez y
Mondragén (2020) mencionan que en esta temporada algunas especies de arboles hospederos

pierden sus hojas y las semillas pueden moverse con mayor facilidad por el bosque.

Aungue las especies de Tillandsia producen muchas semillas por fruto, existe baja germinacion
(Benzing 1978). Mondragén y Calvo-lrabien (2006) reportan un 3% de germinacién en T.
brachycaulos. Mientras que Chilpa-Galvan (2015) reporta para T. yucatana un 28% de
germinacion. De igual forma existe una baja tasa de supervivencia. Chilpa-Galvan et al., (2017)
reportan un porcentaje de depredacion post-dispersion del 83% al 85% en semillas de T.
brachycaulos y de un 86% a un 93% en T. yucatana. Asi mismo Mondragén (2011) reporta tasas
elevadas de mortalidad en los primeros estadios de T. brachycaulos en la selva baja caducifolia,
principalmente por caida de ramas y por desecacién. Por ello, la elevada produccion de semillas
en las especies de Tillandsia, es una estrategia para el mantenimiento de la poblacion
(Mondrag6n 2011). Por otra parte, dafios como el de E. werauhia, en donde se impide el
desarrollo de la flor, podria estar afectando el desarrollo de una cantidad considerable de

semillas, y por lo tanto, también el éxito reproductivo de la especie.

1.4 Lainfluencia de factores climaticos sobre los organismos de estudio

En la peninsula de Yucatan existe un gradiente climatico en el cual la precipitacion aumenta de
noroeste hacia el sureste (Orellana et al., 1999). Cach-Pérez et al. (2013) encontraron que la
rigueza de bromelias epifitas, en la peninsula de Yucatan, aumenta con el incremento de la

precipitacion.

La fenologia reproductiva en especies de epifitas esta influenciada por factores climaticos, como

precipitacién, temperatura, nubosidad y luminosidad (Zotz, 2016; Alvarado et al., 2002; Benzing
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2000). El periodo de la floracién puede estar influenciado por factores como la temperatura, el

periodo de lluvia y la humedad relativa (Borchert et al., 2004; Fenner 1998).

Para los himenopteros la temperatura del ambiente es uno de los principales factores abiéticos
gue afectan en el crecimiento, reproduccion y distribucién (Abram et al., 2016; Sinclair et al.,
2003; Taylor, 1963). Mazon et. al. (2009) encontraron que la temperatura es un factor muy
importante en la actividad de vuelo de especies de la familia Ichnenumonidae. Por otro lado, la
temperatura también puede afectar al desarrollo larvario de los himenépteros, Hance et al. (2007)
menciona que bajas temperaturas provocan que, en algunas especies, estados larvarios entren
en un estado fisiol6gico detenido por neurohormonas, conocido como diapausa. De igual manera,
las bajas temperaturas en himendépteros parasitoides podrian disminuir la fecundidad en las
hembras (Levie et al., 2005; Lysyk, 2004).

No obstante, Gonzalez-Moreno et al. (2012) mencionan que, para las zonas tropicales, el factor
mas importante es la humedad debido a que en estas zonas este factor tiene un rango mas
variable y la temperatura es relativamente estable, encontrando que para las avispas de la familia
Ichneumonidae la temperatura tiene una influencia positiva a valores de 29.8°C a 32.2°, con
valores de humedad relativa de 70.5% a 74.5%. Para el caso de los himendpteros florivoros
existen pocos estudios acerca de la influencia de los factores abiéticos a la hora de la oviposicion

y en su ciclo de vida en zonas tropicales.

1.5 Ecosistemas de Yucatan

Los gradientes de precipitacién en la peninsula de Yucatan, asi como cambios en el suelo,
sustrato, edad, condiciones climaticas, cercania a la costa, entre otras caracteristicas permiten
el establecimiento de diferentes ecosistemas. El presente estudio se centré en dos ecosistemas
al norte de la Peninsula, el matorral de duna costera y la selva baja caducifolia. EI matorral tiene
una alta influencia de los vientos humedos de la costa, incrementando su humedad relativa y
disminuyendo el déficit de presién de vapor, a pesar de tener menor precipitacion que la selva
baja (Cach-Pérez etal., 2013, 2016). En el matorral la densidad tanto de bromelias epifitas como
de sus hospederos (arboles, arbustos y palmas) es mayor que en la selva (Cach-Pérez et al.,
2013). También existen importantes diferencias en las alturas de los sitios, siendo la altura
maxima del dosel del matorral de 2.7 m, dominado por palmas, mientras que en la selva baja la
altura maxima es de 9.3 my se encuentra dominado por arboles (Cach-Pérez et al., 2013). Las

caracteristicas de la vegetacién de cada sitio, como la diferencia de altura del dosel y densidad
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de las plantas pueden ocasionar diferencias microclimaticas importantes y que a su vez se suman

a las diferencias climaticas de los sitios.

Algunas especies de bromelias epifitas son compartidas entre el matorral de duna costera y la
selva baja, pero otras son exclusivas o mas abundantes en uno de los sitios. Por ejemplo, las
especies T. dasyliriifolia y T. utriculata, que tienen altos escapos y mayor produccion floral estan
practicamente ausentes de la selva baja, donde la especie dominante es T. brachycaulos, la cual
presenta la inflorescencia menos desarrollada, careciendo de escapo (Ramirez et al., 2004).
Estas diferencias climaticas, microclimaticas y las caracteristicas de las inflorescencias de cada
especie, podrian incidir en las interacciones que se presentan entre las bromelias epifitas y las

avispas del género Eurytoma en ambos sitios.
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1.6 JUSTIFICACION

El estudio de las interacciones planta-insecto son de suma importancia ya que con ello se puede
llegar a entender la dinamica que existe entre las poblaciones, comunidades y ecosistemas. Las
bromelias epifitas, como las del género Tillandsia, juegan un rol importante en la comunidad de
insectos debido a la distribucion de sus hojas, en forma de roseta, permite la existencia de
diversos nichos ecologicos, en donde los insectos pueden encontrar alimento y refugio
(Polhemus.y Polhemus, 1991).

Algunas especies de bromelias epifitas son compartidas entre el matorral de duna costera y la
selva baja, pero otras son exclusivas o mas abundantes en uno de los sitios. Por ejemplo, las
especies T. dasyliriifolia y T. utriculata, que tienen altos escapos y mayor produccion floral estan
practicamente ausentes de la selva baja, donde la especie dominante es T. brachycaulos, la cual
presenta la inflorescencia menos desarrollada, careciendo de escapo (Ramirez et al., 2004).
Estas diferencias climaticas, microclimaticas y las caracteristicas de las inflorescencias de cada
especie, podrian incidir en las interacciones que se presentan entre las bromelias epifitas y las

avispas del género Eurytoma en ambos sitios.

El estudio de interacciones entre bromelias e insectos se han enfocado principalmente en
relaciones mutualistas, por ejemplo, las plantas proveen de refugio a insectos y a larvas de
insectos acuéticos (Cunha et al., 2022; Marmels y Garrison, 2005; Murillo et al., 1983; Frank y
Curtis, 1982;). Por su parte, los insectos pueden proveer de nutrientes para las bromelias (Ward
and Fish, 1979) asi como de ayuda para la polinizacion (Aguilar, 2013; Kaehler et al., 2005;
Varassin y Sazima, 2000; Benzing, 1970).

No obstante, también hay reportes de relaciones antagénicas, como la herbivoria de hojas
(Cooper, 2008; Winkler et al., 2005; Burgess et al., 2003; Picado, 1913) y en menor medida de
las inflorescencias (Schmid et al., 2010; Grohme et al., 2007; Pierce y Gotsberger, 2001; Bugbee,
1975). Por consiguiente, son pocos los estudios que existen enfocados en las avispas florivoras

de bromelias (Grohme et al., 2007; Gates y Cascante-Marin, 2004).

En general son pocos los estudios que se han enfocado en las caracteristicas de las
inflorescencias que podrian estar influyendo en la existencia de dichas relaciones antagoénicas,
asi como de los factores climaticos que intervienen en estas interacciones. El presente estudio
contribuird a llenar un vacio de conocimiento acerca de las especies florivoras de Eurytoma sobre

las inflorescencias de las Tillandsia epifitas. Asimismo, proporcionara informacién sobre el ciclo
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bioldgico del insecto, factores climaticos y de morfologia floral que pudieran estar influyendo en
estas interacciones. La comparacidon de dos comunidades diferentes permitirda explorar la
interaccion planta-florivoro bajo una mayor diversidad de condiciones climaticas y en un espectro
mas amplio de especies de Tillandsia que presentan diferencias fenoldgicas y morfologicas entre

si que podrian afectar su relacion con la avispa.

1.7 PREGUNTAS DE INVESTIGACION

¢,Como es el ciclo de vida de Eurytoma sp. y qué le sucede a los botones florales cuando la

avispa esta presente?

¢La incidencia y severidad de Eurytoma sp. es igual en todas las especies de Tillandsia epifitas

y en las dos comunidades (matorral de duna costera y selva baja) de Yucatan?

¢JInfluyen los factores de la morfologia floral (altura del escapo, nimero de botones florales,
dureza de las bracteas y la presencia, tamafio y densidad de tricomas), asi como los factores
climaticos (temperatura, humedad relativa y precipitacion), en la severidad del dafio de

Eurytoma sp.?

1.8 HIPOTESIS

. Eurytoma sp. sera mas exitosa accediendo a inflorescencias con botones mas expuestos
y con una cantidad mayor de botones florales en los que pueda ovipositar sin impedimentos
fisicos. Se espera mayor incidencia y severidad de dafio en las especies con escapos florales
mas altos, con mas botones florales, que presenten una menor dureza, asi como un menor

tamafo y densidad de tricomas.

. La temperatura y humedad relativa son factores que afectan a los himendpteros como
Eurytoma. Se espera encontrar mayor florivoria, durante la temporada de secas , en meses con
temperaturas promedio entre 29.8°C y 32.2°C, con humedades relativas entre 70.5% y 74.5%

para cada sitio de estudio
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1.9 OBJETIVO GENERAL

Analizar la interaccion de la herbivoria floral de Eurytoma sp. sobre las inflorescencias de la

comunidad de bromeliaceas epifitas en una selva baja caducifolia y un matorral de duna costera.

1.10 OBJETIVOS ESPECIFICOS

+ Identificar la especie a la cual pertenece el organismo florivoro de bromelias.
 Caracterizar el ciclo de vida de la avispa dentro de las inflorescencias de Tillandsia.

* Determinar la incidencia y severidad del dafio provocado por Eurytoma sp. en la comunidad de

bromelidceas epifitas en la selva baja caducifolia y en el matorral de duna costera.

» Determinar si los factores morfolégicos de las inflorescencias de seis especies de Tillandsia
(tamafio de la inflorescencia, nimero de espigas, numero de botones florales, dureza y densidad
de tricomas) se relacionan con la incidencia y severidad del dafio por florivoria de Eurytoma sp.

en las dos comunidades de estudio.

» Determinar si factores climéticos como temperatura, humedad relativa y precipitacion media
estan relacionados con la incidencia de dafio por florivoria de Eurytoma sp. en las dos

comunidades de estudio.
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CAPITULO I

CAPITULO I1.

2.1 MATERIALES Y METODOS

2.1.1 Area de estudio

Para el estudio se eligieron dos tipos de vegetacion al norte del estado de Yucatan
(Figura 2.1), los cuales presentan las siguientes caracteristicas:

Matorral de duna costera: esta ubicado en la localidad de San Benito (21°19'N; 89°26'
W) presentando un tipo de clima BSO(h’), con una precipitacion anual de 500 mmy con
una temperatura promedio anual de 24°C y 26°C (Orellana et al., 2009). Presenta
especies de palmas, herbaceas, plantas arbustivas y matorrales de talla pequefia, de 1-
3 m de altura. Las especies vegetales predominantes son Coccothrinax readii H.J.,
Bravaisia berlandieriana (Nees) T.F. Daniel y Metopium brownei (Pittier) Lundell (Torres
et al., 2010). Presenta una alta densidad de vegetacion lo que sugiere un estado
conservado, aunque se presenta en parches debido a la urbanizacién circundante (Cach-
Pérez et al., 2013). En cuanto a las especies de Tillandsia epifitas que se encuentran en
este sitio son: T. utriculata L., T. balbisiana Schult. f., T. dasylirifolia Baker y T. yucatana
Baker (Cach-Pérez et al., 2013).

Selva baja caducifolia: Este sitio se encuentra ubicado en el Parque Nacional
Dzibilchaltun en las coordenadas 21°05’N; 89° 35'W, presentando un tipo de clima Awo
(") gw “, con una precipitacion anual de 838 mmy una temperatura media anual que varia
entre 22 °C y 26°C (Orellana et al. 1999). La vegetacion se caracteriza por que durante
la temporada de sequia mas del 75% de las especies de arboles pierden sus hojas
(CONANP, 2016). Predominan especies arboéreas, que tienen una altura entre 4 y 5 m
de altura. Las especies predominantes son Gymnopodium floribundum Rolfe, Piscidia
piscipula L. y Phyllostylon brasiliense Capan. ex Benth. & Hook. f. (Chilpa-Galvan, 2011).
En cuanto a las especies de Tillandsia epifitas que se encuentran en este sitio son: T.
brachycaulos Schlitdl., T. balbisiana Schult. f., T. yucatana Baker, T. schiedeana Steud.,
T. recurvata L., T. elongata var. subimbricata (Baker) L. B. Sm. y T. fasciculata Swartz
(Cach-Pérez et al., 2013; Chilpa-Galvan, 2011; Ramirez et al., 2008).
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Figura 2.1.- Sitios de estudio (matorral de duna costeray selvabaja caducifolia).

2.1.2 Descripcioén de las especies de bromelidceas de estudio

Se presenta una breve descripcion de las especies de bromelias epifitas identificadas en

los sitios de estudio (Ramirez et al., 2008; Ramirez et al., 2004) (Figura 2.2).
Tillandsia balbisiana Schult f.

Planta epifita, se caracteriza por su roseta pseudobulbosa, hojas angostamente
triangulares un poco pubescentes, recurvadas y que forman apicalmente una especie de
latigo enroscado; la inflorescencia generalmente es una panicula, que presenta de dos
a cuatro ramas adpresas al raquis, bracteas del escapo foliaceas, mas largas que los
entrenudos; bracteas florales erectas, con coloracion abaxial verde o con tintes rosas o
rojo intenso (Figura 2.2a).
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Tillandsia dasyliriifolia Baker

Comunmente epifitas, algunas veces terrestres con rosetas infundibuliformes,
compactas; tiene una inflorescencia paniculada, raramente racemosa, dividida una o dos
veces, con un escape largo bracteas del escapo erectas; bracteas florales anchamente
ovadas rodeando el raquis, con una coloracion abaxialmente verdes con tintes rosas o

rojos o totalmente rojas (Figura 2.2b).
Tillandsia utriculata L.

Plantas epifitas, roseta utriculada, hojas solapadas, vainas formando reservorio de agua
y materia organica; con inflorescencia central erecta, paniculada, ramas ascendentes
rectas, escapo largo excediendo las hojas, bracteas del escapo triangulares ligeramente
arqueadas; bracteas florales erectas ovaladas, mas cortas que los entrenudos del raquis,

con coloracion abaxialmente verde o tintes rojizos o violaceo oscuro (Figura 2.2c).
Tillandsia yucatana Baker

Epifita, con roseta pseudobulbosa, elipsoide u ovoide, sus hojas suculentas ovadas; con
inflorescencia erecta, simple, con espigas suberectas; bracteas florales erectas, con una

coloracion verde claro o con los margenes rosados (Figura 2.2d).
Tillandsia schiedeana Steud.

Epifita, forma colonias numerosas de forma globosa; con hojas polisticas; su
inflorescencia siempre es simple, distica o algunas veces polistica en la base, con un
escapo erecto, bracteas del escapo foliaceos; bracteas florales imbricadas y encerrando

completamente el raquis, con una coloracion verde o con tintes rojos (Figura 2.2e).
Tillandsia brachycaulos Schitdl.

Epifita con roseta subglobosa cuando es estéril, haciéndose infundibuliforme en antesis;
con hojas de triangulares; tiene Inflorescencia con un escapo reducido o sin escapo;

bracteas florales lanceoladas, delgadas y tan largas como los pétalos (Figura 2.2f).
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Figura 2.2.- Inflorescencias de las especies de estudio. a) T. balbisiana, b) T. dasyliriifolia, ¢) T. utriculata,

d) T. yucatana, €) T. schiedeana, f) T. brachycaulos (Fotografias tomadas por Celene Espadas-Manrique).

2.1.3 Caracterizacion del ciclo de vida de Eurytoma

Para la caracterizacion del ciclo de vida se colectaron 12 botones florales de las inflorescencias
de T. balbisiana en el matorral de duna costera durante el mes de julio del 2021. Solo de esta
especie de Tillandsia se encontraron suficientes flores para llevar a cabo esta caracterizacion.
Debido a que no hubo acceso a Dzibilchaltin por cuestiones ajenas a este proyecto, solo se
muestred en el matorral de duna. Todos los botones florales colectados presentaron indicios de

tener algun estadio de Eurytoma sp., ya que se apreciaban manchas de coloracién blanca con
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margenes negros (Grohme et al., 2007). Estos botones florales se guardaron en bolsas de papel

para su traslado al laboratorio (Broca, 2019).

En el laboratorio, los botones florales se colocaron en cajas Petri de 150 mm de diametro, y se
cortaron lateralmente con una navaja de bisturi para dejar al descubierto la parte interna y
observar con un microscopio estereoscoépico con el fin de corroborar si existia alguna etapa del

florivoro.

Cada botodn floral se colocé en un frasco de cuello ancho, con una tapa hecha de tela Tergalina.
Se guardaron en una caja de cartdn y se mantuvo cerrada, a una temperatura de 26 °C (= 1.3),
con una humedad al 60% (x 3.7) para su crecimiento. Se llevé a cabo el control de su ciclo cada
dos dias, para este control se llevé una bitacora, anotando cambios fisicos, las caracteristicas

del dafio a los botones florales, y ademds se llevo un registro fotografico.

Una vez obtenidos los adultos de la especie de Eurytoma sp., se fijaron en alcohol al 70 % para

su conservacion e identificacion.

2.1.4 Identificaciéon de la especie florivora

Para la identificacion se utilizaron adultos de la avispa colectados en campo, asi como adultos y
larvas que se desarrollaron en los botones florales colectados en campo. Se tomaron fotografias
mediante microscopio electronico de barrido (SEM, marca JEOLJSM 6360 LV), utlizando
muestras con recubrimiento de oro, operado a 20 Kv y a una distancia de 20mm con respecto a
la fuente de electrones. Las muestras fueron analizadas empleando magnificaciones de 60x a
230x. Para la identificacion de la especie se utilizaron claves taxonémicas (Gates, 2006; Gibson
et al., 1997), descripciones de especies (Gates y Cascante-Marin, 2004), asi como la consulta

con especialistas del grupo biolégico.

2.1.5 Fenologia reproductiva de las bromelias y la presencia de Eurytoma sp.

Para caracterizar la incidencia y severidad del Eurytoma sp. se analizaron bases de datos y
registros fotograficos de censos mensuales realizados a las inflorescencias de poblaciones de
bromelias en los sitios de estudio durante dos afios, de junio del 2018 a marzo del 2020. Estos
registros fueron tomados para evaluar la fenologia reproductiva de las bromeliaceas tanto dentro

de parcelas permanentes establecidas desde 2010 (seis parcelas de 10 x 10 m en la selva de
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Dzibilchaltin y tres en el matorral de duna costera); asi como en sus alrededores (Reyes-Garcia

y Espadas-Manrique, 2016).

Durante los censos, se marcaron y se registraron los individuos que comenzaban a formar o que
presentaron escapos florales, llevando un registro fotografico de cada etapa fenoldgica de la
inflorescencia (un promedio de 20 fotografias por fenofase). Para cada individuo se registraron
los siguientes datos: planta hospedera, la especie de bromelia, el estado fenolégico floral en el
gue se encontraron (inflorescencia, infrutescencia, dehiscencia), junto con las caracteristicas
morfologicas de cada fenofase (altura del escapo floral, nUmero de botones florales, nimero de
frutos, niumero de frutos maduros y su dehiscencia) y observaciones. En esta Ultima seccion se
registré si hubo algun tipo de florivoria o algin un indicio de tener alguna etapa larvaria de la
avispa Eurytoma sp. y el nimero de botones florales afectados. Tanto el registro fenolégico como

el registro fotografico tuvo un seguimiento mensual, hasta que el fruto llegé a la dehiscencia.

Para cuantificar la incidencia de Eurytoma se considerd su presencia en aquellas bromelias que
presentaron en sus inflorescencias: 1) Algun indicio de tener el estado larval del Eurytoma sp.,
como una mancha blanca con bordes negros en la bractea, y/o 2) presencia de un orificio de

salida del himendptero.

2.1.6 Caracterizacion de los rasgos de las inflorescencias

Altura de escapo floral y numero de botones florales

Para caracterizar la altura del escapo floral y nUmero de botones florales por especie, se tomaron

los datos de la base de datos y de los registros fotograficos.

Para los datos de dureza y densidad de tricomas se colectaron inflorescencias de las especies
de estudio en el matorral de duna costera y la selva baja caducifolia entre julio y septiembre del
2021 y marzo del 2022. Cada inflorescencia se procesé en el Centro de Investigacion Cientifica
de Yucatan (CICY) y el GERMOLAB.

Dureza de bracteas

Para medir la dureza de las bracteas, se utilizé la metodologia de Dirzo et al. (1982). Con esta
se utiliza un aparato que se basa en la resistencia a la penetracion de la hoja (Figura 2.3) y

consiste en una plataforma cuadrada, que fue construida en persplex, en cuyo centro presenta
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un orificio cuadrado de 1 cm?, en este orificio se coloco la bractea floral. Posteriormente, encima
se coloco un prisma cuadrangular que sirve de guia para un recipiente en forma de caja, que se
acopla exactamente al interior del prisma y en el centro de este se adhiere un alfiler entomolégico.
Una vez colocado el prisma sobre la hoja se agrega un material como azlcar o arena de manera
lenta y gradual al interior de la caja hasta que el peso ejercido por la caja hace que la aguja
atraviese la bractea. El peso (gramos) requerido para que el alfiler penetre la bractea se
considera como el indice de dureza (Pérez-Harguindeguy et al., 2013). Se realizaron cinco

repeticiones por cada especie.

Figura 2.3.- Durémetro foliar construido en CICY para el presente trabajo basado en el propuesto por Dirzo
et al., 1982.
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Presencia, densidad y tamafo de tricomas en bracteas florales

Para caracterizar la presencia y densidad de tricomas en las bracteas se aplicé esmalte de ufias
transparente de secado rapido en la superficie abaxial de 10 bracteas por especie (Cach-Pérez
et al., 2016). Una vez seco se despeg6 con unas pinzas de relojero, con ayuda de un bisturi, a
cada impresion se le corté una porcion de 1cm?y se cuantificaron los tricomas con ayuda de un

microscopio Optico marca Zeiss modelo Primo Star.

Para la caracterizacion del area del tricoma se tomaron las medidas de 10 tricomas por especie,
tomando como referencia la formula del area de una elipse (A = *r(a)* r(b) ), en se multiplicé pi
por el radio menor (a) por el radio mayor (b). Estas observaciones fueron con ayuda de un
microscopio Optico marca Zeiss modelo Primo Star, en un objetivo de 40x y con ayuda de un
micrometro ocular marca Zhi Ying, Modelo 806301 y un micrémetro de platina marca Sanon para

su calibracion.
Datos climaticos de los sitios

Los datos climéticos se obtuvieron de estaciones climatolégicas cercanas a los sitios de estudio,
para el sitio de matorral de duna costera se obtuvo de la estacion climatoldgica de Progreso y
para los datos climaticos del sitio de selva baja caducifolia se obtuvo de la estacién climatolégica
de Mérida. En cada uno de los sitios se tomaron promedios mensuales de humedad relativa y

temperatura, asi como el acumulado mensual de precipitacion media de los afios de 2018 y 2019.

2.1.7 Caélculo de indices y analisis estadistico

Incidencia de Eurytoma sp. sobre seis especies de Tillandsia

La incidencia (lind) se calcula como el namero de individuos afectados por una determinada
enfermedad con respecto al total analizado (Arauz, 1998). Para este caso la incidencia se calcul6
como el numero de bromelias con evidencia de dafio por Eurytoma sp. con respecto a la totalidad
de individuos de esa especie de bromelia en el sitio, que presenten inflorescencia.

Total de bromelias con Eurytoma sp

lina= 3 . x100
Total de bromelias en el sitio
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Severidad

De igual forma se contabilizé la severidad por inflorescencia (S) de cada especie, esto nos indica

la cantidad de botones florales con presencia de Eurytoma sp. en cada inflorescencia.

S Total de botones florales con Eurytoma 100
= X
Total de botones florales de la tillandsia

Andlisis estadisticos

Para saber si existen diferencias en las caracteristicas florales de las especies compartidas entre
los dos sitios se realizaron pruebas no paramétricas como las de U de Mann Whitney. Esta
prueba sirve para obtener las diferencias de dos grupos independientes. Asimismo, para conocer
si existen diferencias en las caracteristicas morfolégicas (altura de inflorescencia, nimero de
botones florales, dureza de la bractea, asi como la densidad y tamafo del tricoma) entre las
diferentes especies de Tillandsia, se realizé una prueba de Kruskal-Wallis. Esta prueba sirve para
obtener las diferencias de dos o mas grupos independientes. Cuando el analisis indic6 una
diferencia significativa, se realizaron pruebas post hoc de Games Howell. Estos test estadisticos
no paramétricos se emplearon debido a que los datos no cumplian con normalidad vy
homogeneidad de varianzas, necesarios para realizar un analisis de varianza. El andlisis se llevé

a cabo en IBM SPSS Statistics (Version 26).

Para determinar si existen diferencias en la incidencia y la severidad (botones dafiados /botones
sanos) de dafio por la avispa entre los sitios y las especies de Tillandsia, se generaron modelos
lineales generalizados (GLM) con distribucion binomial. En donde las variables dependientes
utilizadas en el modelo fueron la incidencia y severidad de dafio de la avispa, mientras que los
sitios y las especies de bromelias fueron las variables independientes. Debido a las
caracteristicas de las variables independientes, estas se ajustaron para dar un modelo anidado
(Sitios/ especies). Posteriormente se realizdé un analisis de comparaciones multiples (tipo Tukey)
para identificar los pares de especies diferentes. Se usé la paqueteria “stats” (R core Team,
2021) para la realizacion de los modelos GLM, asi como multcomp (Hothorn et al., 2008) para

las comparaciones mdltiples

Con el objetivo de determinar si existe una relacion entre la incidencia y severidad (botones
dafiados /botones sanos) de dafio por la avispa y las caracteristicas morfolégicas de las
especies, se generaron modelos lineales generalizados mixtos (GLMM) con distribucién
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binomial. Las variables dependientes utilizadas en los modelos fueron la incidencia y severidad
de dafio de la avispa. Las variables independientes fueron las caracteristicas morfologicas de las
inflorescencias (la altura de inflorescencia, el nimero de botones, la dureza de la bractea, la
presencia de tricomas, asi como su densidad y tamafio de los tricomas), de igual forma para los
modelos se realiz6 un disefio anidado (sitios/especies), en donde los sitios y las especies fueron
los factores con efectos aleatorios. Debido a que se requiere que los modelos sean tan simples
como sea posible (principio de parsimonia), se simplificaron los modelos siguiendo el proceso de
“Backward-stepwise” este proceso consistio en iniciar la construccion del modelo con todas las
variables para posteriormente simplificar los modelos, quitando las variables una a una. Cada
modelo simplificado se ponia a prueba con el anterior mediante un Analisis de Varianza (ANOVA)
(Crowley, 2013). Asimismo, cada modelo simplificado se comparaba con el criterio de
informacion de Akaike (AIC), el cual se interpreta como una medida de la bondad de ajuste,
donde toma en cuenta parametros como la devianza no explicada y la residual entre otros, en
donde a mas pequefio es el AIC mejor es el ajuste del modelo. Se usé el paquete Ime4 version

1.3 (Bates et al., 2015) para la realizacion de los modelos GLMM.

Para determinar si existe una relacion entre la incidencia y los factores climaticos mensuales
(temperatura promedio, humedad relativa y precipitacion media) y en funcion del tiempo de
muestreo, se generaron modelos aditivos generalizados (GAM) con distribucion binomial
negativa. Los modelos se crearon por el proceso de “Backward-stepwise” y se pusieron a prueba
con el anterior mediante un ANOVA (Crowley, 2013). Se realizaron modelos para cada sitio de
estudio. Se uso el paquete MASS (Venables y Ripley, 2002), asi como Inme versién 3 (Pinheiro

et al., 2021) para la realizacién de los modelos GAM.

Para poder describir los modelos GLMM y GAM, se realizaron graficos de dependencia parcial.
Estos gréficos describen el efecto de las variables predictoras sobre la variable respuesta. En
estos gréaficos se pueden observar la linea de tendencia para los modelos GLMM o la funcién
suavizadora para los modelos GAM, asi como el error estandar de las variables. Se us6 el

paquete ggeffects (Llidecke, 2018) para la realizacion de los graficos de dependencia parcial.

Todos los modelos (GLM, GLMM y GAM) se realizaron con el software estadistico R (R Core
Team 2021), mediante la interfaz RStudio (Posit team 2022).
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CAPITULO Il

3.1 RESULTADOS

Identificacion de la especie de estudio

Se confirmé que la avispa encontrada fue Eurytoma werauhia Gates, ya que presentd las mismas
caracteristicas morfolégicas del holotipo descrito en Gates y Cascante-Marin (2004): coloracién
predominantemente negra, con escapo, pedicelo, anellus, tegula pretarso de coloracién amarilla;
coxa, patas, gaster lateralmente, ventralmente y en el tercio dorsal de coloracion marrén-rojizo.
Flagelum: F1 ensanchado apicalmente con doble fila escalonada de sensila longitudinal en la
mitad apical, 1.2 veces mas larga que F2. Prosoma: Carina genal bien desarrollada (Figura 3.2c);
cuenca escrobal carinada lateralmente; clipeo superficialmente bilobado (Figura 3.2b).
Mesosoma: Mesopleuron/mesepisternum (Figura 3.2d,f) con carina arqueada que se une
medialmente y forma una cresta entre procoxa, depresiones procoxales rugulosas, area
subpleural (plataforma mesoternal) plana, inferior al diametro del mesocoxal (Figura 3.2f) relacion
vena marginal; propodeum liso, con numerosas carenas formando células asestosas irregulares
(Figura 3.2e); canal mediano carinado lateralmente; estas carinas estan interconectadas por
carinas débiles a carinas medianas irregulares. Metasoma: mayormente glabro (Figura 3.3a), en
forma de lagrima en vista lateral, ovipositor ligeramente angulado dorso horizontalmente (Figura
3.3b); peciolo gastral (Mt1 dificil de ver sin diseccién) algo asimétrico en vista lateral (Figura 3.3b)

margen ventral con varias carenas longitudinales completas y fuertes.

Larva con cuerpo en forma de barril, mas ancho medialmente, estrechandose anteriormente y
posteriormente (Figura 3.3c) color blanquecino, tinte verdoso cuando esta vivo 0 en etanol,
Antena 2.0 X largo a ancho, setas moderadamente a fuertemente esclerotizadas largas,

conspicuas (Figura 3.3d).
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Figura 3.1.- Eurytomawerauhia a) Hembra b) Macho (Fotos tomadas por Ledn Ibarra-Garibay).
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Figura 3.2.- Partes de E. werauhia a: antena; b: vistafrontal de la cabeza; c: vista posterior de la cabeza;
d: vista dorsal del mesosoma; e: propodeum; f: vista lateral del mesosoma (Fotos tomadas por Silvana
Andrade).
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Figura 3.3.- Partes de E. werauhia a: vista lateral del metasoma; b: vistalateral del peciolo; c: vistalateral

de larva; d: Vista anteroventral (Fotos tomadas por Silvana Andrade).
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Caracterizacion del ciclo de vida de Eurytoma werauhia en botones florales de T.
balbisiana.

La oviposicién de las hembras de Eurytoma werauhia en los botones florales de T. balbisiana
ocurrié en el transcurso de la emergencia del escapo floral hasta antes de la apertura de los
botones (antesis). Se observo que la oviposicion de la avispa inhibe la antesis (Figura 3.4a). En
total se colectaron 12 botones florales, de los cuales solamente seis individuos llegaron a la etapa
adulta. La duracién promedio del ciclo, desde larva hasta el estado adulto, fue de 39.6 + 0.80

dias.

Huevos: De los botones florales colectados no se logré identificar los huevos de la avispa, sin

embargo, se logra notar que solo se desarrolla un huevo por botoén floral.

Larvas: Duracion promedio (zEE) de 21.8 + 0.76 dias (n=8). En esta etapa se observaron larvas
de forma fusiforme con una coloracion crema (Figura 3.4 d), que llegan a medir de 1 a5 mm. En
esta etapa la larva empieza alimentarse del pistilo y se posiciona de tal forma que las piezas
bucales queden en la base del botén floral (receptaculo); mientras que en la parte superior del

botén quedan los desechos y polen (Figura 3.4b, c).

Pupa: Esta etapa tiene una duracién promedio (xEE) de 16.1 + 1.1 dias (n=7). En esta etapa se
logran diferenciar ya las partes del individuo adulto, como antenas, cabeza, térax y abdomen. Se
observé una disminucion del movimiento, al inicio tiene una coloracién crema con partes cafés
(Figura 3.5a). Se observa un esclerosamiento de la cuticula y posteriormente presenta una
coloraciébn mas obscura en la parte superior y una coloracién café obscuro en la parte inferior
(Figura 3.5b, c). Al final de esta etapa se torna obscuro todo el cuerpo y los ojos se tornan de un
color rojizo, se ve la presencia de alas (Figura 3.5d). En esta etapa, dentro del botén floral, el
pistilo y los estambres estan ausentes, consumidos por la avispa, Unicamente se logra observar
polen y desechos en la parte superior. En algunos casos, los desechos rodean al individuo. Los

pétalos permanecieron intactos y el boton presenta manchas claras en las bracteas.

Adulto: Para esta etapa los individuos ya tienen movimiento dentro del boton floral (Figura 3.5,
3.5f), y para salir realizan un pequefio orificio de aproximadamente 1 mm de diametro. El orificio
lo realizan con sus mandibulas, tanto en los pétalos como en las bracteas, desechando las partes

cortadas (Figura 3.6a). De los 12 botones colectados solamente seis individuos lograron llegar a
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esta etapa, de los cuales cinco fueron hembras y uno fue macho, los adultos presentan
dimorfismo sexual, difiriendo en el sistema antenal, teniendo los machos flagelémeros extendidos
con sedas en espiral, mientras que las hembras tienen flagelémeros unidos y cortos sin sedas
en espiral (Figura 3.6b, 3.6¢, 3.6d). El macho tuvo un tamafio de 3.4 mm (Figura 3.6 d), mientras

que las hembras tienen un tamafio promedio (EE) de 3.98 + 0.12 mm (n=5) (Figura 3.6b,3.6c).

Figura 3.4.- Ciclo de vida de E. werauhia en los botones florales de T. balbisiana. a: Hembra de E. werauhia
ovipositando en botén floral de T. balbisiana; b: Larva de E. werauhia en botdn floral (flechas sefialan polen
y residuos en la parte superior del botdn floral); c,d: larva de Eurytoma (flechas sefialan polen alrededor
de su cuerpo). (La=Larva; PB= Piezas bucales; Pe= Pétalos; Br= Bractea; Re= Receptaculo)
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.
Figura 3.5.- Ciclo de vida de E. werauhia en los botones florales de T. balbisiana. a: prepupa de E.

werauhia (Flechas sefialan la cabeza y antenas); b — f: estado de pupa de E. werauhia (Pr=Prepupa; P=

Pupa; M= Muda; Pe= Pétalos; Br= Bractea; Re= Receptaculo)
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|'1L| ' G Eurytoma sp. pEESRNTE Eurytoma sp.

Figura 3.6.- Ciclo de vida de E. werauhia en los botones florales de T. balbisiana. a: salida de la avispa
adulta del boton floral; b, c: hembra de E. werauhia; d: macho de E. werauhia; (BF= Boton floral; An=

Antena; G= Gaster, O= Ovipositor).
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Descripcion de las inflorescencias

Las especies presentes para el sitio de matorral de duna costera fueron T. balbisiana, T.
yucatana, T. utriculata y T. dasyliriifolia mientras que para el sitio de selva baja caducifolia fueron
T. balbisiana, T. yucatana, T. schiedeana y T. brachycaulos. Las diferencias morfoldgicas de las
inflorescencias se presentan en la Tabla 3.1. A continuacién, se describen brevemente las

caracteristicas de dichas inflorescencias:

Tabla 3.1.- Caracteristicas morfologicas de las especies de Tillandsia. n se refiere al nUmero de individuos
medidos. Media (£EE).

Coloracion de Altura Espig Boto Ll Pre;e
. . as de ade ncia
. o bréacteas e infloresc | . nes .
Especies Sitio n | . . . inflore bracte de
inflorescenci encia . | floral .
scenci aen tricom
a (cm) es
a gr as
Verde claro, con
T Matorral de | | " s teas en 125403 | g+11 | S0F | 7LOL=1
dasyliriifolia duna costera . . 7.8 2.79
tonalidad rojizo
Rojo con
T. utriculata Matorral de 6 bracteas verde 445 + 6.0 9119 85+ | 5233 ¢ no
duna costera 22.8 2.98
claro
Matorral de Rosa- 23.75 22 + 35.97+ .
o duna costera 31 anaranjado 15 3x02 17 2.14 St
T. balbisiana
Selva baja Rosa- 22.1 36.35+ si
caducifolia 30 anaranjado 23.2+16 2£02 +21 1.74
Matorral de 8 46.33 + .
duna costera 7 Verde claro 13+£1.2 1 +13 052 si
T. yucatana
Selvabaja | Verde claro 10.96 + 1 71+ | 46.86 + S
caducifolia 0.47 0.5 0.90
T schiedeana Selva_baj_a o5 Verde con tintes 97+06 1 24+ | 4333 = i
caducifolia rojos 0.1 2.80
T. Selva baja . L 42 +
brachycaulos caducifolia 4 rojo Sésiles 0 0.2 i no

T. dasyliriifolia. - Con una inflorescencia que presenta 8 +1.3 espigas, con alrededor de 80 +
7.8 botones florales por inflorescencia, tanto la bractea como el pie de la inflorescencia son de

una tonalidad verde en ocasiones la bractea es una coloracion café o ambos (Figura 3.7d).

T. utriculata. - con inflorescencia que presenta alrededor de 9 +£1.9 espigas, con 85 + 22.8
botones florales, con una coloracion verde claro en las bracteas, en ocasiones el pie de
inflorescencia en una tonalidad rojiza, la cual se va perdiendo conforme van madurando las

cépsulas, con una altura aproximadamente de 44.5 + 6.0 cm (Figura 3.7c).
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T. balbisiana. - Presenta una inflorescencia con un una altura de 23 £+ 1.6 cm, con 3 + 0.2
espigas y con aproximadamente 22 + 1.7 botones florales para el matorral de duna costera Figura
3.7a), mientras que para la selva baja caducifolia presenta una altura 24.3 +0.9 teniendo en
promedio 2 £+ 0.2 espigas con 22.1 + 2.1 botones florales (Figura 3.8a), no se encontraron
diferencias significativas en las alturas (U= 441, p= 0.729) ni en el nUmero de botones florales
(U= 463, p= 0.977) de las inflorescencias de ambos sitios. Para ambos sitios la coloracion de la
inflorescencia va del rosa con rojo a rosa-anaranjado, con tonalidades mas fuertes en los
margenes de las bracteas, bajando la tonalidad hacia el pie de la inflorescencia, en la maduracion

de los frutos esta pierde la tonalidad rosa-anaranjado y se vuelve una coloracion verde.

T. yucatana. - presenta una inflorescencia con una sola espiga, teniendo una altura de 14.1 +
1.6, con 8 + 1.1 botones florales para el caso del matorral de duna costera (Figura 3.7b), mientras
gque para la selva baja caducifolia se presenta la inflorescencia con una altura de 10.96 + 0.47
con 7.1 + 0.5 botones florales (Figura 3.8c), no se encontraron diferencias significativas en las
alturas (U= 56.50, p= 0.135) ni en el numero de botones florales (U=60.50, p= 0.211) de las

inflorescencias de ambos sitios. En ambos sitios la coloracion es verde-blanquecino.

T. schiedeana. - Exhibe una inflorescencia con una sola espiga, con 2.4 + 0.1 botones florales,

con una coloracién verde con tintes rojos, y una altura de 12.04 + 1.5 cm (Figura 3.8b).

T. brachycaulos. - En esta especie la inflorescencia esta ausente, presentando botones florales

sésiles, con 4.2 + 0.2 botones (Figura 3.8d).
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Figura 3.7.- Inflorescencias de las distintas especies del matorral de duna costeraa) T. balbisiana, b) T.

yucatana, c) T. utriculata, d) T. dasyliriifolia (Fotografias tomadas por Celene Espadas Manrique).
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Figura 3.8.- Inflorescencias de las distintas especies de la Selva baja caducifolia a) T. balbisiana, b) T.

schiedeana, c) T. yucatana, d) T. brachycaulos (Fotografias tomadas por Celene Espadas Manrique).
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Comparacion de las caracteristicas morfolégicas de las inflorescencias de las seis

especies de estudio

Al comparar la altura de la inflorescencia entre las distintas especies, se encontrdé que existen
diferencias significativas (H= 151.217, gl= 5, p<0.001) siendo T. dasyliriifolia (125 cm) la especie
que presenta mayor altura de inflorescencia, mientras que la especie T. brachycaulos no
presenta un escapo floral siendo las flores sésiles (Figura 3.9a). Al comparar el nimero de
botones florales de las inflorescencias de las seis especies, se encontré que existen diferencias
significativas (H=140.665, gl=5, p<0.001). Las especies T. utriculata (85 botones en promedio) y
T dasyliriifolia (80 botones en promedio) presentaron un mayor ndmero, mientras que T.

schiedeana (2.4 botones promedio) fue la especie que presentd un menor nimero. (Figura 3.9b)

En cuanto a las cinco especies que presentan bractea floral, se encontré que existen diferencias
significativas (H=54.31, gl=4, p<0.001) en la dureza de la bractea, siendo T. dasyliriifolia (71.01
g) la que presenta mayor dureza, mientras que T. balbisiana (36.16 g) y T. schiedeana (43.33 Q)

las que presentaron menor dureza. (Figura 3.10)

De las seis especies solamente tres presentan tricomas en la bractea. Se encontrd que existen
diferencias significativas en el tamafio (H=40.17, gl=2, p<0.001) y en la densidad (H=42.42, gl=2,
p<0.001) de tricomas. Siendo T. balbisiana la especie que presentd mayor densidad (68
tricomas/1cm?), pero menor tamafio (0.15x10*cm?) de tricoma. Por su parte, T. yucatana es la
especie que presentd menor densidad de tricomas (10 tricomas /1cm?), pero de mayor tamarfio
(0.015cm?) (Figura 3.11).
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Figura 3.9.- a) Altura de las inflorescencias de las seis especies de Tillandsia en los dos sitios de
estudio. b) Ndmero de botones florales de las seis especies de Tillandsia en los dos sitios de estudio.
Los datos representan el promedio (+ EE). Las letras diferentes por encima de las barras indican

diferencias estadisticamente significativas
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Figura 3.10.- Dureza de la bractea floral de seis especies de Tillandsia. Los datos representan el
promedio (+ EE). Las letras diferentes por encima de las barras indican diferencias estadisticamente
significativas.
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Figura 3.11.- Densidad de tricomas en 1cm?2. Los datos representan el promedio (+ EE). Las letras

diferentes por encima de las barras indican diferencias estadisticamente significativas.
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Interaccidn entre E. werauhiay las inflorescencias de las bromelias
Incidencia y severidad de E. werauhia

En el sitio de matorral de duna costera se observé la presencia de E. werauhia. en tres de las
cuatro especies de Tillandsia, siento la especie T. yucatana la que no presenta incidencia en este
sitio. La especie T. balbisiana presentd mayor incidencia, encontrandose la avispa en 27
individuos. Para la selva baja caducifolia la avispa estuvo presente en las cuatro especies de
Tillandsia. La especie Tillandsia balbisiana presenté la mayor incidencia, encontrandose la avispa

en 22 individuos.

El modelo lineal generalizado indico diferencias significativas en la incidencia de dafio entre sitios
y entre especies de Tillandsia. Asimismo, se obtuvieron diferencias significativas en la severidad
de dafio entre los sitios y entre las especies (Tabla 3.2). La especie T. balbisiana es la que
presentd mayor severidad de dafio en comparacion con las otras especies para el sitio de
matorral de duna costera, mientras que en el sitio de selva baja caducifolia las especies T.
schiedeana y T. balbisiana fueron las que presentaron diferencias en la severidad de dafio con

respecto a las otras especies del sitio (Figura 3.12).

Tabla 3.2.- Resultado del Modelo Lineal Generalizado para la proporcion de botones florales con florivoria

para los sitios y para las especies.

Variable Df Desvianza residual P
Incidencia- Sitio 1 18.264 P<0.001
Incidencia- Especies 6 78.236 P<0.001
Severidad - Sitio 1 5.862 0.0154
Severidad- Especies 6 195.199 P<0.001

En general las especies de T. balbisiana, tanto de matorral de duna costera como de selva baja
caducifolia y T. schiedeana presentaron diferencias estadisticamente significativas, en la
proporcion de botones florales con florivoria por E. werauhia en comparaciéon con las otras

especies (Tabla 3.3).
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Figura 3.12.- Severidad de E. werauhia en las distintas especies, en los dos sitios de estudios
(MDC=matorral de duna costeray SBC= selva baja caducifolia). Los datos representan el promedio (+ EE).

Las letras diferentes por encima de las barras indican diferencias estadisticamente significativas.

Tabla 3.3.- Comparaciones multiples post hoc (prueba de Tukey) de la severidad del dafio por E. werauhia
en los dos sitios de estudios (MDC=matorral de duna costeray SBC= selvabaja caducifolia) . Unicamente

mostrando los valores significativos.

Diferencia
Especies (sitio) de Valor de p
medias
T. balbisiana (MDC) - T. yucatana (MDC) .20097" 0.002
T. balbisiana (MDC) - T. dasyliriifolia (MDC) 15797 0.009
T. balbisiana (MDC) - T. utriculata (MDC) .19597" 0.008
T. balbisiana (MDC) - T. yucatana (SBC) .15457" <.001
T. balbisiana (MDC) - T. brachycaulos (SBC) .19033" <.001
T. schiedeana (SBC) - T. brachycaulos (SBC) .14365" 0.003
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De igual forma se pudo observar que las especies T. yucatana y T. dasyliriifolia presentaron
mayor nimero de botones que se desarrollaron hasta fruto con el 78.1% y el 74.4 %
respectivamente (H:10.646, gl:3, p=0.014) (Figura 3.13). Tillandsia balbisiana present6 el menor
desarrollo de frutos en comparacion con las otras especies, asimismo esta especie presento otro

tipo de herbivoria.
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60%
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0% — — — _— _—

T. T. utriculata T. balbisiana  T. balbisiana (SBC)T. yucatana (MDC) T. yucatana (SBC)  T. schiedeana T. brachycaulos
dasyliriifolia(MDC) (MDC) (MDC) (SBC) (SBC)
Especies
B Botones con presencia de Eurytoma sp. M Botones con otro dafo Botones sin dafio B Frutos

Figura 3.13.- Porcentaje de severidad de afectaciones (Por E. werauhia u otro tipo de afectacién), botones
sinalgun fruto o dafio y frutos en las inflorescencias de las 6 especies de Tillandsia en los sitios de matorral
de duna costera (MDC) y selva baja caducifolia (SBC). present6 otro tipo de herbivoria.
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Relacion de caracteristicas morfologicas de las inflorescencias con laincidenciay

severidad de dafio por E. werauhia.

El modelo lineal generalizado mixto (GLMM) indicé que las variables “Altura” (altura del escapo),
“Botones florales” (nimero de botones por inflorescencia), “Dureza” (dureza de la bractea) y
“Tricomas” (presencia de tricomas) tuvieron una respuesta en el modelo con respecto a la

incidencia de E. werauhia (Tabla 3.4).

Mayor altura de la inflorescencia y mayor numero de botones florales, mayor seré la probabilidad
de incidencia de la avispa (Figura 3.14a, b). La dureza de la bractea floral, presenté una relacién
negativa, esto nos indica que a menor dureza de la bractea floral mayor sera la probabilidad de
incidencia de la avispa (Figura 3.14c). La variable Tricoma, que representa la presencia de
tricomas en las bracteas florales, present6é una relacion positiva, esto nos indica que en cuanto
exista la presencia de tricomas, mayor sera la probabilidad de incidencia de la avispa (Figura
3.14d)

Tabla 3.4.- Resumen de los resultados del GLMM con distribucion binomial para la incidencia de dafio.
Los asteriscos indican las variables significativas, la columna Est. corresponde a los valores estimados o
esperados por el modelo.

Parametros Est. EE. Valor de p
Intercepto -3.75231 0.91733 p<0.001 *
Altura 0.08014 0.01709 p<0.001 *
Botones florales 0.03008 0.01227 0.0142 *

Dureza -0.11573 0.02850 p<0.001 *
Tricoma 6.84299 1.06267 p<0.001 *
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Figura 3.14.- Relacién entre la incidencia de dafio a botones por E. werauhia y las variables morfolégicas

del modelo lineal generalizado mixto. Se muestran Unicamente las variables independientes que resultaron

significativas: a) botones florales b) altura de inflorescencia c) Dureza de bractea floral, d) presencia de

tricoma

50



CAPITULO I

Con respecto a la severidad de dafio, las variables “Altura”, “Botones florales”, “presencia de
tricoma” y “Tamano de tricoma” tuvieron una respuesta en nuestro modelo (Tabla 3.5). La altura
gue representa la altura de la inflorescencia, presenté una relacién positiva, esto nos indica que,
a mayor altura de la inflorescencia, mayor sera la severidad de dafio de la avispa (Figura 3.16a).
Los botones florales que representa la disponibilidad de botones que hay en las seis especies de
Tillandsia evaluadas, presentd una respuesta negativa, esto nos indica que a menor nimero de
botones florales son mas propensos a tener mayor severidad de dafio por E. werauhia. (Figura
3.16b) La variable tricomas, que representa la presencia de tricomas en las bracteas florales,
tuvo una respuesta positiva, esto nos indica que las bracteas que presenten tricomas son mas
propensas a tener severidad de dafo. (Figura 3.17). De igual forma el tamafio del tricoma
presentd una respuesta negativa, esto nos indica que, a menor tamafo de tricoma, mayor sera

la severidad de dafio de la avispa.

Tabla 3.5.- Resumen de los resultados del GLMM con distribucién binomial para la severidad de dafio por
E. werauhia. Los asteriscos indicanlas variables significativas, la columna Est. corresponde a los valores

estimados o esperados por el modelo.

Parametros Est. EE. valor de p
Intercepto -4,125928 0.468114 p<0.001 *
Altura 0.015714 0.004461 p<0.001 *
Botones florales -0.013140 0.004337 p<0.001 *
Tricoma 2.425787 0.368620 p<0.001 *
Tamafio de tricoma -50.451399 14.266022 p<0.001 *
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Figura 3.15.- Relacion entre la severidad de dafio por E. werauhia y las variables morfolégicas del modelo
lineal generalizado mixto. Se muestran Unicamente las variables independientes que resultaron
significativas: a) altura de inflorescencia, b) botones florales c¢) Presencia de tricomad) Tamafio de tricoma
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Relacion de datos climaticos con botones florales con dafio de E. werauhia
Matorral de duna costera

El primer registro de botones florales con dafio se dio sobre los botones de T. dasyliriifolia en el
mes de mayo en 2018 y de abril en 2019, esto concuerda con un aumento en la precipitacién, al
igual que un aumento en la temperatura para ambos afios (Figura 3.17c y 3.17b). En ambos
afos, la mayor incidencia se presentd en el mes de julio sobre botones florales de T. balbisiana,
esto coincide con la mayor disponibilidad de botones florales de esta especie (Figura 3.17a). De
igual forma, para ese mes ya se ha establecido la temporada de lluvias, y se presenta una
temperatura promedio de 27.8°C la mayor temperatura promedio presentada para ese afio, con
una humedad relativa del 82% (Figura 3.17c). La floracibn mas abundante de T. dasyliriifolia, se
dio durante el mes de marzo (Figura 3.17a), durante la temporada de sequia y no se registraron

ataques de E. werauhia.

El modelo aditivo generalizado, dio como resultado que las variables tiempo, temperatura, y
precipitacion, tienen una relacién significativa con la afectacién de E. werauhia (Tabla 3.6) En la
Figura 3.16a se observa que el modelo nos arroj6é una prediccién en la cual la incidencia de dafio
por la avispa en los botones florales tiende a una disminucién para el afio 2018 al afio 2019. En
la Figura 3.16b se observa que la incidencia de dafio incrementa conforme aumenta la
temperatura. En cuanto a la precipitacion se pudo notar que la afectacion tiende a aumentar

conforme se incrementa la precipitacién (Figura 3.16c).

Tabla 3.6.- Relacion entre el dafio a los botones y las variables climaticas en el matorral de duna costera.
Resumen de los resultados del modelo aditivo generalizado (GAM) con los coeficientes del modelo. Los

asteriscos indican las variables significativas . edf=grados efectivos de libertad.

Parametros edf N valor de p
Tiempo 1.00 0.3792 0.025*
Temperatura 1.00 0.2274 <0.001 *
Humedad 1.71 0.1135 0.1215
Precipitaciéon 1.566 0.3670 <0.001*
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Figura 3.16 - Relacioén entre laincidencia de dafio a botones de E. werauhia y las variables climéticas del
modelo aditivo generalizado, en el sitio de matorral de duna costera. Se muestran Gnicamente las variables

independientes que resultaron significativas: a) Tiempo, b) Temperatura, ¢) Precipitacion.
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Figura 3.17.- a) Frecuencia de produccién de botones florales de las especies de estudio de matorral de
duna costera en los afios 2018 y 2019. b) severidad de dafio por E. werauhia a lo largo de dos afios en
matorral de duna costera. ¢) Condiciones climaticas de la estacion climatolégica de progreso (CONAGUA)
de los afios 2018 y 2019.
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Selva baja caducifolia

En lo que respecta a la incidencia de los botones con dafio realizado por E. werauhia en la selva
baja caducifolia, el primer registro de dafio para el afio 2018 fue en el mes de abril sobre los
botones de T. schiedeana (Figura 3.19b), Esto concuerda con un aumento en la precipitacion y
temperatura, en relacién con meses anteriores para ese afio (Figura 3.19c). No obstante, la
mayor incidencia se presentd en el mes de julio a principios de la temporada de lluvia (Fig. 3.19c).
De manera similar a lo que sucede en el matorral, la incidencia ocurre preferentemente sobre
botones florales de T. balbisiana. Asimismo, en este mes de julio se presentd la mayor

temperatura promedio del afio con 28.9 °C (Figura 3.19c).

Para el afio del 2019 los primeros registros de dafio fueron en el mes de abril sobre los botones
florales de T. schiedeana, sin embargo, la afectacién se vio reducida este afio, en este sitio,
posiblemente debido a la presencia de lluvias torrenciales atipicas. Por lo que el aumento en
floraciébn observado en el mes de julio fue de 199 botones de las especies T. balbisiana, T.
yucatana y T. brachycaulos (Figura 3.19a) no coincide con aumentos similares en la incidencia

de dafio.

El modelo aditivo generalizado, arroj6 que las variables precipitacion y humedad estan
relacionadas con la afectacién de E. werauhia (Tabla 3.7). En la figura 3.18 se observa que la
incidencia de dafio en botones florales incrementé conforme aumenta la precipitacion sin
embargo al llegar a los 150 mm hubo una disminucioén, esta misma situacion se ve reflejada en
la humedad, al llegar a un porcentaje de humedad de 82% a 84%, hubo una disminucion en la

incidencia de botones florales.
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Tabla 3.7.- Relacién entre el dafio a los botones y las variables climéticas en la selva baja caducifolia.

Resumen de los resultados del modelo aditivo generalizado (GAM) con los coeficientes del modelo. Los
asteriscos indican las variables significativas . edf=grados efectivos de libertad

Parametros edf X2 valor de p
Tiempo 2.350 5.588 0.0646
Temperatura 1.00 1.985 0.158
Humedad 2.164 8.561 0.014*
Precipitacién 2.717 11.300 <0.010*
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Figura 3.18.- Relacion entre el dafio a botones de E. werauhia y las variables climaticas del modelo aditivo
generalizado, en el sitio de selva baja caducifolia. Se muestran Unicamente las variables independientes

gue resultaron significativas: a) Precipitacion, b) Humedad.
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Figura 3.19.- a) Frecuencia de produccién de botones florales de las especies de estudio de la selvabaja
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CAPITULO IV
4.1 DISCUSION

Caracterizacion de la especie de Eurytoma y el ciclo de vida

Aunque se sabe mucho acerca de la biologia de varias especies de Eurytoma que afectan a
semillas (Leite et al.,, 2009; Richards, 1989), se conoce muy poco sobre las que afectan al

desarrollo de inflorescencias y sobre todo de la complejidad de su ecologia.

La especie encontrada, Eurytoma werauhia Gates, 2004, representa un nuevo registro para el
pais, con seis nuevos registros de hospederos, ya que la especie Unicamente se habia colectado
de la bromelia Werauhia gladioliflora en un sitio de bosque nuboso, en Monte Verde, Costa Rica
(Gates y Cascante-Marin 2004). Esto sugiere cierta plasticidad adaptativa a diversos ambientes,
siendo los sitios de Yucatdn mucho mas calientes y estacionalmente mas secos que el bosque
de Costa Rica.

Eurytoma werauhia tiene una metamorfosis completa, en un tiempo de desarrollo promedio de
cinco semanas. Este resultado difiere con lo encontrado por Gates y Cascante-Marin (2004)
donde para la misma especie, pero en la bromelia W. gladioliflora, en un bosque mesdfilo de
montafia en Costa Rica, observaron un desarrollo promedio de siete semanas. Asimismo, se
reporta en una vegetaciéon de duna costera al sur de Brasil, una especie no identificada de
Eurytoma en la bromelia Vriesea friburgensis con un desarrollo de 16 semanas y en algunos
casos llegando hasta 36 semanas (Grohme et al., 2007). Ademas, a diferencia del presente
estudio, Grohme et al., (2007) mencionan que algunos individuos presentaron una diapausa
prepupal. En este sitio la oviposicion ocurre en el verano austral, cuando se presentan las
mayores temperaturas y alta humedad, mientras que la diapausa suele ocurrir en los meses mas
frios (Monteiro, 2001).

La diapausa facultativa esta asociada a estimulos ambientales, en lugares con temporadas de
climas extremos (Hunter y Mc Neil, 1997; Danks, 1987). Donde posiblemente se vean afectadas
la reproduccion y la supervivencia (Gutiérrez, 2005). Tal es el caso del estudio de Grohme et al.,
(2007), donde la diapausa ocurria en el periodo de menor temperatura y humedad. No obstante,
también existen otros factores que podrian conducir a la diapausa como la disponibilidad y
calidad de los alimentos (Gill et al., 2017), en donde la falta de recursos provoca la diapausa,

emergiendo al existir una mayor disponibilidad (Taugeron, 2021; Grohme et al., 2007). Una
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posible explicacion por la cual en nuestro estudio no se encontré evidencia de diapausa es que,
al ser una zona tropical, esta presenta dos estacionalidades muy marcadas la de lluvias y sequia,
las cuales no involucran temperaturas extremas prolongadas, asimismo, al tener una mayor
disponibilidad de recursos a lo largo del afio, y sobre todo en la temporada de lluvias, E. werauhia
no entra en diapausa y tiene un ciclo mas rapido. De este modo aprovecha la disponibilidad de

recursos para la oviposicion, antes de que llegue la temporada de sequia.

La oviposicion ocurre en las bracteas de los botones florales, antes de la apertura floral del boton,
y concuerda con el comportamiento reproductivo de otras especies de Eurytoma en otras
bromelias (Garcia 2018; Grohme et al., 2007; Gates y Cascante-Marin 2004). Los botones
florales, donde la hembra realiza la oviposicién, no logran completar la antesis floral.
Adicionalmente, la florivoria podria tener un efecto indirecto a través de la interferencia con los
polinizadores (Strauss, 1997), debido a que, al no haber una exhibicion floral de algunos botones,
los polinizadores de Tillandsia, como los colibries, pueden verse menos atraidos a dicha

inflorescencia.

El desarrollo completo de la larva ocurrio dentro del boton floral, de modo que se considera
florivoro, ya que consume parte del pistilo y del estambre, aunque sin consumir el polen. Dentro
del pistilo, en algunos casos, se encuentra el nectario en los septos del ovario, en donde se
produce el néctar (Sajo et al. 2004; Benzing, 2000), y e€s un recurso energético muy importante
(Wilmer, 2011) que podria estar ayudando al desarrollo de la larva. Para Baker y Baker (1983) el
néctar no solo es una fuente potencial de energia sino también de materiales proteicos. Lo
observado en este estudio, contrasta con lo encontrado por Gates y Cascante-Marin (2004) en

donde la larva de Eurytoma en W. gladioliflora consume Unicamente el polen de esta bromelia.

De los botones recolectados se obtuvieron seis individuos en estado adulto, el cual realiza un
orificio de salida en el botdn floral de aproximadamente 1 mm de diametro (Garcia, 2018; Orozco-
Ibarrola et al., 2015; Cascante-Marin et al., 2009; Grohme et al., 2007; Gates y Cascante-Marin
2004).
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Interaccién de E. werauhia con las inflorescencias

La florivoria estd estrechamente relacionada con la polinizacion, ya que ambos dependen del
mismo recurso (Strauss et al., 1997) y tienen un efecto en la adecuacion de la planta (Cardel y
Koptur, 2010; Genini et al., 2010; Irwin et al., 2010; Mothershead y Marquis, 2000; Strauss, 1997).
Por tal motivo muchas de las caracteristicas de las plantas que han evolucionado para atraer

polinizadores también pueden atraer a florivoros (McCall e Irwin 2006).

Los resultados indican que la bromelia T. balbisiana tuvo mayor incidencia de dafio con hasta
87% de individuos con afectacion en duna costera, y un 73% de individuos en la selva baja
caducifolia. De igual forma es la especie que tuvo mayor severidad de dafio por E. werauhia en
ambos sitios. Este estudio concuerda con lo reportado por Cascante-Marin et al. (2009) donde
registran hasta un 73% de botones florales con presencia de E. werauhia en la bromelia W.
gladioliflora, para estos autores esto equivale hasta un 25% de pérdida del nUmero potencial de
frutos.

Se encontrd que T. balbisiana fue la que presenté menor desarrollo de frutos, 22% y 26.7% en
matorral de duna costera y selva baja caducifolia respectivamente. Esto puede deberse a que
E. werauhia al desarrollarse dentro de los botones florales se alimenta del pistilo, consumiendo
los 6vulos. Se ha demostrado que la florivoria que dafia los 6rganos reproductores comprometen
el éxito reproductivo de la planta de manera directa (Wilmer, 2011; Cascante-Marin et al., 2009).
Sin embargo, esta avispa puede tener otros efectos indirectos al reducir el éxito de las flores
restantes de la inflorescencia (Strauss, 1997) ya que reduce el nimero de flores abiertas,
cambiando la exhibicién floral y por consiguiente la atraccion de polinizadores (Diaz-Suarez et
al., 2020) disminuyendo la tasa de visitas de estos (Krupnick y Weis, 1999; Strauss et al. ,1996)
y con ello pudiendo afectar el desarrollo de frutos (Ramirez et al., 2008; Irwin y Maloof 2002; Irwin
et al., 2001). De igual forma al inhibir la antesis no permite la dispersion del polen, (el cual no es
consumido por esta avispa) con ello pudiendo llegar a tener otro efecto indirecto en la adecuacion

de la planta.

Asimismo, la mayoria de las especies presentes en el estudio (exceptuando a T. yucatana) han
sido estudiadas en cuanto a su autocompatibilidad (Orozco-lbarrola et al., 2015; Ramirez et al.,
2008), encontrandose que T. balbisiana solo produce frutos por polinizacion cruzada. Existen
otros factores que podrian estar involucrados en este resultado como la limitacion del recurso

(Stephenson, 1981) que podria estar afectando al desarrollo de la infrutescencia de esta especie.
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Por lo tanto, el resultado de que T. balbisiana produzca menos frutos pudiera ser un efecto
combinado de todos estos factores y no solo el de la florivoria, por lo cual se requeririan datos

de polinizacién y de la interaccién con sus polinizadores para tener certeza de ello.

En la hip6tesis planteada se esperaba mayor incidencia y severidad en las especies con escapos
florales mas altos, con un mayor niumero de botones florales, que presenten una menor dureza,
asi como un menor tamafio y densidad de tricomas. Sin embargo, nuestros resultados muestran
diferentes patrones si se mide la interaccion como incidencia o como severidad. Para el caso de
incidencia de dafio por la avispa en las seis especies de Tillandsia, nuestra hipétesis se cumple
parcialmente, ya que nuestro modelo nos indica que habra mayor probabilidad de incidencia en
especies con mayor altura de la inflorescencia, con mayor nimero de botones florales, asi como
en menor dureza de la bractea floral, no obstante, existira mayor probabilidad de incidencia en
especies que presenten tricomas. Para el caso de la severidad, no se cumple nuestra hipétesis
debido a que nuestro modelo nos indica que la severidad de dafio por E. werauhia sera mayor
en las especies con mayor altura floral, sin embargo, serd mayor en especies con menor nimero

de botones florales, con presencia de tricomas y que a su vez tengan menor tamafio de tricoma.

La altura de la inflorescencia tuvo una relacion positiva tanto con la incidencia como con la
severidad de dafio. Se ha registrado que el aumento del tamafio de la exhibicién floral, aumenta
la atraccion de polinizadores (Li et al., 2011; Brody y Mitchell, 1997), sin embargo, también son

mas visibles para los herbivoros (Boaventura, 2020; Sletvold y Grindeland, 2008).

Para el caso del nimero de botones florales de la inflorescencia el modelo indicé que entre menor
sea la cantidad de botones mayor seria la severidad de dafio por la avispa. Para Boaventura y
colaboradores (2020), las plantas con mayor nimero de botones dispuestas en inflorescencias
tienden a experimentar menor florivoria que las especies que tienen flores individuales debido al
mismo arreglo de estas inflorescencias. Sin embargo, para Fenny (1976) las plantas con menor
namero de flores, suelen ser menos llamativas y por lo tanto no pudieran atraer florivoros, en
comparacion con plantas con mayor nimero de flores como es el caso de las inflorescencias. En
nuestro estudio las especies que presentan menor nimero de botones florales son T. schiedeana
(2.4 £ 0.1) y T. brachycaulos (4.2 £ 0.2), sin embargo, esta Ultima especie presenta poca
incidencia y severidad de la avispa, lo que podria deberse al tipo de morfologia floral, ya que
presenta flores sésiles y que generalmente no presenta una bractea en donde la avispa pueda
ovipositar como en el caso de las otras especies. En cambio, la especie con mayor incidencia y

severidad fue Tillandsia balbisiana (22 + 1.7), la cual esta entre las especies que tiene un nimero
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intermedio de botones florales, ya que no presentan muchos como es el caso de T dasyliriifolia
(80 £ 7.8) o T. utriculata (85 + 22.8), ni pocos como es el caso de T. schiedeana o T. brachycaulos
(4.2 £0.2).

Una caracteristica de T. balbisiana que también podria estar influyendo en el resultado es que
esta especie presenta un nectario extrafloral (Benzing, 2000; Koptur,1992) el cual puede atraer
a avispas como E. werauhia (Schmid et al., 2010). Se ha reportado que las avispas parasitoides
tienden a obtener recurso energético de recursos florales como el néctar, polen y nectarios
extraflorales (Jervis et al., 1993). Este recurso tiende a aumentar la longevidad y fecundidad de
algunas especies (Heimpel y Jervis, 2005; Costamagna y Landis 2004; Jacob y Evans 2000),
llegando a ser necesario para algunas avispas parasitoides antes de la oviposicién (Van Emden,
1963). Jacob y Evans (2000) mencionan que, cuando hay recursos alimenticios de alta calidad
disponible, las hembras aumentan su actividad reproductiva. Posiblemente al haber un recurso
altamente energético mediante el nectario extrafloral de T. balbisiana, la avispa E. werauhia
prefiera ovipositar en esta, obteniendo recurso energético por el néctar y con ello gastar menos

energia en la busqueda de otro posible hospedero.

Al igual que las avispas, también son atraidos insectos como las hormigas (obs. pers.), que
pueden ser benéficas, siendo consideradas protectoras contra herbivoros (Engel et al., 2001,
Koptur y Lawton, 1988;). No obstante, esta proteccion no siempre es eficaz (Heads y Lawton,
1984) ya que las hormigas pueden ser persuadidas por otros componentes volatiles, o solo estar
en el periodo en donde hay mayor secrecion de néctar extrafloral (Engel et al., 2001; Schmid et
al., 2010).

Por otra parte, posiblemente las especies que presentan mayor nimero de botones florales y
altura de la inflorescencia tengan otro tipo de estrategias para evadir la florivoria de E. werauhia.
Por ejemplo, la variacion en la fenologia floral, se ha interpretado como estrategia para la
reproduccién, aunque, también puede ser una estrategia para evitar la florivoria (Willmer, 2011,
Strauss y Whittall W, 2007). En ocasiones las plantas pueden escapar de florivoros o reducir un
solapamiento con periodos de abundancia de florivoros, variando la duracién y periodo de
floracién (Bonaventura et.al., 2021; Irwin et al., 2001). Tillandsia dasyliriifolia es la Unica especie
del estudio que florece en la temporada de sequia. Esto podria ayudar a evitar la florivoria, debido
a que en esta temporada existen porcentajes bajos de humedad, en comparacion con los demas
meses, lo que podria limitar la presencia y las actividades de E. werauhia como el vuelo y con

ello la oviposicion, debido a que, las avispas podrian ser mas susceptibles a la desecacion a
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través de la cuticula, ya que debido al tamafio, tienen una relacién de area de superficie a
volumen muy alta, por lo que pueden perder facilmente la humedad por evaporacién (Child,
2007). Gonzalez-Moreno y colaboradores (2012) mencionan que la actividad de vuelo aumenta
con la disminucién relativa de humedad para lograr un éptimo, en el cual mas alla de este la

actividad disminuye para evitar la pérdida excesiva de agua.

Adicionalmente se logr6 observar que T. dasyliriifolia presenta un liquido viscoso cubriendo parte
del boton floral (obs. pers.), parecido a un exudado mucilaginoso, que posiblemente esté
impidiendo o interfiriendo en la oviposicién o salida de la avispa. En algunas bromelias el
mucilago es considerado un elemento que ayuda a la proteccion contra la desecacién (Ballego-
Campos y Paiva, 2018) y como disuasorio para los ladrones de néctar (Benzing, 2000).
Cascante-Marin et al., (2009) mencionan que los botones florales de W. gladioliflora, se
encuentran incrustados en una sustancia mucilaginosa dentro de las bracteas, encontrando que
esta sustancia es menos abundante en la parte superior de las inflorescencias, haciendo que
esta parte de la inflorescencia sea mas susceptible a los ataques de E. werauhia. Asimismo,

encontraron que, en algunos casos, estas avispas quedaban atrapadas en el mucilago.

Otro caracter morfolégico que tuvo respuesta a la incidencia y severidad de la avispa, fue la
presencia de tricomas, donde el modelo para la severidad nos indic6 que a menor tamafo el
tamafo de tricomas, mayor seria la severidad. Estructuras como los tricomas representan
defensas constitutivas, ya que pueden estar presentes dentro de una planta independientemente
de la presencia de un herbivoro (Kaplan et al., 2008). Asimismo, la eficacia de los tricomas como
barrera dependera de factores como la longitud, densidad y orientacién de los tricomas, aunados
a caracteristicas del insecto como tamafio del insecto, modo de locomocién y piezas bucales
(Southwood, 1986). Estas defensas se pueden ver influenciadas por la disponibilidad de
nutrientes de la planta y a su vez maodificar las interacciones planta-insecto (Burghardt y Schmitz,
2015; Cipollini et al., 2003). Las especies que presentaron tricomas fueron T. yucatana, T.
schiedeana, T. balbisiana, sin embargo, estos son pequefios para que puedan servir de barrera
para impedir la oviposicion en esta especie. Por lo que la relacion positiva entre la incidencia y
severidad y la presencia de tricomas podria no ser explica por un efecto benéfico de los tricomas

sino por la relacion entre este rasgo y otros que si fueron benéficos.

Con relacion a los factores climaticos que podrian estar influyendo en la incidencia de dafio de
los botones florales de E. werauhia, el modelo arrojé una relacién significativa entre los botones

con dafio y el tiempo, la temperatura y precipitacion en el matorral de duna costera. En el tiempo,
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la incidencia de dafio se mantiene casi estable, teniendo una leve disminucién al final de cada
afio. Asimismo, el modelo nos arroj6 que existe una relacion entre la incidencia de dafio de
botones y la temperatura promedio, en donde a habra mayor incidencia de dafio a temperaturas
entre los 27°C y 28°C, esto concuerda con los estudios de Idris y Grafius (1998) en donde
encontraron que la actividad de vuelo de las hembras de la especie Diadegna insulare
(Hymenoptera: Ichneumonidae) esta correlacionado con la temperatura vy la intensidad luminica.
De igual forma, el modelo nos arrojé una relacién positiva con la precipitacién, para lo cual hubo

incremento de la incidencia con el incremento de la precipitacion.

Para el caso del sitio de selva baja caducifolia se encontré que existe relacion con la humedad y
la precipitacion probablemente porque en el afio 2019 para el mes de junio hubo un pico de
precipitacién atipico de 280 mm, casi tres veces el valor promedio para este mes (109 mm). Este
exceso de precipitacion, que se traduce en una mayor humedad, pudo haber limitado la actividad
de E. werauhia en este afio, comparados con el 2018. Gonzélez-Moreno et al., (2012) mencionan
que, para las zonas tropicales, el factor mas importante en la actividad de vuelo diurna de
himendpteros es la humedad debido a que en estas zonas este factor tiene un rango mas variable

y la temperatura es relativamente estable.

De acuerdo con la hip6tesis planteada, se esperaba que a valores de temperatura entre 29.8°C
y 32.2°C, con valores de humedad relativa de 70.5% a 74.5%, hubiera mayor incidencia de dafio
por E. werauhia, sin embargo, en este estudio, aunque si hubo relacion con la temperatura,
humedad esta fue diferente para los sitios, por lo cual no se cumple con la hipétesis planteada.
Las diferencias de los resultados entre los dos sitios probablemente se deban a este evento de
precipitacién atipico ocurrido en el 2019 para la selva baja caducifolia, sin embargo, se puede
notar un patrén en ambos sitios para la precipitacion, lo cual sugiere que la incidencia de dafio
en los botones florales por E. werauhia se ve favorecido por el comienzo de la temporada de

lluvias, con precipitaciones de 60 mm a 150 mm, lo cual coincide con la floracion de T. balbisiana.

Caracteristicas como la presencia de nectarios, mucilagos, la variacion en la fenologia podrian
estar influyendo en la interaccion de E. werauhia con las especies de Tillandsia. Sin embargo, un
mayor nimero de datos y la exploracion de estas caracteristicas en las diversas especies son

necesarios para poder comprobar esta hipétesis.
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CAPITULO V
5.1 CONCLUSIONES Y PERSPECTIVAS

5.1.1 Conclusiones

La especie de avispa florivora registrada es Eurytoma werauhia. Su importancia radica en que
Unicamente se habia descrito para la bromelia Werauhia gladioliflora en un bosque nuboso en
Costa Rica, con lo que se demuestra que su distribucion es mas amplia y con el registro de
nuevas plantas hospederas. El ciclo de vida de la avispa es de aproximadamente 40 dias. El
desarrollo de lalarva y pupa, tiene una duracién de 22 y 16 dias respectivamente. Cabe destacar
gue lalarva se alimenta de practicamente la totalidad del pistilo, esto es importante ya que influye

en la adecuacion de la Tillandsia.

Se encontrd incidencia de E. werauhia en las seis especies de Tillandsia del presente estudio y
en ambos sitios de estudio, siendo T. balbisiana la especie que presenté mayor incidencia de
dafio en el sitio de matorral de duna costera y selva baja caducifolia con un 87.1% y con un 73.3
% respectivamente. La mayor severidad de dafio se presenté en T. balbisiana con un promedio
de afectacion de 18% de botones florales para el matorral de duna costera y con un 14.1% para

la selva baja caducifolia.

Se encontrd que la severidad del dafio por E. werauhia serd mayor en las especies con mayor
altura floral, sin embargo, serd mayor en especies con menor nimero de botones florales, con
presencia de tricomas y que a su vez tengan menor tamafio de tricoma. Con estos resultados
nuestra hipétesis se prueba solo de manera parcial, ya que ademas de la disponibilidad floral,
otros elementos como una floracién asincronica y prolongada dentro de una misma inflorescencia
permite evitar una mayor severidad. En el caso de los rasgos como tricomas y dureza, se
observaron tantas diferentes estrategias entre las especies, como la presencia de nectarios
extraflorales que atraen a las avispas o de mucilago que puede constituir un mecanismo de
defensa a la herbivoria, que es necesario un estudio de mas caracteres con un mayor namero

de especies para poder concluir su rol con mayor certeza

Se encontrd que la incidencia de dafio en los botones florales por E. werauhia esta relacionada
significativamente con la precipitacién, la humedad y la temperatura. En donde a valores de
precipitaciéon mensual de 100 mm a 150 mm y de temperatura de 26.8 °C a 28. 6°C y humedad

relativa de 77% a 82% habra mayor incidencia de E. werauhia. Estas condiciones contrastan con
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las encontradas previamente en el bosque de neblina donde fue reportada previamente,

evidenciado su plasticidad.
5.1.2 Perspectivas

En la presente investigacion se obtuvo la incidencia y severidad de E. werauhia en las seis
especies de Tillandsia durante un periodo de dos afios, no obstante, es necesario tener mayor
namero de repeticiones por especies durante un mayor tiempo para poder dilucidar los factores
involucrados en la interacciébn de manera mas contundente. Asi mismo, seria importante no solo
estudiar la incidencia y severidad si no también otros factores como la polinizacién, el desarrollo
de frutos, asi como en la dispersion de las semillas, y con ello entender un poco mas de esta

interaccion.

En la presente investigacién se presentan evidencias que sugieren que la severidad de E.
werauhia no se relaciona con las caracteristicas morfolégicas como la dureza de las bracteas,
no obstante, es necesario obtener mas repeticiones de la fenologia floral, asi como comparar
con otras especies para obtener un patrén mas preciso que nos pueda confirmar esta evidencia.
De igual forma seria importante estudiar otras caracteristicas morfolégicas como los nectarios
extraflorales, el mucilago y otros componentes quimicos que pudieran estar involucrados en esta

interaccion planta-insecto.

Asimismo, se requieren tener sensores micrometereologicos en los sitios para obtener con mayor
precisién datos climaticos, para que con ello se pueda obtener correlaciones mas precisas con
estos factores climaticos, y entender un poco mas como podrian estar influyendo al momento de

la afectacion de E. werauhia.
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