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Resumen

La mirmecofilia es la interaccidon entre plantas y hormigas. Existen diferentes
servicios que las hormigas pueden brindar a las plantas: 1) protecciéon contra
herbivoros, 2) brindan nutrientes a las plantas, 3) dispersion de semillas y 4)
polinizacién; a cambio las plantas ofrecen a las hormigas sitios de anidacion y
alimento en forma de néctar u otro tipo de recompensas. Entre las plantas
mirmecofitas se encuentran algunas especies de epifitas como Tillandsia caput-
medusae. En este trabajo se determind si la ocupacion por hormigas es benéfica
para el crecimiento, proteccion y reproduccion de la bromelia epifita Tillandsia caput-
medusae, en un bosque tropical caducifolio de San Andrés de la Cal, Tepoztlan,
Morelos. Se revisaron mensualmente plantas de T. caput-medusae durante febrero
del 2017 a febrero del 2018 para conocer el ritmo y preferencia de ocupacion de las
especies de hormigas, el tiempo de permanencia en las plantas, las diferencias que
existen entre especies de hormigas respecto a la proteccion de las inflorescencias
y un monitoreo del crecimiento en plantas jovenes y adultas. Ademas, durante la
temporada de floracién marzo-junio (2018) se seleccionaron 80 plantas para probar
experimentalmente el efecto de las hormigas en la defensa de las inflorescencias,
en el cual los factores fueron la presencia/ausencia de herbivoros y la
presencia/ausencia de hormigas. Se identificaron nueve especies de hormigas
asociadas a T. caput-medusae de las cuales la especie mas abundante fue
Camponotus rectangularis willowsi. La mayor ocupacion de domacios se registré
durante los meses de floracion (mayo-junio) mientras que durante los meses de
noviembre-febrero la ocupacion de domacios fue minima. La disponibilidad de
recursos alimenticios podria ser el factor mas importante para la ocupacion de las
plantas. Encontramos, una asociacion entre la presencia de hormigas y el tamafio
de las plantas, la cantidad de rosetas y la presencia de inflorescencias. También se
detecto una relacion entre las plantas asociadas con C. rectangularis willowsi en las
cuales existe una mayor produccion de frutos y mayor cantidad de flores. Al ser C.
rectangularis willowsi la especie que ocupa los domacios durante la época de

floracién, estas plantas tienden a disminuir el dafio provocado por larvas de Strymon



serapio por lo que su atractivo para los polinizadores no se ve reducido y su éxito
reproductivo es mayor. El crecimiento de T. caput-medusae también esta
influenciado por la especie de hormiga asociada, siendo mayor en presencia de C.
rectangularis willowsi. Finalmente, encontramos diferencias en el experimento del
2018 entre la proporcion del dafio a las bracteas en plantas con y sin hormigas, lo
gue indica que el éxito reproductivo de T. caput-medusae aumenta con la presencia
de hormigas.



Introduccion

Las interacciones ecolégicas como la depredacién, competencia, parasitismo y
mutualismo, intervienen en el mantenimiento y la generacién de la diversidad
biolégica (ltino et al., 2001), formando complejas redes ecoldgicas. Las
interacciones pueden ser benéficas, antagonicas o neutrales para las especies
involucradas directamente, por lo que el tipo y la direccion de la interaccion se
determinan por los costos y beneficios que cada especie interactuante obtiene
(Bronstein, 1998). Ademas, como resultado de estas interacciones directas también
se generan efectos indirectos como las cascadas tréficas o los mutualismos

indirectos.

En el caso del mutualismo este puede definirse como una interaccién
interespecifica que implica un beneficio mutuo neto, en el que los miembros de dos
especies experimentan mayor adecuacion cuando ocurren juntos, que cuando estan
solos (Delabie et al., 2003). Existe mucha informacién sobre aquellas interacciones
que involucran a plantas y animales, pero es menos conocido acerca de los costos
del mutualismo, en comparacion con otros tipos de interacciones como la
competencia y depredacion, aunque se sabe que los sistemas mutualistas no
obligatorios pueden ser inestables y transformarse en el tiempo y en el espacio
(Bronstein, 1998).

Uno los ejemplos clasicos de mutualismo entre plantas y animales es la
mirmecofilia, que es la interaccion entre plantas y hormigas (Janzen, 1974; Itino et
al., 2001; Rico-Gray y Oliveira, 2007). Estas interacciones son el resultado de
procesos evolutivos y han modelado rasgos de historia de vida de ambos grupos
(Itino et al., 2001). La evidencia fésil es extremadamente escasa sobre las mismas,
pero se cree que pueden haberse desarrollado en el cretacico medio y que la
diversificacion de las interacciones entre las hormigas y las angiospermas ocurrié
probablemente por una serie de adaptaciones troficas basadas en alimentos

proporcionados por las plantas (Rico-Gray y Oliveira, 2007).



Mirmecofilia

Durante la década de los afios 60, Janzen (1966) estudio la interaccion de Acacia
cornigera (Fabaceae) y Pseudomyrmex ferrugineus (Formicidae) y ésta se convirtié
en uno de los ejemplos de mutualismo mirmecéfilos mas conocidos. Desde
entonces el estudio de las interacciones planta-hormiga se ha desarrollado
enormemente y se han publicado numerosas revisiones sobre diferentes aspectos
de la historia natural y la ecologia de estos sistemas (Del-Val y Dirzo, 2004). Estas
interacciones estan geograficamente extendidas y son comunes en muchas
comunidades. En el mundo se conocen al menos 681 especies en 159 géneros y
50 familias de plantas mirmecdéfitas (Chomicki y Renner, 2015), particularmente en
zonas tropicales (Ibarra-Manriquez y Dirzo, 1989).

Las hormigas no soélo establecen relaciones mirmecéfitas, también pueden
establecer relaciones de diversa indole como: depredacion o competencia (Delabie
et al., 2003), por lo que pueden explotar diversos recursos. En los tropicos las
hormigas representan el 60% de la biomasa de los artropodos y el 90% de los
individuos (Dejean et al., 2018), posiblemente debido a su capacidad para ocupar
diversos nichos (Hollddbler y Wilson, 1990). Entonces, las podemos encontrar tanto
en el suelo como en la hojarasca, e incluso pueden habitar el dosel de los arboles
(Wilson, 1987). Existen varios grupos de hormigas que basan o complementan su
dieta con las secreciones azucaradas de insectos del orden Hemiptera, mientras
que otras aprovechan las secreciones de las plantas producto de nectarios
extraflorales o cuerpos alimenticios, por lo que han establecido relaciones

mutualistas con ambos grupos (Rico-Gray y Oliveira, 2007).

Algunas de estas relaciones mirmecofitas son consideradas especializadas,
ya que las hormigas se pueden encontrar restringidas a las plantas en las que
anidan o bien poco relacionadas ecolégicamente con otras especies e.g. jardines
de hormigas (Morales-Linares et al., 2016, 2017); sin embargo, mas de una especie
de hormiga se asocia generalmente con individuos de una poblacion de

mirmecofitas lo que da como resultado que el grado de proteccion hacia la planta



varie, dependiendo de la especie. Beattie (1885) considerd a este tipo de interaccion
entre hormigas y plantas como altamente facultativa; por lo que la diversidad de las
especies de hormigas involucradas puede variar en distancias cortas y en el tiempo

(Diaz-Castelazo y Rico-Gray, 1998).

La mayoria de las plantas mirmecdfitas alimentan a las hormigas a través de
nectarios extraflorales o cuerpos alimenticios. Los nectarios extraflorales son
glandulas que producen néctar, se pueden encontrar en diversas partes de la planta
y no se encuentran relacionadas con la polinizacion (Koptur, 1992). El néctar
producido por las plantas contiene fructosa, sacarosa y glucosa, ademas de
proteinas, aminoacidos, acidos organicos, lipidos, alcaloides, fenoles, vitaminas y
otros elementos (Bentley, 1977). La presencia de plantas con nectarios extraflorales
es mas comun en los ambientes tropicales que en ambientes templados (Diaz-
Castelazo y Rico-Gray, 1998). No obstante, las secreciones azucaradas de los
nectarios extraflorales pueden atraer a una variedad de organismos que se
alimentan de néctar, sin embargo, las hormigas suelen ser los visitantes mas

frecuentes (Delabie et al., 2003).

En algunas especies de plantas se ha observado que la produccion de néctar
puede reducirse después de la fecundacion, cuando todos los recursos energéticos
son destinados a la fructificacién, pero en otras la produccion de néctar ocurre
durante la fecundacion, para proteger los frutos (Castafio-Meneses, 2005), por lo
gue la mirmecofilia es una estrategia de defensa y puede presentarse en distintas
etapas del desarrollo de las plantas (Del-Val y Dirzo, 2004). Debido a la capacidad
que tienen los insectos herbivoros de consumir todos los tipos de tejido vegetal
(vegetativo y reproductivo) y el dafio que pueden generar en cualquier etapa del
ciclo de vida de una planta (Rico-Gray et al., 2008), las plantas han desarrollado
diversas defensas quimicas, mientras que los insectos herbivoros desarrollaron
adaptaciones para resistir estas defensas, sin embargo, estos no han sido tan
exitosos cuando se trata de eludir la proteccién por hormigas. Lo anterior se puede
explicar debido a que entre los artrépodos, las hormigas son conocidas por ser los

depredadores efectivos, por lo tanto, en las interacciones mirmecoéfitas las hormigas



protegen a las plantas de los insectos herbivoros a través de su comportamiento
territorial y depredador (Delabie et al., 2003). En las interacciones mirmecofitas,
existen cuatro tipos de servicios que las hormigas pueden dar a las plantas: 1)
proteccion contra herbivoros o plantas invasoras que se establezcan cerca de ellas
(Vergara-Torres et al., 2018), 2) brindan nutrientes a las plantas (Rico-Gray y Thien,
1987), 3) dispersion de semillas (Morales-Linares et al., 2018) y 4) en ocasiones
polinizan a las plantas (Jolivet, 1996); a cambio las plantas ofrecen sitios de
anidacion y alimento que puede ser en forma de néctar u otro tipo de recompensa
alimenticia (Rico-Gray y Thien, 1987; Ibarra-Manriquez y Dirzo, 1989; Bronstein,
1998; Del-Val y Dirzo, 2004; Rico-Gray y Oliveira, 2007). Las estructuras donde
viven las hormigas dentro de la planta son denominadas domacios y pueden ser
huecos en los troncos o0 en otras estructuras vegetales modificadas que proveen
cavidades que sirven de albergue a las colonias de hormigas, estas incluyen
espinas, pseudobulbos hueco y ramas o dobleces en el peciolo de las hojas
(Janzen, 1974; Del-Val y Dirzo, 2004).

Se asume que el proveer a las hormigas de sitios de anidacion no representa
un gasto energético para las plantas, ya que los domacios pueden desarrollarse a
partir de tejido en descomposicion o por la extraccion que hacen algunas especies
de hormigas del tejido medular (Huxley, 1978). Sin embargo, los costos para la
produccion de domacios pueden variar segun la etapa de ontogenia de la planta
(Fischer et al., 2003). La defensa de las plantas a través del comportamiento de las
hormigas suele considerarse el principal beneficio para las plantas mirmecdfitas,
aunque también se pueden beneficiar de la provision de nutrientes generados
dentro de los domacios (Rico-Gray y Thien, 1987). Los nutrientes proporcionados
por las hormigas pueden ser generados a partir del almacenamiento de los
alimentos, por defecar y al acumular materia organica en los sitios de anidacién
(Fischer et al., 2003, Chomickiy Renner, 2019). Estas fuentes de nutrientes pueden
ser particularmente significativas para las epifitas mirmecofitas (Janzen, 1974,
Treseder et al.,, 1995), ya que las hormigas son con mucho los animales mas

comunes asociados con las epifitas (Davidson y Epstein, 1989).



Interacciones epifita-hormiga

Entre las plantas mirmecdfitas se encuentran algunas especies de epifitas que han
generado diversas relaciones con hormigas, como los jardines de hormigas
(Morales-Linares et al., 2016; 2017) y la asociacion directa de defensa contra
herbivoros (Rico-Gray y Thien, 1987). Las epifitas son plantas que se han adaptado
a crecer y vivir sobre otras especies de plantas, sin parasitarlas (Zotz, 2016). A nivel
mundial se estima que las especies conocidas de epifitas representan el 9% de las
plantas vasculares de todo el mundo y su mayor diversidad ocurre en las zonas
tropicales de América (Zotz, 2013). Las epifitas representan un porcentaje
significativo de la biodiversidad de los bosques tropicales y templados. Tienen
modificaciones morfolégicas, anatémicas y fisiolégicas que les permiten captar,
absorber y almacenar agua (Benzing, 1970; Ceja-Romero et al., 2008), lo que
también contribuye a la diversidad floristica, el ciclo de nutrientes y el microclima
dentro de los arboles (Woods, 2017). Algunos ejemplos de estas modificaciones
son: rosetas que forman un tanque, en las que las hojas se disponen formando una
especie de embudo que permite retener liquidos y llevarlos hacia el centro,
favoreciendo la captacion de agua y materia organica; suculencia, es decir
engrosamiento de hojas y/o tallos para el almacenamiento de agua; domacios,
donde albergan insectos, sobre todo hormigas. Estas modificaciones han propiciado
que las epifitas, incluyendo las bromelias, sean parte fundamental de los
ecosistemas neotropicales y desempefien un papel muy importante en la dinamica
de las comunidades, ya que ofrecen una variedad de espacios y recursos que son
aprovechados por otros organismos como artropodos, anfibios y aves (Ceja-
Romero et al., 2008).

Bromeliaceae es un clado con distribucién neotropical e incluye 3352
especies dentro de 58 géneros (Luther, 1990), de las cuales aproximadamente 426
especies en 19 géneros estan reportados para México (Villasefior, 2016). Sus
habitos incluyen plantas terrestres, saxicolas y epifitas (Pool-Chalé et al., 2018), sin
embargo, aproximadamente el 60% de estas son epifitas (Benzing, 1970, Zotz,

2013). Particularmente las epifitas aumentan la diversidad estructural del bosque y
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crean nuevas condiciones de habitat en los troncos desnudos y las ramas (Ortega-
Solis et al., 2017). Ademas, son capaces de modificar directa o indirectamente su
entorno, influenciando la cantidad de recursos, los grupos funcionales y el nimero
de especies que habitan el dosel (Ortega-Solis et al., 2017). Este grupo de plantas
se encuentran asociadas con insectos y pequeios vertebrados polinizadores, ya
gue proporcionan recompensas alimenticias (e. g. polen y néctar) lo que contribuye
significativamente a la diversidad local, proporcionando recursos a una gran

cantidad de visitantes (Sazima et al., 1999).

Dentro de la familia Bromeliaceae el género mas diverso es Tillandsia, las
especies de este género se distribuyen desde México hasta Sudamérica y las
Antillas (Gonzalez-Rocha et al., 2016) con mas de 670 especies (Luther, 1990). La
polinizacion predominante de bromelias es por vertebrados y particularmente la
mayoria de las especies son polinizadas por colibries (Canela y Sazima, 2005;
Kromer et al., 2006; Kessler y Kromer, 2008). Algunas especies de epifitas del
género Tillandsia, conocidas como Tillandsia pseudobulbosas (Gardner, 1986),
generan camaras con la base de sus hojas en donde pueden habitar hormigas
(Benzing, 1970; Vergara-Torres et al., 2018), como en el caso de los individuos de
Tillandsia caput-medusae E. Morren. En Morelos éstas se encuentran en el bosque
tropical caducifolio, bosque de galeria y vegetacion secundaria, se distribuyen en
21 municipios incluyendo Tepoztlan y tienen un periodo de floracién de marzo a

junio (Orozco-Ibarrola et al., 2015; Gonzélez-Rocha et al., 2016) (Figura 1).



.

Figura 1. Tillandsia caput-medusae en el bosque tropical caducifolio de San Andrés de la Cal
Tepoztlan, Morelos. Se muestra el habito general con hojas ensanchadas en la base (a, b), hormigas
patrullando (b) y anidando (c) y los orificios de entrada a los domacios foliares (d).



Antecedentes

En el bosque tropical caducifolio de San Andrés de la Cal, Tepoztlan, Morelos,
México, Tillandsia caput-medusae es la cuarta especie de Bromeliaceae mas
abundante (Vergara-Torres et al., 2010) y junto con T. circinnatioides son las Unicas
mirmecofitas (Vergara-Torres, 2017). En dos zonas de estudio, Vergara-Torres et
al. (2018) describié la conducta de forrajeo de hormigas asociadas a Tillandsia
caput-medusae, encontré6 que estas reducian el establecimiento de semillas
cualquier especie de Tillandsia que caian en las inmediaciones de T. caput-
medusae. En dicho trabajo se reporta en promedio una remocién de 81% de las
semillas, sin que las hormigas hicieran alguna distincion entre especies de
Tillandsia. Se registraron nueve especies de hormigas asociadas a T. caput-
medusae (Cuadro 1). Ademas, dependiendo de la zona de estudio entre el 43.9% y
el 28% de las plantas tienen hormigas y la presencia de las hormigas depende del
tamafio de las rosetas, siendo mas frecuente en rosetas con inflorescencias

(Vergara-Torres et al., 2018).

Cuadro 1. Lista de especies de hormigas asociadas a Tillandsia caput-medusae, en el bosque
tropical caducifolio de San Andrés de la Cal, Tepoztlan, Morelos (Vergara-Torres et al., 2018). Para
cada especie de hormiga se muestra su frecuencia entre las plantas.

Zona del bosque

Derrame de
Calizas lava
Especie de hormiga (n =57) (n =50)

Camponotus conspicuus zonatus Emery, 1894 3.5% 2.0%
Camponotus mina Forel, 1879 1.8% 0.0%
Camponotus rectangularis willowsi Wheeler, 1933 36.8% 14.0%
Cephalotes setulifer (Emery, 1894) 1.8% 0.0%
Crematogaster curvispinosa Mayr, 1862 0.0% 12.0%
Nesomyrmex echinatinodis Forel, 1886 7.0% 0.0%
Temnothorax sp. 0.0% 2.0%
Pseudomyrmex pallidus (Smith, 1855) 1.8% 0.0%
Pseudomyrmex subater (Wheeler & Mann, 1914) 0.0% 2.0%
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Los artropodos herbivoros asociados a las inflorescencias de algunas
especies de bromelias interfieren directamente con la reproduccion al alimentarse
de tejidos reproductivos de flores y frutos (Orozco-lbarrola et al., 2015). Los
lepidépteros son los principales herbivoros asociados a las bromelias, ya que
muchas orugas se alimentan su follaje (Schmid et al., 2010). Lepidoptera es un
orden muy diverso, son insectos holometabolos, lo que les posibilita explotar
diferentes entornos y dietas. Los adultos son moviles y esto les permite escapar
facilmente de los depredadores; sin embargo, las larvas (orugas) tienen una
movilidad reducida y generalmente se alimentan de follaje lo que las hace
vulnerables a enemigos naturales. Las hormigas son los principales depredadores
de las larvas de lepidépteros. No obstante, las orugas han desarrollado diversas
estrategias para evitar la depredacion como el gregarismo, camuflaje y
aposematismo (Bernays, 2003). Las larvas de Strymon serapio (Lepidoptera:
Lycanidae) junto con las larvas de avispas se encuentran entre los principales
florivoros de T. caput-medusae (Schmid et al., 2010, Orozco-Ibarrola et al. 2015).
Se ha observado que las larvas de Strymon tienen una coloracion criptica que se
adapta bien a las partes de las plantas de las que se alimentan, particularmente
éstas se encuentran asociadas con las inflorescencias e incluso son méas selectivas
en el sentido de que se alimentan so6lo de las partes internas de los frutos en
desarrollo, es decir, los ovarios, pero no de las hojas, sépalos u otros tejidos de las
plantas. Al ahuecar los frutos, crean su propio refugio para la alimentacién o incluso
camaras de pupas (Schmid et al., 2010). Ademas de ser cripticas, las larvas de
Lycanidae también pueden reclutar a las hormigas para usarlas como proteccion
contra sus enemigos naturales, especialmente parasitoides; por su parte las
hormigas se benefician a través de las recompensas alimenticias (secreciones
azucaradas) que son producidas por estas larvas (Alves-Silva et al., 2018).

En el bosque tropical caducifolio de San Andrés de la Cal Orozco-lbarrola et
al. (2015), encontraron que el porcentaje natural de produccion de frutos en
individuos de T. caput-medusae, sin sefales de florivoria, fue de 13%, mientras que

en aquellos individuos que sufrieron florivoria el porcentaje de generacion de frutos
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fue de solo el 4%, por lo que los florivoros reducen el éxito reproductivo de T. caput-
medusae (Figura 2).

En este estudio esperamos encontrar que la interaccion existente entre T.
caput-medusae y las hormigas asociadas a ésta sea benéfica para el crecimiento,
proteccion y reproduccién de T. caput-medusae. Sin embargo, la existencia de
inflorescencias con vy sin florivoria sugiere tres hipotesis con respecto a la defensa
por hormigas, a.- que no todas las plantas de T. caput-medusae son defendidas por
hormigas, b.- que la capacidad de defensa depende de la especie de hormiga o c.-
gue las hormigas no defienden a las inflorescencias.

En las interacciones planta-hormiga se sabe que la defensa no ocurre
siempre. Algunas plantas mirmecofitas ofrecen recursos estacionalmente (e.g.
flores) y las hormigas entonces emigrarian hacia otros recursos durante un tiempo
(Rico-Gray y Oliveira, 2007), asi que la defensa de la planta s6lo ocurriria cuando
esta el recurso disponible. Ademas, se sabe que en algunos casos las hormigas
pueden proteger a los herbivoros a cambio de recompensas alimenticias
(sustancias azucaradas), lo que cambiaria el sentido de la interaccién con la planta
huésped (Alves-Silva et al., 2018). Tomando en cuenta que la floracion de T. caput-
medusae ocurre durante los meses de marzo a junio, se espera que sea durante
esta temporada cuando las hormigas podrian defender a T. caput-medusae de los
herbivoros y en aquellos individuos en los que se establezcan sus colonias
muestren una significativa reduccién de la florivoria y aumenten su crecimiento y su

éxito reproductivo.

12



Figura 2. Larvas de Strymon serapio (Lepidoptera: Lycanidae) y dafio a las inflorescencias de Tillandsia caput-
medusae en San Andrés de la Cal, Tepoztlan, Morelos, México.
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Objetivo general

Determinar si la ocupacion por hormigas es benéfica para el crecimiento, proteccion
y reproduccion de T. caput-medusae, en el bosque tropical caducifolio de San

Andrés de la Cal, Tepoztlan, Morelos, México.

Objetivos particulares

e Determinar el periodo en el cual las hormigas colonizan a T. caput-medusae
y el tiempo durante el cual permanecen en la misma.

e Conocer silas hormigas protegen a las inflorescencias de T. caput-medusae,
lo que aumentaria su éxito reproductivo.

e Monitorear el crecimiento de T. caput-medusae, tanto de individuos jévenes
como adultos a lo largo del periodo de estudio en presencia o no de hormigas.

e Probar experimentalmente el efecto de las hormigas en la defensa de

inflorescencias de T. caput-medusae.

Hipotesis general

Si las hormigas establecen interacciones mutualistas con T. caput-medusae;
entonces, las plantas con hormigas creceran mas, el dafio por herbivoros a las
inflorescencias sera menor y el éxito reproductivo sera mayor que el de plantas sin
hormigas. Por el contrario, si las hormigas no son mutualistas, entonces el
crecimiento, el dafio a inflorescencias y el éxito reproductivo seran similares entre

plantas con y sin hormigas.
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Materiales y métodos
Area de estudio

Este estudio se desarroll6 en el bosque tropical caducifolio de San Andrés de la Cal,
municipio de Tepoztlan, en el estado de Morelos (18°57°22.2” N - 99°06°50.2” O) a
una altitud de 1500 m s.n.m (Figura 3). El clima es templado subhimedo, con lluvias
en verano e invierno (mayo octubre), con una precipitaciéon de 1200 mm anuales y
una temperatura promedio de 20 °C. En la mayor parte de la zona el suelo se
desarrolla sobre roca caliza y la vegetacidn primaria es bosque tropical caducifolio.
Las especies de arboles dominantes son Sapium macrocarpum Mdull. Arg., Bursera
fagaroides (Kunth) Engl., B. glabrifolia (Kunth) Engl. y Conzattia multiflora (B. L.
Rob.) Standl.

Se tienen registradas 19 especies de epifitas, las especies de epifitas mas
abundantes son Tillandsia recurvata (L.) L., T. achyrostachys E. Morren ex Baker,
T. hubertiana Matuda y T. caput-medusae E. Morren (Vergara-Torres et. al., 2010;
Vergara-Torres et. al., 2016). En esta zona de estudio se tienen registradas 27
especies de hormigas en el dosel, de las cuales nueve estan asociadas a T. caput-
medusae y la mas frecuente es Camponotus rectangularis willowsi Wheeler

(Vergara-Torres et al., 2018).
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Figura 3. Zona de estudio en San Andrés de la Cal, Tepoztlan, Morelos, México. Los &rboles corresponden a los usados
en este trabajo.
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Trabajo de campo

En el cerro de la Cal, se realizo6 una busqueda directa de 147 plantas de T. caput-
medusae a lo largo de un transecto de aproximadamente un 1 km (Figura 3). Para
cada planta se registr6 el arbol en que se encontraba, las coordenadas de éste, el
namero de rosetas, la altura de las mismas y el estado de desarrollo. La altura de
cada roseta se midié con una cinta métrica, alineando las hojas y midiendo desde
la base de la roseta hasta la hoja mas larga (Mondragon et al., 1999) (Figura 4).
Cada roseta fue marcada con una etiqueta de aluminio, en la cual se afiadia el
ndmero de la planta y el nimero de roseta. Para el estado de desarrollo las plantas
fueron clasificadas como adultas o juveniles, se consider6 una planta adulta cuando
alguna de sus rosetas tenia inflorescencia reciente o rastros de inflorescencia; en
cambio las plantas juveniles fueron aquellas que no presentaban inflorescencia.
Para comprobar la presencia de hormigas cada roseta fue revisada directamente
moviendo las hojas o apretando ligeramente la base para que las hormigas salieran,
una vez que salian se colectaban ejemplares con ayuda de un pincel humedecido

en alcohol etilico. Los individuos obtenidos se depositaron en tubos Eppendorf con

alcohol al 70% y se identificaron en la coleccion de insectos de la UAEM (CIUM).

B 2

Figura 4. Medicién de la altura de las rosetas de Tillandsia caput-medusae.
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Fenologia

Para registrar los periodos de colonizacion y tiempos de permanencia de las
colonias de hormigas en las plantas, se revisO mensualmente cada una de las
plantas de febrero 2017 a febrero del 2018. En cada visita se registro de la presencia
de hormigas en cada roseta y la identidad de las mismas. Durante el periodo de
floracidon se contaron el numero de flores y frutos y se observo si existia dafio en las
inflorescencias y la presencia de herbivoros. Al final de la floracién se calculé el
porcentaje de bracteas dafiadas, siguiendo el procedimiento de Orozco-Ibarrola et
al. (2005). Con los datos obtenidos se calculd el tiempo de permanencia de las
diferentes especies de hormigas, ademas se analizé el éxito reproductivo de T.
caput-medusae dependiendo de la especie de hormiga que anidaba en cada planta.
Para conocer las diferencias en el crecimiento de T. caput-medusae tanto de
individuos jovenes como adultos en presencia o no de hormigas, en febrero del 2018

se registro el crecimiento como el numero de brotes nuevos en cada planta.

Experimento: efecto de las hormigas en la defensa de inflorescencias

Para probar experimentalmente el efecto de las hormigas en la defensa de T. caput-
medusae. Durante la temporada de floracién de abril-junio 2018 se realizé un
experimento in situ, en el cual los factores fueron la presencia/ausencia de
herbivoros y la presencia/ausencia de hormigas. Se seleccionaron 80 plantas con
desarrollo de inflorescencia, 20 plantas fueron utilizadas para cada uno de los
tratamientos: 1) exclusion de hormigas y herbivoros, 2) exclusién de hormigas, pero
no de herbivoros, 3) exclusion de herbivoros, pero no de hormigas y 4) ninguna
exclusion. Para excluir a los herbivoros de las inflorescencias se envolvieron las
inflorescencias inmaduras con tela de tul, para el caso de la exclusion de hormigas
se colocd una barrera con Tanglefoot como obstaculo para que las hormigas no
pudieran acceder a la rama donde se encontraba T. caput-medusae y en la base de
la inflorescencia para que las hormigas no puedan subir a esta (Figura 5). Durante

el mes de febrero y principios de marzo del 2018 fueron seleccionadas las plantas,
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debido a que no se contaban con las suficientes plantas con desarrollo de
inflorescencia producto del seguimiento hecho durante el 2017, se seleccionaron
nuevas plantas que tuvieran desarrollo de inflorescencias, ademas de que fueran

accesibles. De igual manera al final del periodo de floracion fueron contabilizados el

namero de flores y frutos.

Figura 5. Experimento efecto de las hormigas en la defensa de inflorescencias a) exclusion de hormigas y
herbivoros, b) exclusién de hormigas, pero no de herbivoros, ¢) exclusion de herbivoros, pero no de hormigas y d)
ninguna exclusion.
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Andlisis de datos

Fenologia y ocupacioén

Una vez obtenidos los datos del muestreo mensual de febrero 2017 a febrero 2018
de las especies de hormigas asociadas a T. caput-medusae, con una prueba de y?
de bondad de ajuste se compar¢ si la frecuencia de plantas de T. caput-medusae
en el tiempo, ocupadas por una especie de hormiga diferente a Camponotus
rectangularis willowsi era diferente a la ocupacion por C. rectangularis willowsi. No
se comparo especie por especie porque la mayor parte de las especies fueron poco

frecuentes.

Para probar qué atributos de T. caput-medusae se asocian a su ocupacion
por hormigas, se hizo un analisis de correspondencia multiple (Johnson y Wichern,
2002). En este analisis se us6 un cuadro de contingencia en el que las variables
fueron el tamafio de las plantas de Tillandsia caput-medusae (cinco intervalos de
tamafio, en grupos de 10 cm de longitud de la roseta mas larga), la presencia de

inflorescencias y la presencia de hormigas.

Efecto en lareproduccion y el crecimiento

Para examinar si existen efectos entre la ocupacion de C. rectangularis willowsi en
comparacioén con las otras especies de hormigas en el porcentaje de ramas dafiadas
de las inflorescencias, en el porcentaje de flores dafladas y en la produccion de
frutos se realizaron analisis de t (porcentajes de ramas y flores dafiadas en las
inflorescencias) (Zar, 2010) y un modelo lineal generalizado (MLG) (produccion de
frutos) (Crawley, 1993). El porcentaje de ramas y flores dafiadas de las
inflorescencias se comparo entre T. caput-medusae con colonias de C. rectangularis
willowsi o con otras especies de hormigas, en este analisis las variables fueron
transformadas como el ArcoSeno de la raiz cuadrada de la proporcion de ramas o
flores dafiadas (Zar, 2010). Para analizar el efecto de C. rectangularis willowsi en la
produccion de frutos se realizé un modelo lineal generalizado (GLM), ya que el

numero de frutos es una variable Poisson, se hizo un modelo Poisson con funcién
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liga log (Crawley, 1993), en este modelo se incluyé el efecto del nimero de flores
en las rosetas con inflorescencias como una covariable y como factor la presencia

de C. rectangularis willowsi o de otra especie de hormiga.

Para probar el efecto de las hormigas en el crecimiento (nUmero de brotes de
T. caput-medusae durante el 2018, se hizo un modelo lineal generalizado (Crawley,
1993). En este modelo el factor principal fue la ocurrencia de hormigas, con tres
niveles (C. rectangularis willowsi, otra especie de hormiga y sin hormiga), y se
incluyeron las covariables: nimero de rosetas de la planta, nUmero de rosetas
juveniles durante 2017, longitud de la roseta mas larga, nUmero de semanas con
ocupacién por cualquier hormiga. El nUmero de brotes es una variable Poisson, asi

que se analizo con un modelo Poisson, con funcion liga log (Crawley 1993).

Experimento: efecto de las hormigas en la defensa de inflorescencias

Para probar si el dafio difiere entre tratamientos sélo se usaron los tratamientos de
exclusion de hormigas y ningun tratamiento, se comparé el dafio entre estos
tratamientos causados por los herbivoros, con un modelo lineal generalizado, con
error binomial y funcién liga logit (Crawley, 1993). No se compararon los otros
tratamientos ya que en estos no ocurrié ningun dafio por herbivoros debido a la
proteccion de la tela tul. Ademas, se registraron las especies de hormigas asociadas

a cada planta.
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Resultados

Durante los muestreos se perdieron 24 plantas a causa de la tala, asi que los
tamafos de muestra varian de acuerdo a los datos perdidos. Se encontraron ocho
especies de hormigas asociadas a T. caput-medusae (Cuadro 2), la especie de
hormiga mas frecuente fue Camponotus rectangularis willowsi; el porcentaje de
ocupacion de plantas fue de 39% (n=123). El tiempo minimo de ocupacién fue de
dos semanas (Cardiocondyla wroughtoni), mientras que C. rectangularis willowsi fue

la especie que permanecio por mas tiempo en las plantas (Cuadro 2).

Cuadro 2. Especies de hormigas asociadas a Tillandsia caput-medusae en el bosque tropical
caducifolio de San Andrés de la cal, Tepoztlan, Morelos. Para cada especie de hormiga se muestra
el porcentaje de ocupacién en las plantas (n=147).

Periodo Semanas de ocupacion Ocurrencia
Especie de hormiga de (promedio * desviacion en las
ocupacién estandar) plantas (%)
Camponotus atriceps mayo- 8.87+8.09 29.79
noviembre
Camppnotus agosto 4.00 £ 4.00 426
conspicuus zonatus
C. fumidus toltecus mayo- 8.50 £ 10.60 6.38
septiembre
C. rectangularis febrero- 14.04 £10.75
) i 72.34
willowsi febrero
Cardlocon(_jyla mayo 1.00 4.96
wroughtoni
Nesomyrmex abril-mayo 500 4.26
echinatinodis
Pseudomyrmex abril- 22.00
: 2.13
subater septiembre
Temnothorax mayo y 1.00
4.26
skwarrae agosto

El porcentaje de plantas ocupadas por hormigas cambio en el tiempo (Figura
6). El mayor numero de plantas habitadas ocurrié durante los meses de marzo a
mayo y el nimero de domacios ocupados por colonias de hormigas disminuy6 entre
los meses de noviembre a febrero (Figura 6). En general, la mayoria de las especies

de hormigas fueron poco frecuentes en las plantas de T. caput-medusae. Durante
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la época de floracién de T. caput-medusae, Camponotus rectangularis willowsi fue

la especie mas frecuente (mayo-junio) en comparacion con las otras especies

(Figura 6 y 7). El ritmo de ocupacion fue diferente (y*=37.4, P=0.0046) entre C.

rectangularis willowsi y las demas especies de hormigas agrupadas (Figura 7).
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Figura 6. Numero de plantas de Tillandsia caput-medusae con hormigas en el bosque tropical
caducifolio de San Andrés de la Cal, Morelos. El recuadro color verde indica el periodo de floracién
de T. caput-medusae.
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Figura 7. Porcentaje de plantas de Tillandsia caput-medusae ocupadas por Camponotus
rectangularis willowsi 0 por otras de las siete especies de hormigas, en el bosque tropical caducifolio
de San Andrés de la Cal, Morelos.

El andlisis de correspondencia multiple sefialé que la presencia de hormigas,
se asocia con el tamafio de T. caput-medusae y la presencia de su inflorescencia
(x>= 1049.69, P<0.0001, Figura 8). En este analisis, dos dimensiones explicaron el
55% de la incidencia y el ordenamiento (Figura 8), lo que sugiere que la presencia
de hormigas se asocia a plantas cuya roseta mas grande es mayor a 31 cm y con
inflorescencia, de hecho el 86% de las plantas ocupadas por alguna hormiga tenian

inflorescencias (Cuadro 3).
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Cuadro 3. Porcentaje de plantas de Tillandsia caput-medusae (n = 123) con presencia de hormigas,
en el bosque tropical caducifolio de San Andrés de la Cal, Tepoztlan, Morelos.

Tamarfo de la planta

>40
Hormiga Inflorescencia 1-10cm 11-20cm 21-30cm 31-40cm cm  Total
Si No 0.0 0.8 0.0 4.9 0.8 7
Si Si 0.8 0.8 0.8 13.0 17.9 33
No No 114 20.3 8.9 5.7 24 49
No Si 0.0 0.0 0.8 6.5 4.1 11
2.5
20¢
1567+
107 Tamafio:31-40 cm Tmnaﬂa‘-él-zﬂ em
u]
05 ¢
[}
= Inflorescencia:Si Inﬂor-:s%-:ncm!No
s 00F G ol amano1-10 cm
E o
S o5t Tamafio:>40 cm
ok
407
15+
20¢ Tamafic:21-30 cm
o
25 : : : :
-1.5 -1.0 0.5 0.0 0.5 1.0 15
Dimension 1

Figura 8. Asociacion entre el tamafio de Tillandsia caput-medusae, la presencia de inflorescencia y
hormigas en un bosque tropical caducifolio de San Andrés de la Cal, Morelos, México. La asociacion
esta basada en andlisis de correspondencia multiple.
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No se encontraron diferencias entre el porcentaje de inflorescencias dafiadas
(t=0.8724, P = 0.3903) y el porcentaje de flores dafiadas (t = 0.1532, P = 0.8792)
entre plantas con colonias de C. rectangularis willowsi y de otras especies de

hormigas (Cuadro 4).

Cuadro 4. Promedio (+ desviacién estandar) proporcién de ramas dafiadas y flores dafiadas de
Tillandsia caput-medusae con colonias de Camponotus rectangularis willowsi y otras especies de
hormigas.

Con Camponotus
Dafio en la rectangularis willowsi | Con otra especie de
inflorescencia (n=23) hormiga (n=7)
Ramas dafadas (%) 0.2273 £ 0.34 0.3552 + 0.35
Flores dafadas (%) 0.469 £ 0.31 0.4885 + 0.24

La fructificacibn de Tillandsia caput-medusae estd influenciada por la
presencia de hormigas (MLG, x°=16.005, P = 0.000063), el namero de flores
(x>=33.4176, P=0.0015) y la interaccion entre “especie” de hormiga y el nimero de
flores (¥*>=10.0778, P = 0.0015). EI MLG mostr6 que la mayor produccion de frutos
ocurre en aquellas plantas de Tillandsia caput-medusae que tienen mayor cantidad
de flores y que se encuentran asociadas a C. rectangularis willowsi, siendo menor

en aquellas asociadas con otras especies de hormigas.

El crecimiento de brotes de Tillandsia caput-medusae depende del nimero
de rosetas que tenia en el afio previo, la altura de la roseta mas grande, y la
presencia de hormigas y en menor grado de las interacciones entre el desarrollo
previo de inflorescencias, el nimero de rosetas y la presencia de hormigas (Cuadro
5). Las variables, nimero de rosetas (coeficiente = 0.03806) y la altura de la roseta
mas grande (coeficiente = 0.98419) representa al tamafio de la planta y conforme
las plantas son mas grandes hay mas brotes nuevos. Cuando Tillandsia caput-
medusae tiene otra especie de hormiga (coeficiente = -0.40384) el nimero de brotes

es ligeramente inferior a no tener hormigas (coeficiente = -2.29367), mientras que
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la presencia de C. rectangularis willowsi aumenta el numero de brotes (coeficiente

= 0.98419).

Cuadro 5. Fuentes variacion del crecimiento en plantas de Tillandsia caput-medusae.

Fuente de variacion G. L. VG P
Nuamero rosetas 1 52.63152 0.001
Altura maxima 1 45.8827 0.001
Hormiga 2 26.94418 0.001
inflorescencia 2017 1 1.81575 0.17782
Semana cualquiera 1 0.51247 0.47407
Juveniles 1 1.20411 0.272501
Hormiga*inflorescencia 2017 2 10.89287 0.001
|anores_cenC|a 2017*Semana 1 1.24604 0.26431
cualquiera

Hormiga*Numero rosetas 2 0.07417 0.963594
inflorescencia 2017*Numero rosetas 1 5.92848 0.005
Hormiga*Altura méaxima 2 3.1467 0.207349
inflorescencia 2017*Altura maxima 1 2.01615 0.155633
Hormiga*Juveniles 2 4.48202 0.106351
inflorescencia 2017*Juveniles 1 0.82813 0.362815

Experimento: efecto de las hormigas en la defensa de inflorescencias

En los tratamientos de exclusion de hormigas y ningun tratamiento se registraron

anidando en T. caput-medusae tres especies de hormigas C. rectangularis willowsi,

C. atriceps y Crematogaster curvispinosa, la ultima no habia sido registrada

previamente en la zona de calizas asociada a T. caput-medusae. Aunque en los

tratamientos de exclusion de hormigas fue aplicado Tanglefoot en algunas de las

plantas las hormigas pudieron acceder a los domacios de T. caput-medusae debido

a las hojas o los puentes que se pueden generar entre las ramas de los arboles

(Cuadro 6).




Cuando comparamos el porcentaje de dafio producido por los herbivoros en

los tratamientos de exclusion de hormigas y ningan tratamiento, no encontramos

diferencias entre el promedio de dafio por herbivoros (t = 1.22, P = 0.2308) (Cuadro

7).

Cuadro 6. Especies de hormigas asociadas a Tillandsia caput-medusae en el experimento de
exclusién de hormigas y herbivoros.

% de
Tratamiento ocupacion Especies anidando
(n=20)
Exclusion de Crematogaster curvispinosa y
. 25% o .
hormigas/Tanglefoot Camponotus rectangularis willowsi
Exclusion de herbivoros y C. rectangularis willowsiy C
hormigas/Tanglefoot + bolsa 10% ” g yt
wul atriceps
Ningn tratamiento 550 C: curvispinosa 'y C. rectangularis
willowsi
Exclusion de herbivoros C. curvispinosa y C. rectangularis
40% ) )
bolsa tul willowsi

Cuadro 7. Promedios de dafio a las inflorescencias de Tillandsia caput-medusae en el experimento
de exclusién de hormigas y herbivoros.

Presencia de Si
Hormigas

Presencia de Herbivoros
Si No
27.29 + 33.31 (11) 0 (21)
No 42.13 + 33.3 (22) 0 (18)

No encontramos dafio en los tratamientos de exclusion de herbivoros y

hormigas y exclusion de herbivoros, debido a la proteccion de la bolsa de tul.

Encontramos que la proporcion de dafio es diferente entre los tratamientos

exclusion de hormigas y ninguin tratamiento (x°=10.8, P=0.001015).
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Discusioén

Se ha sugerido que generalmente mas de una especie de hormiga puede estar
asociada con una poblacién de individuos mirmecofitos y que el grado de proteccion
varia dependiendo de la especie de hormiga (Janzen, 1974). En el presente estudio
se observo la presencia de nueve especies de hormigas asociadas a Tillandsia
caput-medusae (Camponotus atriceps, Camponotus conspicuus zonatus , C.
fumidus toltecus, C. rectangularis willowsi, Cardiocondyla wroughtoni, Nesomyrmex
echinatinodis, Pseudomyrmex subater, Temnothorax skwarrae y Crematogaster
curvispinosa); sin embargo al comparar los datos del periodo de ocupacién y el
porcentaje de ocurrencia en las plantas es claro que muchas de estas interacciones
pueden ser oportunistas o casuales. No obstante, confirmamos que C. rectangularis
willowsi fue la hormiga que se encontré con mas frecuencia ocupando los domacios
de T. caput-medusae, por lo menos para esta zona de estudio y especialmente
durante el periodo de floracién, tal y como previamente habia sido reportado en el
trabajo de Vergara-Torres et al. (2018).

Si bien las interacciones observadas no son especificas, estas son de interés
ya que pueden proporcionar informacién sobre las etapas evolutivas tempranas de
la simbiosis de plantas-hormigas y las presiones para su especializacion (Djiéto-
London et al.,, 2004). La ocupacion de domacios por diferentes especies de
hormigas puede estar relacionada a la escasez de refugios adecuados, ya que las
hormigas arb6reas que no pueden construir sus propios nidos utilizan los sitios
existentes (Jolivet, 1996). Por otro lado, la vida de las plantas mirmecofitas es
mucho mas larga que la de las colonias de hormigas por lo que al existir un posible
nido desocupado este es colonizado por algunas otras especies de hormigas
(Dejean et al., 2018). Estos factores pueden explicar la presencia de diferentes
especies de hormigas durante las etapas del crecimiento de T. caput-medusae. Al
conocer los tiempos de ocupacion durante el 2017, la mayoria de las especies
fueron poco frecuentes en comparacion con C. rectangularis willowsi, esta especie

es la que contribuye de manera mas significativa en la proteccion de las
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inflorescencias durante marzo-junio ya que es cuando se registran dafos a las

inflorescencias por Strymon serapio.

Entre las plantas mirmecdfitas, es comdn que los recursos se ofrezcan
estacionalmente, por lo que las especies de hormigas pueden migrar hacia otros
recursos (Rico-Gray y Oliveira, 2007). Particularmente las bromelias mirmecoéfitas
ofrecen condiciones fisicas de anidacion para las hormigas y diferentes
micohabitats lo que también las hace atractivas para otros artrépodos que se
pueden convertir en presas potenciales de las hormigas (DaRocha et al., 2016), las
cuales pueden contribuir a complementar la dieta de las hormigas nectarivoras. Este
patrén podria explicar lo observado en la ocupacion de domacios de T. caput-
medusae ya que durante los meses de febrero-noviembre los domacios fueron
abandonados por las hormigas. Es posible que el abandono de los domacios esté
relacionado con la poca disponibilidad de recursos durante la estacion seca del
bosque tropical caducifolio y que las hormigas de C. rectangularis willowsi migren

en busca de recursos.

El uso de grupos funcionales constituye una herramienta para la identificacion
de patrones generales y la estructura de las comunidades de hormigas. Las
especies de hormigas encontradas en este estudio representan principalmente dos
grupos funcionales: Camponotini subordinadas y Myrmicinae generalistas, usados
para comunidades de América del Norte (Andersen, 1997). En el caso del grupo
Camponotini subordinadas son competitivamente dominantes, suelen encontrarse
en casi todos los habitats (Andersen, 1995) y en este estudio cuatro de las especies
corresponden a este grupo (Camponotus atriceps, Camponotus conspicuus
zonatus, C. fumidus toltecus y C. rectangularis willowsi). La presencia de
Myrmicinae generalistas se puede atribuir a la riqueza de especies de la familiay a
la rapida capacidad de busqueda de los recursos alimenticios ya que tienen habitos
generalistas con relacion a la anidacion, aunque este grupo es extremadamente
competitivo sobre las fuentes de alimento depende del reclutamiento rapido y de la
movilizacion masiva para su éxito en comparacion con otros grupos que son

dominantes.
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Las hormigas del género Camponotus pueden hacer sus nidos en troncos de
arboles caidos o cerca de la superficie del suelo, forrajean en los alrededores,
cazando organismos vivos y colectando cadaveres o explotando secreciones de las
plantas. Son un género dominante a nivel mundial y se sabe que frecuentemente
se encuentran asociados a nectarios extraflorales en habitats subtropicales y
templados, ademas no tienen aguijén pero son muy agresivas ante cualquier intruso
gue se acerque al nido (Holldobler y Wilson, 1990), este comportamiento territorial
podria reducir la herbivoria en plantas mirmecofitas. Un comportamiento comun en
las hormigas que habitan las copas de los arboles es que pueden distribuirse en
mosaicos de hormigas, en el que las especies dominantes se caracterizan por ser
colonias muy pobladas y con una territorialidad elevada y suelen excluir a
competidores de sus territorios o fuentes de alimentacion (Dejean et al., 2003), lo
que junto con los hébitos alimenticios podria explicar la dominancia de C.
rectangularis willowsi en T. caput-medusae. Sin embargo, durante los meses de
mayo a noviembre C. atriceps fue la segunda hormiga con mayor ocupacion de
domacios en algunos casos desplazando a C. rectangularis willowsi de algunas
plantas. Esto podria ser resultado de la reduccién de recursos, por lo que C.
rectangularis willowsi probablemente muda sus nidos en busca de mas recursos y

C. atriceps ocupa estos sitios de anidacion.

En el andlisis de correspondencia multiple se observé un patrén en la
ocupacién de domacios de T. caput-medusae, en el que las plantas juveniles que
no presentan inflorescencia rara vez albergan hormigas, lo que sugiere que la
colonizacion por parte de las hormigas esta asociada a plantas adultas; estos
resultados son similares a los obtenidos para Philodendron insigne (Araceae)
(Gibernau et al., 2007) que es una epifita que a medida que crece es colonizada por
hormigas y el 90.2% de las plantas maduras albergaban hormigas. Al igual que T.
caput-medusae puede albergar a diferentes especies de hormigas; sin embargo,
existe una preferencia de las plantas por Odontomachus hastatus (Fabricius) y las
plantas asociadas con esta hormiga muestran una mayor proteccion contra los

herbivoros en comparacion a tener otras especies de hormigas.
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Djiéto-London et al. (2004) al estudiar una poblacion de plantas mirmecofitas
de Barteria nigratana (Passifloraceae) describieron nueve especies de hormigas
asociadas, de las cuales Crematogaster sp. y Oecophylla longinoda fueron especies
dominantes, pero compiten por B. nigritana y a medida que esta mirmecdfila crece
es dominada por Crematogaster sp., por lo que incluso llega a monopolizar los
recursos y excluir a otras hormigas. En T. caput-medusae C. rectangularis willowsi
tiene un porcentaje de ocupacion del 72% de las plantas ocupadas y monopoliza la
mayoria de las plantas durante el desarrollo de la inflorescencia compitiendo con
las otras especies de hormigas por este recurso.

Camponotus rectangularis willowsi fue la especie mas eficaz para defender
las inflorescencias, sin embargo las otras especies también las pueden proteger.
Plantas con C. rectangularis willowsi tienen una tendencia a una disminucién del
dafio en las bracteas en comparacion de plantas sin hormigas. Al ser las primeras
especies que llegan a T. caput-medusae durante el desarrollo de inflorescencia, C.
rectangularis willowsi brinda una mejor proteccién durante el desarrollo de las flores
por lo que hay mayor produccion de frutos. La florivoria tiene un efecto directo sobre
el éxito reproductivo de las plantas, principalmente cuando los herbivoros se
alimentan de las estructuras florales; como Strymon serapio, que se alimenta de las
partes internas de los frutos en desarrollo (ovarios). Otra consecuencia de la
florivoria es que se pueden ver afectadas las visitas de los polinizadores ya que se
reduce el atractivo de las flores o la cantidad de recompensas (Malo et al., 2001).
Se ha registrado que los colibries pueden rechazar las inflorescencias dafiadas por
herbivoros o incluso también por la presencia o la interferencia de los herbivoros,
tal como Aechmea pectinata (Bromeliaceae) (Canela y Sazima, 2003). En nuestros
resultados, aquellas plantas asociadas a C. rectangularis willowsi tienen mayor
produccion de frutos en comparacion con plantas que se encuentran asociadas a
otras especies de hormigas, lo que podria ser resultado de una mayor produccion
de flores en plantas asociadas a C. rectangularis willowsi o de una mayor agresion
de las otras especies de hormigas hacia los colibries 0 que la presencia de éstas

causara una reduccion en las visitas por los colibries.
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Entre los principales herbivoros que se alimentan de T. caput-medusae se
encuentran las larvas de Strymon serapio (Orozco-Ibarrola et al., 2015) y se sabe
que algunas larvas de Lycanidae y Riodinidae secretan una solucion similar al
néctar para que las hormigas las protejan de sus enemigos naturales o parasitoides,
sin embargo, pueden ser atendidas, atacadas o ignoradas dependiendo de la
especie de hormiga (Stadler et al., 2003). Para las plantas mirmecdfitas, que las
hormigas atiendan a las larvas implica que habra una mayor florivoria en las plantas
donde se encuentre esta asociacion (Alves-Silva et al., 2018). Schmid et al. (2010)
registraron el comportamiento de orugas de Strymon en cuatro especies de
bromelias [Aechmea nudicaulis, Ae. lindenii (E. Morren) Baker, Ae. caudata Lindman
1891 (Bromelioideae) y Vriesea friburgensis (Tillandsioideae)] y encontraron larvas
alimentandose de las inflorescencias donde anidaban las hormigas Crematogaster
limata y Linepithema iniquum; aunque estas hormigas si pueden establecer
interacciones con las larvas de Strymon, en dicho trabajo no se observaron
hormigas atendiendo a las orugas al igual que en el presente estudio. No hay datos
sobre el tipo de relacion que puedan tener las hormigas que habitan T. caput-
medusae particularmente C. rectangularis willowsi y las larvas de Strymon, ya que
no encontramos diferencias significativas entre los porcentajes de inflorescencias y
flores dafiadas con C. rectangularis willowsi y otras especies de hormigas.
Entonces, es posible que exista una relacion entre las larvas de Strymon y C.
rectangularis willowsi, ya que aunque la herbivoria disminuye no es suprimida por

completo.

Para analizar el crecimiento de T. caput-medusae lo hicimos en funcion del
namero de nuevos brotes, una de las variables que contribuy6 al crecimiento fue la
presencia de hormigas; principalmente C. rectangularis willowsi. Nuestros
resultados sugieren que cuando T. caput-medusae tiene otra especie de hormiga el
crecimiento es menor que en agquellas plantas que no tienen hormigas,
hipotetizamos que esto podria ser un efecto de la acumulacion de nutrientes a través
de la materia organica y desechos de la colonia en los domacios (Rico-Gray y Thien,
1987); ya que es bien sabido que las hormigas pueden proporcionar nutrientes a las

epifitas (Davidson y Epstein, 1989, Chomicki y Renner, 2019), aunque es necesario
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evaluar las diferencias de nutrimentales generadas por las diferentes especies de

hormigas

Cuando realizamos el experimento del efecto de las hormigas en las
inflorescencias, encontramos una diferencia entre el tratamiento de exclusion de
hormigas y ningun tratamiento respecto al dafio producido en las bracteas, lo que
significa que en aquellas plantas donde se encuentren las hormigas el éxito
reproductivo sera mayor en comparacion con las que no tengan esta asociacion; sin
embargo, los efectos de las hormigas podrian no ser tan claros cuando se realizan
estos disefios experimentales. Frederickson et al. (2013) sugieren que en
tratamientos de plantas mirmecofitas la exclusiéon de hormigas se suele comparar
contra un control, por lo que con frecuencia se puede subestimar la contribucién que
hacen las hormigas en la defensa de las plantas, debido a que cualquier exclusion
tiende a minimizar las diferencias en la herbivoria y el rendimiento de las plantas.
Entonces, es probable que no se reflejen todos los beneficios de las hormigas para
las plantas e incluso se puede llegar a ocultar la intensidad de las interacciones
hormiga-planta.
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Conclusiones

v

Existen nueve especies de hormigas (Camponotus atriceps,
Camponotus conspicuus zonatus, C. fumidus toltecus, C. rectangularis
willowsi, Cardiocondyla wroughtoni, Nesomyrmex echinatinodis,
Pseudomyrmex subater, Temnothorax skwarrae y Crematogaster
curvispinosa) que establecen relaciones facultativas con Tillandsia
caput-medusae, sin embargo la asociacion mas benéfica para el
crecimiento y la reproduccion es con C. rectangularis willowsi en la
zona de estudio.

Las plantas con mayor numero de rosetas, desarrollo de
inflorescencias y con un tamafio mayor a 31 cm son en las que en
general se puede encontrar a hormigas ocupando sus domacios.
Existe un patron de ocupacién en el que la mayoria de las plantas
durante los meses de marzo a junio presentaron asociaciones con
hormigas, sin embargo, durante los meses de noviembre- febrero la
ocupacion es nula.

Las plantas que se encuentren asociadas a C. rectangularis willowsi
tendran menor dafo por herbivoros y mayor desarrollo de frutos.

El crecimiento de nuevas rosetas de T. caput-medusae serd mayor en
aguellas plantas que en el periodo de floracion tuvieron hormigas
anidando en sus domacios.

Finalmente, el conocimiento en los alcances de las interacciones entre
las hormigas y T. caput-medusae puede brindar herramientas para el
mantenimiento de las poblaciones de dichas epifitas en el bosque

tropical caducifolio de San Andrés de la Cal, Morelos.
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