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Resumen

Neobuxbaumia tetetzo es una cactacea columnar polinizada por los murciélagos
Choeronycteris mexicana y Leptonycteris yerbabuenae; aunque se desconoce la
eficiencia de polinizacion de cada especie de quirGptero. El objetivo de este estudio es
determinar la eficiencia de polinizacion de los murciélagos que visitan las flores de
Neobuxbaumia tetetzo en Zapotitldn Salinas, Puebla a través de analisis morfométricos,
asi como de analisis de las cargas polinicas que portan.

Se colectaron flores de N. tetezo y se estimé la longitud interna con y sin el
nectario, el diametro de la corola y el diametro del tubo floral. Ademas, de cada especie
de murciélago se midié la longitud total de la cabeza, la longitud del hocico y el alto y
ancho del rostro y se colectdé el polen adherido al rostro. De manera adicional, se
fotografiaron craneos de cada especie de murciélago. Con los datos obtenidos se
hicieron andlisis de asociaciones morfométricas lineales y geométricas entre los
caracteres morfométricos de los murciélagos L. yerbabuenae y C. mexicana y los
caracteres florales de N. tetetzo. A partir del andlisis de las cargas polinicas se estimé
el porcentaje de ocurrencia (PO) que indica el recurso floral mas importante para el
polinizador, y el indice de probabilidad de polinizacién (PPI), que indica su eficiencia de
polinizacion.

No se encontré una relacion significativa entre la forma floral y craneal de ambos
murciélagos ni entre las medidas lineales del craneo de C. mexicana y las de las flores
de N. tetetzo. Este murciélago tuvo un PO de 41.87 + 9.53% y un PPl de 0.29 y
transportd 6 morfo-tipos polinicos. En contraste, se encontraron relaciones significativas
entre la longitud de la cabeza de L. yerbabuenae y la longitud del tubo floral con y sin la
camara nectaria. Este murciélago tuvo un PO de 78.29 + 13.67% y un PPl de 0.67 y en
sus cargas polinicas se distinguieron tres morfo-tipos polinicos.

Los resultados sugieren que C. mexicana es un polinizador generalista, mientras
gue L. yerbabuenae es un polinizador efectivo de N. tetetzo. Esta especie de
murciélago ha sido considerado como un mutualista clave para la reproduccién y el
mantenimiento de las poblaciones de N. tetetzo en Zapotitlan Salinas, por lo que es

imprescindible su conservacion.



1. Introduccion

Las cactidceas columnares son un grupo de plantas tropicales y extra-tropicales del
Nuevo Mundo (Munguia-Rosas et al., 2009), conformado por alrededor de 116
especies, de las cuales 70 se distribuyen en México (Bravo-Hollis, 1991; Valiente-
Banuet, 2002). Los cactus columnares son componentes estructurales de gran
importancia en los bosques caducifolios y en los matorrales xerdfilos que cubren
aproximadamente dos tercios del territorio nacional (Casas, 2002). Ademas, este grupo
de cactaceas también representa una fuente alimenticia para diversos organismos,
pues los frutos de estas especies son comestibles. Adicionalmente, las cactaceas
columnares se han usado como forraje, en la construccion, la medicina, como lefia, en
la produccion de adhesivos y como ornamentales (Casas, 2002).

El 60% de las especies de cactaceas columnares en México presentan antesis
nocturna, por lo que son polinizadas por murciélagos nectarivoros (Valiente-Banuet et
al., 1996). Tanto las flores de las cactaceas columnares como el aparato bucal de los
murciélagos presentan caracteristicas complementarias que favorecen el éxito de la
polinizacion. Por un lado, las flores de estas especies vegetales presentan
caracteristicas florales que las hacen atractivas para los murciélagos, como flores
grandes, de colores claros (i.e. crema, verdosos) y la producciéon de olores
desagradables o fermentados (Faegri y van der Pijl, 1979; Willmer, 2011). Ademas de
producir grandes cantidades de néctar (Valiente-Banuet et al., 1996). Todas estas
caracteristicas en conjunto conforman lo que se conoce como el sindrome de
polinizacion por quiropterofilia (Faegri y van der Pijl, 1979).

Los murciélagos nectarivoros de la Subfamilia Glossophaginae (Phyllostomidae)
presentan caracteristicas especializadas para la obtencién de néctar, entre ellas se
encuentran los hocicos alargados y delgados, y lenguas largas equivalentes al 60 - 70%
de la longitud corporal del murciélago, que terminan en forma de cepillo y presentan
pequefias cerdas o escamas que favorecen la succion eficiente del néctar por
capilaridad (Willmer, 2011). Ademas, éstos murciélagos presentan un mayor tamafio en
comparacion con los polinizadores invertebrados, por lo que pueden transportar una
gran cantidad de granos de polen adherido a su cuerpo, son endotérmicos, lo que les

permite establecerse en habitats donde los insectos no podrian sobrevivir, y pueden



recorrer grandes distancias (hasta 90 km; Eguiarte et al., 1987; Medellin et al., 2018), lo
qgue favorece la reproduccién por entrecruzamiento de las especies vegetales visitadas
(Cruden, 1972). En conjunto, todas estas caracteristicas convierten a los murciélagos
de la Subfamilia Glossophaginae en excelentes polinizadores de las cactaceas
columnares (Valiente-Banuet et al., 1996).

Neobuxbaumia tetetzo (F.A.C. Weber ex K. Schum.) es una especie endémica
de Meéxico, perteneciente a la Tribu Pachycereeae (Bravo-Hollis, 1991). Es una
cactacea columnar, ramificada, de menos de 12 m de altura, que florece de abiril a junio,
justo antes de que inicie la temporada de lluvias en el Valle de Tehuacan-Cuicatlan
(Bravo-Hollis, 1991; Valiente y Ezcurra, 1991). Sus flores presentan caracteristicas
relacionadas con el sindrome de polinizacion por murciélagos o quiropterofilia. A través
de la estimacion de la proporcion de flores que maduran en frutos (fruit-set) y de la
frecuencia de visita de los murciélagos a las flores de Neobuxbaumia tetetzo, se ha
reportado que sus polinizadores efectivos son los murciélagos nectarivoros
Choeronycteris mexicana y Leptonycteris yerbabuenae (Glossophaginae; Valiente-
Banuet et al.,, 1996). Sin embargo, dicha estimacion es indirecta, pues no se ha
evaluado la eficiencia de polinizacion de manera individual para cada especie de
murciélago, ni se ha analizado la asociacion morfométrica entre el aparato bucal de los
murciélagos y las flores de esta cactacea columnar. Por lo tanto, el presente estudio
evalua la eficiencia de polinizacion de cada una de las especies de murciélagos
nectarivoros reportadas como polinizadores de Neobuxbaumia tetetzo a través del
analisis de las asociaciones morfométricas entre el aparato bucal de los visitantes
(Leptonycteris yerbabuenae y Choeronycteris mexicana) y las flores de N. tetetzo y el

analisis de las cargas polinicas portadas en sus cuerpos.

2. Antecedentes

2.1. Polinizacién en cactaceas columnares

La polinizacién es el proceso por el cual el polen es transferido exitosamente de las
anteras de una flor hasta el estigma de la misma o de otra flor (Willmer, 2011). Este

proceso puede ser llevado a cabo por agentes abioticos como el agua y el viento, pero



mas frecuentemente lo realizan agentes bidticos o animales, entre los que se incluyen
varias especies de insectos y vertebrados (Chalcoff et al., 2014). La polinizacion por
animales es muy importante, ya que cerca del 90% de las angiospermas requieren de
ella para su reproduccién (Kearns e Inouye, 1997). Los polinizadores bidticos permiten
el movimiento del polen entre plantas de forma mas frecuente y controlada que los
vectores abiodticos (Willmer, 2011). Ademas, la polinizacion biética favorece la
reproduccion entre individuos mas alejados, asegurando el entrecruzamiento y, por lo
tanto, la produccion de frutos y semillas de mejor calidad (Willmer, 2011).

La importancia de los polinizadores bidticos en la reproduccion de las plantas se
ve reflejada en la gran diversidad de angiospermas que existen en la actualidad
(Willmer, 2011). En este sentido, las plantas han desarrollado caracteristicas florales
gue favorecen la visita de polinizadores con morfologia, caracteristicas visuales y
olfativas, requerimientos energéticos, comportamiento y formas de forrajeo especificas
(Schiestl y Johnson, 2013). Ejemplo de ello lo constituyen los llamados “sindromes de
polinizacion” (i.e. el conjunto de caracteres florales asociados a un grupo de
polinizadores en especifico), mismos que reflejan la adaptacion de las flores hacia
grupos de polinizadores particulares (van der Pijl, 1961).

Las plantas de la Familia Cactaceae tienen sindromes de polinizacion muy bien
definidos, (Melitofilia, Falenofilia, Ornitofilia y Quiropterofilia; Plasencia-Lopez, 2003) y
varian dependiendo de las especies de cactaceas y de los animales que las visitan
(Valiente-Banuet, 2002). Entre los grupos de animales que han sido reportados como
polinizadores de especies de esta familia vegetal se encuentran abejas, colibries,
esfingidos y murciélagos (Grant y Grant, 1979). Por ejemplo, dentro de la Tribu
Cacteae, la mayoria de las cactaceas de forma globular como especies de los géneros
Ferocactus Britton & Rose y Mammillaria Haw. son polinizadas exitosamente por
distintas especies de abejas, e incluso se ha llegado a considerar al género Diadasia
(Hymenoptera) como un polinizador exclusivo de esta tribu Janeba, 2009; del Carmen-
Mandujano et al., 2010). De manera similar, en la Tribu Opuntieae, la polinizacion
efectiva es realizada casi en su totalidad por abejas sobretodo en el género Opuntia

Engelm. (Reyes-Aguero et al., 2006; del Carmen-Mandujano et al., 2010).



La Tribu Pachycereeae comprende alrededor de 116 especies; la mayoria de
ellas (70) se distribuyen en México y el resto en Sudamérica y Norteamérica (Bravo-
Hollis, 1991; Anderson, 2001). Aproximadamente el 60% de las especies dentro de la
Tribu presenta el sindrome de polinizacion por murciélagos o quiropterofilia (Valiente-
Banuet, 2002; Valiente.Banuet et al., 1997). Este sindrome se caracteriza porque las
flores son de gran tamafio, pudiendo llegar a medir hasta 12 cm de longitud y ancho,
con forma de campana o cuenco, simetria actinomorfa; con las paredes de la flor
engrosadas, lo que les proporciona mucha resistencia; antesis y dehiscencia nocturna o
crepuscular; corola de colores inconspicuos como blanco, amarillento, verde o colores
palidos, con gran produccién de granos de polen, sin guias de nectar visibles, y la
produccién de aromas muy fragantes a fruta fermentada y compuestos sulfaricos
(Faegri y van der Pijl, 1979; Wyatt, 1983; Nabhan y Buchmann, 1996; Proctor et al.,
1996; Willmer, 2011). En cuanto a las recompensas florales producidas, las especies de
esta tribu presentan una alta produccién de néctar, el cual tiene una alta concentracion
(altos contenidos de hexosas) de azucares (Faegri y van der Pijl, 1979; Willmer, 2011;
Rodriguez-Pefia et al., 2016).

En una revision bibliografica sobre estudios de biologia reproductiva de
cactaceas columnares publicados entre 1961 y 2018, se encontraron 25 estudios
realizados con 29 especies en distintos paises de América (Tabla 1). En 24 de estos
estudios, se reportan los grupos de animales que fungen como visitantes (i.e. aquellos
gue llegan a las flores, obtienen las recompensas, pero que no necesariamente realizan
la polinizacion; Lara y Ornelas, 2008), y aquellos que son polinizadores (i.e. aquellos
organismos que transfieren exitosamente el polen al estigma de una flor; Barrios et al.,
2016) de las cactaceas columnares estudiadas.

De manera general, en dichos trabajos se reporta que las flores de las 29 especies de
cactaceas columnares son visitadas por abejas, abejorros, avispas, hormigas,
escarabajos, moscas, polillas, esfingidos, carpinteros, colibries, otras aves Yy
murciélagos (Tabla 1), no obstante el 28% de esas especies (N= 9), aunque reciben
visitas de otros organismos, son polinizadas exclusivamente por murciélagos
nectarivoros (Tabla 1; Petit, 1995; Locatelli et al.,, 1997; Nassar et al., 1997; Barrios,

2011; Martins et al., 2016). Los colibries son polinizadores efectivos de 10% de las



especies estudiadas (3 especies; Aona et al., 2006; Larrea-Alcazar y Lépez, 2011), las
polillas y los esfingidos del 14% (4 especies; Silva y Sazima, 1995; Holland y Fleming,
1999; Ortega-Baes et al., 2011; Eggli y Giorgetta, 2015), y las abejas del 21% restante
(6 especies; Tabla 1; Rivera-Marchand y Ackerman, 2006; Jaramillo et al., 2010; Arzabe
et al., 2018). Asimismo, en siete especies de cactaceas columnares se reportd que la
polinizacion es llevada a cabo por dos o0 mas grupos de organismos (Tabla 1; Alcorn et
al., 1961; McGregor et al., 1962; Sahley, 1996; Locatelli y Machado,1999;
Schlumpberger y Badano, 2005; Aona et al., 2006). Por ejemplo, Echinopsis chiloensis
(Colla) Friedrich & G.D. Rowley es polinizada exitosamente por esfingidos y abejas
(Walter, 2009; Ossa y Medel, 2011).



Tabla 1. Estudios sobre biologia reproductiva de cactaceas columnares en distintas localidades alrededor del mundo,

,donde se indica sus visitantes florales y sus polinizadores eficientes

Polinizadores

Método de estimacion

Especie Pais Visitantes florales eficientes dela ef_ici_enc'ig de la Referencia
polinizacion
Leptonycteris nivalis Exclusion de
(Chiroptera) Zenaida polinizadores, tasa de
asiatica visitas, fruit-set Alcorn et al.,
(Columbiformes), porcentaje de semillas 1961
Apis mellifera por fruto y de
(Hymenoptera) germinacion
Carnegiea Taxostoma sp.,
gigantea Estados Campylorhynchus
(Engelm.) Unidos brunneicapillus Leptonycteris nivalis Exclusion de
Britton & Rose (Passeriformes), Colaptes (Chiroptera), linizad fruit-set
chrysoides, Centurus Zenaida asiatica polinizadores, . McGregor et
- 7 . porcentaje de semillas
uropygialis (Piciformes), (Columbiformes), fruto v de al., 1962
abejas (Hymenoptera), Apis mellifera porirutoy «
polillas (Lepidoptera), (Hymenoptera) germinacion
Choeronycteris mexicana
(Chiroptera)
. . Manduca sexta, Eggliy
g:tﬁgzs Haw Argentina Ra?gg}:iiﬂ;ﬂgﬁ%g& ;:Sra), Erinnyis lassauxii Frecuencia de visitas Giorgetta,
(Lepidoptera) 2015
Cocytius antaeus
Cereus (Lepidoptera), Apis Frecuencia. duracion Locatelliy
fernambucensis Brasil mellifera, Trigona ; r R y Machado,
C tiempo de visitas
Lem. sipinipes 1999
(Hymenoptera)
Cereus (ﬁpﬁerggufsrg Agrius cingulata, Silvay
peruvianus (L.) Brasil Cveloce Kala mglanoée hala Manduca rustica Frecuencia de visitas Sazima,
Mill. y b P (Lepidoptera) 1995

(Coleoptera)




Tabla 1. Continuacion

Método de
estimacion de

Especie Pais Visitantes florales Polinizadores eficiente |a eficiencia de Referencia
la polinizacion
. Phaethornis pretrei,
gwli?wz%esrigus Eupetomena macroura Exclusion de Martins et al
Brasil (Apodiformes), Apis mellifera,  Anoura sp. (Chiroptera) polinizadores, v
(Werderm.) . ) 2016
E Ritter Trigona sp. (Hymenoptera), fruit-set
' nitidulidos (Coleoptera)
Echinopsis
atacamensis Arhysosage ochracea, Xilocopa ordinaria, L
) ! . L Proporcion de
subsp. Augochloropsis sp., Apis Ptilothrix tricolor visitadores que
pasacana Argentina mellifera, Bombus opifex, (Hymenoptera), contactan?el Schlumpberger y
(F.A.C. g Polybia ruficeps, hormigas Patagonia gigas . Badano, 2005
. ; estigma; cargas
Weber ex (Hymenoptera), escarabajos  (Apodiformes), Manduca olinicas
Rumpler) G. (Coleoptera) diffissa (Lepidoptera) b
Navarro
Exclusion de
Apis mellifera, Colletes sp. Agrius _cmgtf_latus, Hyles pollnlzad_ores,
(Hymenoptera), Patagona annet, .H' Ineata, H. f_re_cuenm_a de Walter, 2009
gigas (Apodfformes) euphorbiana, Manduca  visitas fruit-set; '
sexta (Lepidoptera) germinacion de
semillas
Echinopsis Chile Apis mellifera, Centris
chiloensis nigerrima, Lasioglossum sp.,
Trichoturgus sp. Caenohalictus s
(Hymenoptera), Copestylum Meaachile saulcpi.’ Frecuencia de Ossa y Medel,
concinna (Diptera), Arctodium 9 yh visitas 2011

vulpinus, Lichnia gallardoi
(Coleoptera), esfingidos

(Lepidoptera)

(Hymenoptera)




Tabla 1. Continuacion

Polinizadores

Método de
estimacion de la

Especie Pais Visitantes florales eficientes eficiencia de la Referencia
polinizacién
Condica sutor,
Antachara diminuta,
Apis mellifera, Xylocopa 0 ﬁ}cst;?ae?rgbilge;%rlséale
Echinopsis ordinaria, Bombus atratus, il P L Frecuencia de
- . viridans, Acanthodica . -
terscheckii K. Argentina B. morio (Hymenoptera), wlinoides. Melinotis visitas, exclusion  Ortega-Baes
Friedrich & G.D. 9 Chlorostilbon aureoventris, y » VISP de polinizadores, etal, 2011
- . ochrodes, Erinnys ello, :
Rowley Amazilia chionogaster looh fruit-set, seed-set,
(Apodiformes) Xylophanes tersa,
Manduca sexta y
Citheronia vogleri
(Lepidoptera)
Hyles euphorbiarum, Proporcion de
Sphinx maura, Manduca _1op

. , . . visitadores que Alonso-
Echinopsis stuarti (Lepidoptera),

: N . ) . contactan el Pedano y
schickendantzii Argentina Apis mellifera, Bombus estiama. exclusion  Ortega-Baes
F.A.C. Weber atratus, Brachyglossula degoliﬁizadores 3012 ’

communis, Megachile P ’
) ; fruit-set, seed-set
mitcheli (Hymenoptera)
Frecuencia y Rojas-
Harrisia . Pseudosphinx tetrio No hay polinizadores tiempo de visitas, San(,joval y
portoricensis Puerto Rico . . : Meléndez-
: (Lepidoptera) efectivos abundancia de
Britton visitadores Ackerman,
2009
Harrisia
tetracantha . Bombus sp, Vespidae . Frecuencia de Arzabe et al.,
(Labour.) D.R. Bolivia (Hymenoptera) Apis sp. (Hymenoptera) visitas 2018
Hunt
Jasminocereus Acrosticta apicalis Xylocopa darwini Frecuencia de Jaramillo et
thouarsii (F.A.C. Ecuador (Diptera), Camponotus (Hymenoptera) visitas al., 2010

Weber) Backeb.

planus (Hymenoptera)




Tabla 1. Continuacion

Polinizadores

Método de
estimacion de la

Especie Pais Visitantes florales oficientes oficiencia de la Referencia
polinizacién
Apis mellifera, Xylocopa
cubaecola, Atta insularis,
Camponotus planatus, Wasmannia
auropunctata (Hymenoptera),
Cariblatta sp., Eurycotis opaca, i
Leptocereus P y_ p Monophyllus _F_recuenma de
; (Blattodea), Tafalisca lurida . visitas, exclusion :
scopulophilus Cuba . redmanii ) Barrios, 2011
(Orthoptera), Phegethontius sextus - de polinizadores,
Areces D o (Chiroptera) :
jamaicencis, Pholus vitis vitis fruit-set
(Lepidoptera), Chlorostilbon
ricordii, Mellisuga helenae
(Apodiformes), Anolis lucius
(Squamata)
Frecuencia de
. . visitas; exclusion
Lopho_c_;ereus Estados Apis mellifera, Augochlqrella sp., Upiga virescens  de polinizadores, Holland y
schottii (Engelm.) . Agapostemon sp., Dialictus sp. . Fleming,
. Unidos (Lepidoptera) seed-set,
Britton & Rose (Hymenoptera) . 1999
frecuencia de
visitas
Micranthocereus Tr?hoonea? ISS ?nhi”zzl ghe%de%rgetr:r)é) Chlorostilbon Frecuencia de Aona et al
flaviflorus Buining Brasil 9 pinipes {Fymenop ' aureoventris g "
Phaethornis squalidus . visitas 2006
& Brederoo o (Apodiformes)
(Trochiliformes)
Chlorostilbon aureoventris, Agrius c.lngulata,
. Erynnyis alope
Micranthocereus Augastes lumachellus . .
. : . . (Lepidoptera), Frecuencia de Aona et al.,
purpureus Brasil (Apodiformes), Apis mellifera, Lonchobhvila visitas 2006
(Girke) F. Ritter Trigona spinipes (Hymenoptera), mor dpaxy

escarabajos (Coleoptera) (Chiroptera)
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Tabla 1. Continuacion

Polinizadores

Método de
estimacion de

Especie Pais Visitantes florales eficiente la eficiencia de Referencia
la polinizacion
Micranthocereus . . Chlorostilbon
streckeri Van Brasil V,ittligsmséolﬁ gé‘;p'%iﬂpfg?’ aureoventris, Frecuencia de Aona et al.,
Heek & Van S Iioni es (H m’enogtera) Phaethornis squalidus visitas 2006
Criek. pinip y P (Apodiformes)
Neoraimondia Apis sp, Bombus sp,
herzogiana Bolivia Formicidae (Hymenoptera), Apidae y Vespidae Frecuencia de Arzabe et al.,
(Backeb.) Buxb. Tenebrionidae y Scarabidae (Hymenoptera) visitas 2018
& Krainz (Coleoptera)
Oreocereus . Apis mellifera, Augochlora Patagonia gigas, Frecuencia de
X Peru, . ) . . .
celsianus (Lem. . sp., Polistes buyssoni, Oreotrochilus adela, visitas, Larrea-Alcazary
Argentina A L . .
ex Salm-Dyck) - Acromyrmex hispidus Colibri coruscans exclusion de Lopez, 2011
. y Bolivia . D
Riccob. (Hymenoptera) (Apodiformes) polinizadores
Pilosocereus Frecuencia y
catingicola . Esflngldo_s (Lepidoptera), Glossophaga soricina durgc_lon.de Locatelli et al.,
N Brasil escarabajos (Coleoptera), . visitas;
(Gurke) Byles & , (Chiroptera) g 1997
avispas (Hymenoptera) exclusion de
G.D. Rowley s
polinizadores
Frecuenciay
Pilosocereus Megalopta sp. Leptonycteris duracién de
moritzianus Venezuela (Hymenoptera), Leucippus yerbabuenae, visitas, Nassar et al.,
(Otto) Byles & fallax, Chalibura buffoni Glossophaga exclusion de 1997
G.D. Rowley (Apodiformes) longirostris (Chiroptera)  polinizadores,
fruit-set
Frecuenciay
Pilosocereus Leptonycteris duracién de
lanuginosus (L.) Venezuela Esfingidos (Lepidoptera), yerbabuenae, visitas, Nassar et al.,
Byles & G.D. abejas (Hymenoptera) Glossophaga exclusion de 1997
Rowley longirostris (Chiroptera)  polinizadores,
fruit-set
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Tabla 1. Continuacion

Polinizadores

Método de
estimacion de la

Especie Pais Visitantes florales eficiente oficiencia de la Referencia
polinizacién
Monophylus redmani
(Chiroptera), Apis mellifera
Pilosocereus Ps(e|_t|1>;jr:)]§ nl?i%(ezgz}io Frecuencia e Rivera-
royenii (L.) Puerto P . : Xylocopa mordax visitas, exclusion de
Byles & G.D Rico Manduca sp. (Lepldopt_era), (Hymenoptera) polinizadores, seed- Marchand y
Rowle " Anthracothorax dominicus set ' Ackerman, 2006
y (Apodiformes), Cocereva
flaveola, Icterus icterus
(Passeriformes)
Pilosocereus , . . Glossophaga soricina, . .
Trigona sp., Apis mellifera Frecuencia y tiempo
tuberculatus (Hymenoptera) Lonchophylia mordax de visitas, exclusion Rocha et al
(Werderm.) Brasil Ay P ’ (Chiroptera), Xilocopa S i
Heliomaster squamosus . de polinizadores, 2007
Byles & G.D. (Apodi grisescens - R
podiformes) fruit-set, seed-set
Rowley (Hymenoptera)
Icterus icterus ridgwayi,
Mimus gilvus rostratus, . .
Coereba flaveola Leptonycteris curasoae, Exclusion de _
Curazao o . Glossophaga polinizadores, fruit- Petit, 1995
uropygialis (Passeriformes), longirostris (Chiroptera) set
Stenocereus Chlorostilbon mellisugus 9 P
griseus (Haw.) (Apodiformes)
Buxb. Leptonycteris Frecuenciay
Leucippus fallax, Chalibura yerbabuenae, duracion O.I(? visitas, Nassar et al.,
Venezuela , : exclusion de
buffoni (Apodiformes) Glossophaga olinizadores. fruit- 1997
longirostris (Chiroptera) b set ’
Subpilocereus Leptonycteris durzzz?écrl:ijgc\l/?s)i{[as
horrispinus Venezuela Megalopta sp. yerbabuenae, exclusion de ' Nassar et al.,
(Backeb.) (Hymenoptera) Glossophaga polinizadores, fruit- 1997
Backeb longirostris (Chiroptera) set '
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Tabla 1. Continuacion

Polinizadores

Método de
estimacion de la

Especie Pais Visitantes florales eficiente oficiencia de la Referencia
polinizacién
Chlorostilbon mellisugus Leptonycteris Exclusion de
Curazao (Apodiformes), Apis curasoae, Glossophaga polinizadores, Petit, 1995
Subpilocereus mellifera (Hymenoptera) longirostris (Chiroptera) = ;‘Ll:;'gisita
repandus (L.) Leptonycteris duracion dey
Backeb. Esfingidos (Lepidoptera), yerbabuenae, - > Nassar et al.,
Venezuela . visitas, exclusion
abejas (Hymenoptera) Glossophaga de polinizadores 1997
longirostris (Chiroptera) poiin '
fruit-set
Trichocereus
pasacana (F.A.C. Argentina Osmia sp. Xylocopa sp. Frecuencia de de Viana et al.,
Weber) Friedrich & 9 (Hymenoptera) (Hymenoptera) visitas 2001
G.D. Rowley
Weberbauerocereus Platalina genovensium Patagona gigas, Exclusion de
weberbaueri (K. . (Chiroptera), polillas, Rhodopis vesper o
Peru . . : . polinizadores, Sahley, 1996
Schum. ex Vaupel) mariposas (Lepidoptera), (Apodiformes), abejas fruit-set

Backeb.

moscas (Diptera)

(Hymenoptera)
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México es el pais en el que mas trabajos acerca de la polinizacién en cactaceas
columnares se han realizado. Entre 1996 y 2019 se publicaron 22 estudios sobre la
biologia reproductiva de 23 especies de cactaceas columnares en distintas localidades
del pais. Este elevado numero de estudios se puede atribuir al hecho de que México es
el principal centro de diversificacion de cactaceas columnares en el mundo, seguido por
Venezuela y Brasil y a la alta riqueza de especies de la Tribu Pachycereeae registradas
en el pais (70 especies; Valiente-Banuet et al., 1996). Ademas, dado que son un grupo
muy diverso, este tipo de cactaceas son el componente dominante de la vegetacion en
las zonas é&ridas y semiéridas del territorio nacional (Valiente-Banuet et al., 1996;
Méndez et al., 2005).

Existen dos zonas dentro del pais en las que se hanrealizado la mayor cantidad
de estudios sobre biologia reproductiva de cactaceas columnares. La primera es el
desierto Sonorense (region compartida por los estados de Arizona y California en
Estados Unidos y de Baja California, Sinaloa y Sonora en México), y la segunda es el
Valle de Tehuacan-Cuicatlan (regién compartida por Puebla y Oaxaca; Méndez et al.,
2004), Ademas de estas dos zonas, en los Estados de Hidalgo, Querétaro, Yucatan,
Jalisco y Veracruz también se han realizado estudios de biologia reproductiva de
cactaceas columnares, aunque en menor medida. De los 22 estudios publicados en los
ultimos 23 afos, cinco se realizaron en el desierto Sonorense, comprendiendo a ocho
especies de cactaceas columnares (Tabla 2). Los 17 estudios restantes, en los que se
contemplan 15 especies de cactaceas fueron realizados en el Valle de Tehuacan-
Cuicatlan y los Estados de Yucatan, Jalisco y Veracruz (Tabla 2).

De manera general, en dichos estudios se encontré que el 47% de las especies (11)
fueron polinizadas exclusivamente por murciélagos nectarivoros (Citas en Tabla 2),
13% de las especies (3) fueron polinizadas por distintas especies de abejas (Citas en
Tabla 2; Raguso et al., 2003; Munguia-Rosas et al., 2009; Ortiz et al., 2010) y 9% (2
especies) por polillas (Fleming et al.,, 2001; Raguso et al., 2003). Por dltimo, el 31%
restante (7 especies) fueron polinizadas exitosamente por mas de dos grupos de
organismos en conjunto, entre los que se reportan colibries y distintos grupos de aves,
abejas, polillas y murciélagos (Fleming et al., 1996, 2001; Sahley, 2001; Cruz y Casas,
2002; Molina-Freaner et al., 2004; Dar et al., 2006; Oaxaca-Villa et al., 2006; Munguia-
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Rosas et al., 2009; Miranda-Jacome et al., 2019) (Tabla 2). Dentro de las especies de
cactdceas con mas de dos polinizadores efectivos, cabe mencionar el caso de
Pachycereus pecten-aboriginum que mientras en Sonora es polinizado exitosamente
por tres grupos de aves y abejas (Molina-Freaner et al., 2004), en Jalisco, su
polinizacion esta a cargo de tres especies de murciélagos nectarivoros (Valiente-Banuet
et al., 2004). Otra especie de cactacea columnar, Stenocereus thurberi K. Brandegee)
Bravo fue reportada como polinizada por abejas, colibries y murciélagos en la misma
zona de estudio (Sonora, México) en diferentes afios (Fleming et al.,, 1996, 2001,
Sahley, 2001).
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Tabla 2. Estudios sobre biologia reproductiva de cactaceas columnares en distintas localidades de México, donde se

indica sus visitantes florales y sus polinizadores eficientes

Método de
estimacion de

Especie Localidad Visitantes florales Polinizadores eficientes eficiencia de la Referencia
polinizacién
Hyles lineata (Lepidoptera),
Antrozous pallidus, Leptonycteris
yerbabuenae (Chiroptera), Zenaida  Calypte costae (Apodiformes), Frecuencia de
Bahia Kino, macroura (Columbiformes), Zenaida asiatica visitas, exclusién  Fleming et
Sonora Melanerpes uropygialis, Colaptes (Columbiformes), Apis de polinizadores,  al., 1996
auratus (Piciformes), Toxostoma mellifera (Hymenoptera) fruit-set
curvirostre, Auriparus flaviceps,
Psaltriparus minimus, Carpodacus
mexicanus (Passeriformes)
_ Apis mellifera (Hymenoptera),
gganea. Calypte costae (Apodiormes),
Zenaida asiatica, Z. macroura
(Columbiformes), Hyles lineata
(Lepu_]loptera) _Antrozous Abundancia de
Sonora, pallidus (Ch'foptefa)z polinizadores, Fleming et
México Leptonycteris sp. (Chiroptera) Melanerpes uropygialis, fruit-set, seed- al., 2001

Colaptes auratus (Piciformes),
Toxostoma curvirostre,
Auriparus flaviceps,
Psaltriparus minimus,
Carpodacus mexicanus
(Passeriformes)

set
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Tabla 2. Continuacion.

Método de
estimacion de

Especie Localidad Visitantes florales Polinizadores eficientes eficiencia de la Referencia
polinizacién
. Apis mellifera, Bombus
iﬁii?gg:;t{ﬁyr;e;mﬁég;a pensylvanicus, Xylocopa
Escontria chiotilla . ' mexicanorum, Plebeia , Oaxaca-
(F.A.C. Weber) Cg):lc:l;tllgn, Carpﬁggllﬂﬁosspé?(t)el}erg;) tera), mexicana (Hymenoptera), Frec\;;iseir;acga de Villa et al.,
Rose mari oqsas (Le igo ter’a) Cynanthus sordidus, C. 2006
ﬁllos (Orth% tepra) : latirostris, Amazilia
9 P violiceps (Apodiformes)
Sonora,
Lophocereus México y Dialictis sp., Augochlorella sp., . . Abundancia de :

. . Upiga virescens -~ , Fleming et
schottii (Engelm.) Arizona, Agapostemon sp. (Lepidoptera) polinizadores, fruit al 2001
Britton & Rose Estados (Hymenoptera) pidop set, seed set v

Unidos
Amazilia violiceps,
Marginatocereus Zapotitlan Cynant_hus soro_lldus, C. _E)_(clu5|on de _

. : latirostris (Apodiformes),  polinizadores, fruit- Dar et al.,
marginatus (DC.) Salinas, ch teri . t 2006
Backeb PuEbla oeronycteris mexicana, set, cargas

: Leptonycteris curasoae polinicas
(Chiroptera)
Myrtillocactus Tabanus sp. (Diptera), xvlocopa mexicanorum
schenckii (J.A. Caltepec, Amazilia violiceps ylocop lif lebei ' Frecuenciay Ortiz et al.,
Purpus) Britton & Puebla (Apodiformes), esfingidos Ap!s meliifera, Plebeia duracién de visitas 2010
o) mexicana (Hymenoptera)
Rose (Lepidoptera)
Neobuxbaumia Eumorpha sp. (Lepidoptera) Leptonycteris curasoae
macracephala Zapc_)tltlan Cynanthus sordidus yerbabuenae, L. nivalis, _E)_(clu5|on de : Valiente-
(F.A.C. Weber ex Salinas, Apodif ADi llif ch teri . polinizadores, fruit- Banuet et
K. Schum.) E.Y Puebla ( po iformes), Apis mellifera, oeronycteris mexicana set al. 19974
D;elwson RO Trigona sp. (Hymenoptera) (Chiroptera) ’
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Tabla 2. Continuacion.

Método de
estimacion de

Especie Localidad Visitantes florales Polinizadores eficientes eficiencia de la Referencia
polinizacién
: Eumorpha sp. .
Neobuxbaur_ma Zapotitlan (Lepidoptera), Cynanthus Leptonycteris curasoae Exclusién de Valiente-
mezcalaensis ) ) . yerbabuenae, L. nivalis, - :
Salinas, sordidus (Apodiformes), . . polinizadores, fruit- Banuet et
(E.Y. Dawson) : it . Choeronycteris mexicana |
Backeb Puebla Apis mellifera, Trigona sp. (Chiroptera) set al., 1997a
' (Hymenoptera)
Amazilia violiceps,
Cynanthus sordidus
: Zapotitlan - (Apodiformes), Apis Leptonycteris curasoae Exclusién de Valiente-
Neobuxbaumia . . . " .
tetetzo Salinas, mellifera (Hymenoptera), yerbabuenae, Choeronycteris polinizadores, fruit- Banuet et
Puebla Melanerpes hypopolius mexicana (Chiroptera) set al., 1996
(Piciformes), Artibeus
jamaicensis (Chiroptera)
Hylocharis leucotis, Calypte
costae, Cynanthus latirostris
(Apodiformes), Melanerpes
R%r;cnho uropygialis, Colaptes auratus
: Leptonycteris curasoae (Piciformes), Carpodacus L :
Francisco, . - S Exclusién de Molina-
Pachycereus : yerbabuenae (Chiroptera), mexicanus, Zonotrichia I ,
Hermosillo S N — e polinizadores, fruit- Freaner et
pecten- Aduana Amazilia violiceps atricapilla, Polioptila caerulea, set al. 2004
aboriginum (T. yAIamos ' (Apodiformes) Pipilo fuscus, Vireo solitarius, N
MacDoug. & Sonora1 Auriparus flaviceps,
Bravo) P.V. Campylorhynchus
Heath brunneicapillus (Passeriformes),
Apis mellifera (Hymenoptera)
Leptonycteris curasoae, . .
Chamela, Apis mellifera Glossophaga soricina, polﬁ\l?zl;r(]j%?g(s:lacg?gas I;/:rllljgi_t
Jalisco (Hymenoptera) Choeroniscus godmani polinicas, seed-set al., 2004

(Chiroptera)
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Tabla 2. Continuacion.

Polinizadores

Método de
estimacion de

Especie Localidad Visitantes florales eficientes eficiencia de la Referencia
polinizacién
Hyles lineata (Lepidoptera), Antrozous
pallidus (Chiroptera), Zenaida macroura,
Z. asiatica (Columbiformes), Melanerpes
uropygialis, Colaptes auratus . Frecuencia de
Bahia Kino, (Piciform/SS), Toxostoma curvirostre, Leptonycteris visitas, exclusién  Fleming et
Sonora Auriparus flaviceps, Psaltriparus yerb_abuenae de polinizadores, al., 1996
Pachycereus minimus, Carpodacus mexicanus (Chiroptera) fruit-set
pringlei (Passeriformes), Calypte costae
(Engelm. ex (Apodiformes), Apis mellifera
J.M. Coult.) (Hymenoptera)
P.V. Heath Calypte costae, Archilochus alexandri,
Sonora, Cynanthus latirostris (Apodiformes),
México y Icterus sp., Auriparus flaviceps, : Abundancia de :
. , Leptonycteris spp. - Fleming et
Arizona, Haemorhous mexicanus (Chiroptera) polinizadores, al. 2001
Estados (Passeriformes), Melanerpes uropygialis, fruit-set, seed-set "
Unidos Colaptes chrysoides (Piciformes), Apis
mellifera (Hymenoptera)
Artibeus jamaicensis yucatanicus, A. Leptonycteris nivalis,
Pachycereus Cocoxtlan y intermedius, Sturnira lilium parvidens, L. curasoae, Exclusion de Valiente-
weberi Zapotitlan- Chiroderma salvini scopaeum Choeronycteris linizad Banuet et
(Backeb.) P.V. Salinas, (Chiroptera), Cynanthus latirostris mexicana, PO |fn|z_f1 0,:65’ | 1997b
Heath Puebla (Apodiformes), Apis mellifera, Trigona Glossophaga soricina rui-se al,
sp. (Hymenoptera) (Chiroptera)
. Arizona,
Penlo_c_:ereus Estados Apis mellifera F ia de Raguso et
greggii . o . recuencia
(Engelm.) lér;lggrsay Esfingidos (Lepidoptera) (Hymenoptera) visitas al., 2003
Britton & Rose MEXICo
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Tabla 2. Continuacion.

Método de
estimacion de

Especie Localidad Visitantes florales Polinizadores eficientes eficiencia de la Referencia
polinizacién

Peniocereus . . . .

striatus An_zona, Estados Apis mellifera Hyles_llneata, Manduca Frecuencia de Raguso et

(Brandegee) Unidos y Sonora, (Hymenoptera), qguinguemaculata visitas al. 2003

Buxb 9 México escarabajos (Coleoptera) (Lepidoptera) "

Pilosocereus

chrysacanthus Cocoxtlany Sturnira lilum (Chlropt_era), Leptonycteris curasoae, L. Exclusion de Valiente-

(F.A.C. Weber -t Cynanthus latirostris L . -

Zapotitlan- . . nivalis, Choeronycteris polinizadores, Banuet et
ex Schum.) Salinas, Puebla (A_podlformes), Apis mexicana (Chiroptera) fruit-set al., 1997b
Byles & G.D. ' mellifera (Hymenoptera) N
Rowley

Amazilia tzacatl, A.
yucatanensis, : :
. , Choeroniscus godmani
. (Apodiformes), Empidonax - . .
San Ignacio, Glossophaga soricina, Frecuencia de Munguia-
sp., Campylorhynchus : . -

Tenampay . . . Leptonycteris sp. visitas, exclusion  Rosas et al.,

Xalapa, Veracruz rufmucha, Vireo b?”" (Chiroptera), Apis mellifera de polinizadores 2009

' Columbina passerina, (H méno tera)
Pilosocereus Icterus gularis y P
leuco- (Passeriformes)
cephalus Choeroniscus godmani,
(Poselg.) Glossophaga soricina y
Byles & G.D. Leptonycteris nivalis :
) Frecuencia de
Rowley (Chiroptera) como . Iy ,
N . ) visitas, exclusion Miranda-
Xalapa, Veracruz pqlmlzgdorle S prlmarloshy de polinizadores,  Jacome et
Agrius cingulata, Isognathus fruit-set y seed- al. 2019

rimosa inclitus y
Pseudosphinx tetrio
(Lepidoptera) como

secundarios

set
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Tabla 2. Continuacion.

Polinizadores

Método de
estimacion de

Especie Localidad Visitantes florales eficientes eficiencia de la Referencia
polinizacién
Apis mellifera, Xylocopa
Polaskia Antrax sp., Exoprosopa sp. mexicanorum, Plebeia
chende (Rol.- Tehuacan y San (_Dlptera), Polr!stes mexicana, Augochlora _F_recuenua d_g Cruzy
Goss.) A.C Luis Atolofitlan mexicanus, Brachygastra smaragdina, Bombus visitas, gxclusmn Casas
Gibso-n & K E Puebla : mellifica, Atta cephalota pensylvanicus de polinizadores, 2002’
Horak " (Hymenoptera), (Hymenoptera), Cynanthus fruit-set
escarabajos (Coleoptera) sordidus, Amazilia violiceps
(Apodiformes)
Amazilia violiceps, Cynanthus sordidus, Xylocopa :
. . . L . . Tiempoy
. C. latirostris (Apodiformes), esfingidos, mexicanorum, Apis ;
Polaskia . . ; X . frecuencia de Otero-
o Caltepec, polillas (Lepidoptera), hormigas, Atta mellifera, Plebeia L - )
chichipe (Rol.- | . H bai . Bomb visitas, exclusion  Arnaiz et al.,
Goss.) Backeb Puebla mexicana (Hymenoptera), escarabajos mexicana, Bombus |~ polinizadores 2003
' (Coleoptera), Antrax sp., Exoprosopa sp. pensylvanicus frui '
. ruit-set
(Diptera) (Hymenoptera)
Pterocereus Chumhabin
gaumeri (Britton Artibeus jamaicensis, Stumira lilum Exclusion de .
& Rose) T y Sa_n (Chiroptera), Melipona sp .G.Iossophaga polinizadores Mendez et
' Antonio, ' ' soricina (Chiroptera) : : al., 2004
MacDoug. & v . (Hymenoptera) fruit-set, seed-set
: ucatan
Miranda
Esfingidos (Lepidoptera), Amazilia Exclusion de
beryllina, Cynanthus latirostris polinizadores,
(Trochiliformes), Melanerpes chrysogenis Leptonycteris fruit-set, seed-set, Ibarra-
Stenocereus (Piciformes), Icterus pustulatus curasoae duracién de las Cerdefa et
. (Passeriformes), Apis mellifera, Epicharis (Chiroptera) visitas, al., 2005
gueretaroensis . i .
(F.A.C. Weber) Au'glan, sp., Xilocopa sp., Agoposternon sp. abu_n_danma de
BLiXt.) ' Jalisco (Hymenoptera) visitadores
' Choeronycteris mexicana, Glossophaga Abundancia de
soricina, Mussonycteris harrisoni Leptonycteris - Ibarra-
. . visitadores, o
(Chiroptera), Tlacuatzin canescens curasoae frecuencia de Cerdefa et
(Didelphimorphia), esfingidos (Chiroptera) visitas al., 2007

(Lepidoptera)
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Tabla 2. Continuacion.

Método de

Polinizadores estimacion de

Especie Localidad Visitantes florales eficientes eficiencia de la Referencia
polinizacién
Choeronycteris
S;[Sir:%csirseus Zapotitlan Apis mellifera, Trigona sp (Hymenoptera), L?i}())(facrtlgis Exclusion de Cortés-
b Salinas, Cynanthus latirostris, Cynanthus sordidus ptony polinizadores, .
(Otto ©  puebla  (Apodiformes)y Esfingidos (Lepidopteray ~ YerPabuenaey g i cety seed set  Diaz, 1997
Pfeiff.) Buxb. P y Esting pidop Leptonycteris y
nivalis (Chiroptera)
Zapotitlan,
San Juan Amazilia violiceps, Cynanthus latirostris, C. Leptonycteris
Raya, . . curasoae
sordidus (Apodiformes), Melanerpes
Metzontla 'y . s . . yerbabuenae, L. .
. hypopolius (Piciformes), Apis mellifera, S Exclusion de
Cocoxtlan, . . nivalis, . Casas et al.,
Melipona sp., Trigona sp., Bombus sp. , polinizadores,
Pueblay ) i Choeronycteris . 1999
Stenocereus . (Hymenoptera), Musca domestica (Diptera), . : fruit-set, seed-set
Chinango y . mexicana, Artibeus
stellatus Eumorpha sp. (Lepidoptera), Carpophylus ) . .
) San jamaicensis
(Pfeiff.) L sp. (Coleoptera) Chi
Riccob orenzo, (Chiroptera)
' Oaxaca
Frecuencia y hora
Leptonycteris sp.,  de visitas, patrén
Chinango, Leptonycteris sp., Choreonycteris mexicana Choreonycteris de forrajeo, Arias-Céyotl
Oaxaca (Chiroptera) mexicana deposicion de et al., 2006
(Chiroptera) polen en el
estigma
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Tabla 2. Continuacion.

Método de

estimacion de

Especie Localidad Visitantes florales Pohm;adores o : Referencia
eficientes eficiencia de la
polinizacién
Hyles lineata (Lepidoptera) Antrozous
pallidus, Leptonycteris yerbabuenae Calypte costae
(Chiroptera), Zenaida macroura (Apodiformes), Tasa de visitas,
Bahia Kano, (Columbiformes), Melanerpes uropygialis, Zenaida asiatica exclusién de Fleming et
Sonora Colaptes auratus (Piciformes), Toxostoma (Columbiformes), polinizadores, al., 1996
curvirostre, Auriparus flaviceps, Psaltriparus Apis mellifera fruit-set
minimus, Carpodacus mexicanus (Hymenoptera)
(Passeriformes)
Calypte costae, Archilochus alexandri,
Stenocereus Sonora, . . .
. o Cynanthus latirostris (Apodiformes), Icterus .
thurberi México y : , , Abundancia de :
Arizona sp., Auriparus flaviceps, Haemorhous Leptonycteris spp. polinizadores Fleming et
Estados mexwanus_(P_asserlformes), Melgnerpes (Chiroptera) fruit-set, seed-set al., 2001
Unidos N uropyglalls,_ Colaptes chrysoides
(Piciformes), Apis mellifera (Hymenoptera)
Leptonycteris Cantidad de polen
Bahia Kano, Polillas (Lepidoptera), Calipte costae curasoae t_rgnsferldo por Sahley,
Sonora (Apodiformes) (Chwqptera), _ visita, e_xclu5|on 2001
Cynanthis latirostri  de polinizadores,
(Apodiformes) fruit-set
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Por ultimo, es importante mencionar que existen diversos meétodos para
determinar la efectividad de los visitantes florales como polinizadores. En estudios
realizados con cactaceas columnares, la aplicacién de tratamientos de exclusion de
polinizadores (polinizadores diurnos y nocturnos; Tablas 1, 2) es el método mas
utilizado. A través de este tipo de estudios se obtienen medidas del éxito reproductivo
de las especies, como la proporcion de flores que maduran en frutos (i.e. fruit set) y la
proporcion de 6vulos que maduran en semillas (i.e. seed set). En el 70% de los estudios
revisados (N= 32), el fruit-set y el seed-set fueron empleados como estimadores de la
eficiencia de polinizacion (Tablas 1, 2). Desafortunadamente, este tipo de estimaciones
solo evaltan la eficiencia de polinizacién en cuanto a la funcion femenina (lvey et al.,
2003; Ne’eman et al., 2010).

La determinacion de las frecuencias de visitas también se encuentra entre los
métodos mas utilizados para estimar la eficiencia de polinizacion, registrandose en el
61% de los estudios (27; Tablas 1, 2). Esta medida, junto con la duracion de las visitas
son considerados como los métodos mas sencillos para determinar la eficiencia de
polinizacion, ya que de manera general, solo implican la observacion directa de los
organismos (Ne’eman et al., 2010). Sin embargo, estos métodos no son muy precisos
para evaluar la efectividad de los visitadores florales como polinizadores, ya que con
ellos no se puede asegurar que haya ocurrido la polinizacion.

Por otro lado, existen otros métodos menos utilizados para estimar la eficiencia
de polinizacion de distintos grupos de visitantes florales. Entre ellos figuran la
abundancia de visitantes, la cantidad de polen depositado en el estigma en una sola
visita 0 en un tiempo determinado, el porcentaje de flores polinizadas y la evaluacion de
las cargas polinicas (Tablas 1, 2; Ne’eman et al., 2010; Ortega-Olivencia et al., 2012;
Johnson, 2013). La abundancia de visitadores es un método poco preciso, ya que al
igual que la frecuencia de visitas, no se puede asegurar que haya ocurrido la
polinizacion. Por su parte, la estimacion de la cantidad de polen depositado en el
estigma y la evaluacion de las cargas polinicas son métodos poco utilizados para
determinar la eficiencia de la polinizaciéon, probablemente por lo complicado de

cuantificar y observar los granos de polen (lvey et al., 2003). Sin embargo, se considera
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gue este tipo de métodos son mas precisos para evaluar la eficiencia de la polinizacion
(Jennersten, 1984).

Ademas de los métodos mencionados, existen otras formas para evaluar la
efectividad de los polinizadores. Por ejemplo, el andlisis de las correspondencias
morfoldgicas entre los polinizadores y las flores que visitan (i.e. analisis morfométricos).
Particularmente, el tamafio y la forma de la corola son caracteristicas florales
importantes en el contexto de los sindromes de polinizacion (Wilson et al., 2017).
Desafortunadamente, los analisis morfométricos han sido empleados con mucho menor
frecuencia que los métodos tradicionales (Ortega-Olivencia et al., 2012; Johnson, 2013)

en la estimacion de la eficiencia de los polinizadores.

2.2. Anélisis morfométricos y eficiencia de la polinizacion

El término morfometria se refiere al “andlisis cuantitativo de la forma” (Bookstein, 1996).
Existen dos tipos de analisis morfométricos reconocidos actualmente, la morfometria
tradicional y la geométrica. Cada uno de estos tipos de analisis brinda informacién
diferente, por lo que los resultados generados empleando cada uno de ellos deben
considerarse de manera independiente (Aso-Vizan, 2017).

La morfometria tradicional se basa en la medida de distancias, angulos, conteos
y mediciones de areas, conocidas como medidas euclidianas (Bookstein, 1996). Este
tipo de andlisis tiene como ventaja el empleo de métodos sencillos basados en la
obtencion de medidas faciles de obtener de forma instantdnea (Aso-Vizan, 2017). Por el
contrario, la desventaja de los analisis de morfometria tradicional radica en el supuesto
de que las estructuras o variables de interés son constantes, lo que no siempre se
cumple (Mcintyre y Mossey, 2003).

El otro tipo de andlisis morfométrico es el geométrico. Este analisis permite
delimitar la silueta de los individuos o los contornos de distintas partes del cuerpo y
caracterizar su variacion geométrica mediante el uso de coordenadas cartesianas
(Cano-Otalvaro, 2011). La morfometria geométrica tiene la ventaja de que permite
controlar la variacion en la forma del organismo o estructura de interés generada por su
tamafo, posicién u orientacion (Zelditch et al., 2004). La desventaja de este tipo de

analisis radica en que es mucho mas complicada que la de la morfometria tradicional,
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ya que se requiere de una metodologia especifica para la toma de fotografias. Ademas,
la informacion generada por este tipo de andlisis morfométrico s6lo se puede evaluar
con una estrecha gama de pruebas estadisticas (Zelditch et al., 2004).

En las disciplinas biolégicas, los andlisis morfométricos representan una
herramienta de gran utilidad, ya que permiten describir, analizar e interpretar
cuantitativamente la forma, el tamafio y la variacion de distintos caracteres de
importancia biologica (Rohlf, 1990). Este tipo de andlisis han sido utilizados para
establecer las relaciones filogenéticas y la identificacion de especies de vertebrados e
invertebrados (Garcia y Sanchez-Gonzalez, 2013), asi como en estudios biogeogréaficos
(Gutiérrez, 2015). Ademas, los analisis morfométricos se han empleado no sélo como
una herramienta para evaluar y comparar los patrones de variacion morfolégica de los
organismos, sino también para evaluar dichos cambios en un contexto ecoldgico, de
desarrollo y filogenético (Claude et al., 2004).

En este sentido, las interacciones ecoldgicas, particularmente los sistemas
planta-polinizador, representan un excelente modelo que se puede analizar
morfométricamente. En esta interaccion, tanto las plantas como los polinizadores tienen
un grado de especializacion variable, mismo que puede establecerse a travées del
analisis de los rasgos morfologicos de cada uno de los interactuantes (Ings et al., 2009).
De manera particular, la asociacién entre rasgos morfologicos como la longitud del
aparato bucal de los polinizadores con el tamafio y morfologia de las flores pueden
proveer informacion importante sobre la efectividad de distintos organismos como
polinizadores (Barrios et al., 2016). Una buena correspondencia morfométrica entre la
morfologia de las flores y las partes bucales de los polinizadores puede disminuir la
competencia entre especies vegetales por los polinizadores y asegura una polinizaciéon
exitosa; al mismo tiempo que evita la competencia entre polinizadores por la adquisicion
de las recompensas florales (Alexandersson y Johnson, 2002; Rodriguez-Flores y
Stiles, 2005; Muchhala, 2007). De esta forma, un alto grado de correspondencia entre
los rasgos morfolégicos de las flores y sus polinizadores indica que éstos ultimos llevan
a cabo la polinizacion y la obtencién de recursos de manera eficiente, brindando
beneficios tanto a las plantas como a los polinizadores (Dohzono et al., 2011).

Desafortunadamente, existen muy pocos trabajos en los que se analiza la relacion entre
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el tamafo de las flores y el aparato bucal de los polinizadores (Inouye, 1980; Miller,
1981; Nilsson, 1985, 1988; Nilsson et al., 1987; Galen y Stanton, 1989; Patt et al., 1989;
Suzuki, 1992; Herrera, 1993; Singer y Coccuci, 1997; Wasserthal, 1997; Buchert-
Lindberg y Mogens-Olsen, 2001; Moré et al., 2007, 2012; Muchhala, 2007; Schueller,
2007; Pauw et al., 2008; Muchhala y Thompson, 2009; Hernandez-Hernandez, 2011;
Boberg et al., 2013; Maglianesi et al., 2014; Miller-Struttmann et al., 2015).

Entre los estudios que han tratado de establecer la correspondencia
morfométrica entre polinizadores y flores, figuran los realizados con insectos (abejorros,
moscas Y polillas). De manera general, estos estudios han demostrado que una mayor
correspondencia morfologica entre el aparato bucal y la morfologia floral, refleja una
mayor eficiencia de forrajeo (Miller-Struttmann et al., 2015). Estudios realizados con
abejorros y moscas han demostrado la existencia de una correspondencia entre la
longitud y ancho de la proboscide con la longitud y diametro de la corola y la longitud
del tubo floral (Inouye, 1980; Galen y Stanton, 1989; Suzuki, 1992; Pauw et al., 2008).
Ademas, en dichos estudios se documenta que esta correspondencia morfologica tiene
un impacto positivo en aspectos reproductivos de la planta, como el seed-set, la
competencia por polinizadores y la cantidad de polen depositado en el estigma (Inouye,
1980; Galen y Stanton, 1989; Suzuki, 1992; Pauw et al., 2008).

Entre los estudios morfométricos realizados con insectos, el grupo que mas
atencion ha recibido es el de los lepidopteros, particularmente los de habitos nocturnos.
En estudios con diversas especies de las familias Orchidaceae, Apocynaceae Yy
Ranunculaceae, se ha encontrado una relacion positiva entre el largo de la probdscide
de esfingidos y las tasas de remocién y deposicion del polen, asi como con la longitud
del espolén de las flores (Miller, 1981; Nilsson, 1985, 1988; Nilsson et al., 1987, Patt et
al., 1989; Singer y Coccuci, 1997; Wasserthal, 1997; Moré et al., 2007, 2012; Boberg et
al., 2013). Ademas, se ha reportado que estas relaciones tienen un efecto positivo en el
seed-set y el fruit-set de especies de las familias Orchidaceae, Liliaceae e Iridaceae
(Patt et al., 1989; Alexandersson y Johnson, 2002; Moré et al., 2007, 2012; Chang-Qiu y
Hang, 2018). De manera similar, Chang-Qiu y Hang (2018) encontraron que cuando la
correspondencia morfolégica entre el largo de la corola o del espolén con la longitud de

la proboscide de los esfingidos es muy estrecha, los sistemas de polinizacion suelen
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ser mas especializados, excluyendo a los grupos de visitadores que no realizan
efectivamente la polinizacién. Kaczorowski et al. (2012) encontraron que especies de
Nicotiana L. (Solanaceae) con diametro de la corola mas grande tenian mayor
frecuencia de visitas y su néctar era consumido con mayor regularidad que aquéllas con
didmetro de la corola mas estrecho; ya que las flores mas grandes son mucho mas
atractivas para los polinizadores. Finalmente, se ha encontrado que tanto la forma como
el tamafio de la corola de Viola cazorlensis Gand. (Violaceae) presentan una
correspondencia estrecha con la longitud y el ancho de la probéscide de Macroglossum
stellatarum (Lepidoptera), lo que influye positivamente en su éxito reproductivo
(Herrera, 1993).

En vertebrados, la mayoria de los estudios de morfometria tradicional se ha
realizado con colibries, ya que son un grupo altamente especializado en el forrajeo de
néctar (Rodriguez-Flores y Stiles, 2005). Algunos de esos estudios han encontrado
asociaciones positivas y casi perfectas entre el largo y la curvatura del pico con la
profundidad y el tamafio de la corola (Bichert-Lindberg y Mogens-Olsen, 2001;
Hernandez-Hernandez, 2011; Maglianesi et al., 2014). Ademas, en las especies
Nicotiana glauca Comes. (Solanaceae) y Fouquieria formosa Kunth (Fouquieriaceae) se
encontré6 que cuando la longitud del tubo floral se relaciona positivamente con la
longitud del pico de su polinizador, aumenta su éxito reproductivo y la tasa de visitas de
los colibries (Schueller, 2007; Hernandez-Hernandez, 2011). En relaciones
morfoldgicas tan estrechas como las de los picos de los colibries con las dimensiones
de las corolas de las flores que visitan, se sugiere que la apertura de la corola puede
funcionar como guias de néctar para los polinizadores (Smith et al., 1996). De esta
forma, la morfologia particular del pico (i.e. longitud y curvatura) puede determinar si
una especie de colibri es un polinizador efectivo de una especie vegetal dada,
dependiendo del ajuste del pico del colibri con la longitud, forma y tamafio de las flores
(Borgella et al., 2001).

En contraste, el empleo de la morfometria para analizar el papel de los
quirépteros como polinizadores ha sido escaso. Muchhala y Thomson (2009),
basandose en la correspondencia morfolégica entre el largo de la corola de

Centropogon nigricans (Gleason) E. Wimm. (Campanulaceae) y el largo de la lengua
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del murciélago Anoura fistulata, reportan la existencia de una relacibn muy
especializada. En otro estudio, se reportd que no existe ninguna relacion entre la
longitud del hocico de Musonycteris harrisoni (Chiroptera) y alguna de las flores
presentes en el sitio de estudio; sin embargo, la forma alargada de su hocico le confiere
una alta eficiencia en la extraccidon de néctar (Gonzalez-Terrazas et al., 2012). El
alargamiento del hocico de Musonycteris harrisoni parece no haber ocurrido como
respuesta a la asociacion estrecha con un solo tipo floral, sino como una estrategia que
le permite el acceso eficiente a una amplia gama de recursos florales (Gonzélez-
Terrazas et al., 2012). Finalmente, existe un trabajo en el que se utilizé la morfometria
tradicional para evaluar la eficiencia de polinizacion de murciélagos y colibries en
conjunto (Muchhala, 2007). En este trabajo, se reporta que la longitud y el ancho de la
corola de las especies Burmeistera rubrosepala (E. Wimm.) E. Wimm. y B. sodiroana
Zahlbr (Campanulaceae) tiene una relacion positiva con la longitud y el ancho del
aparato bucal del grupo que la poliniza (i.e. murciélagos para B. rubrosepala y colibries
en B. sodiroana), permitiendo la correcta exportacion y deposicion del polen (Muchhala,
2007).

Por dltimo, sélo se conoce un trabajo en el que se ha empleado la morfometria
geomeétrica para evaluar la eficiencia de las interacciones planta — polinizador a traves
de la correspondencia entre la forma del aparato bucal de los polinizadores y las flores
gue visitan (Sanchez-Villegas, 2016). Dicha autora encontré6 que existia una
correspondencia entre los componentes de la forma y aspectos reproductivos como la
produccion de semillas y el tiempo que permanece abierta la flor; ademas de que los
componentes de la forma facilitaron la manipulacion de la flor por parte del polinizador
(Sanchez-Villegas, 2016). Aun cuando la forma de la corola es un rasgo muy variable al
interior de las poblaciones y por lo tanto puede tener un papel central en la atraccion de
los polinizadores y en el éxito de las interacciones planta-polinizador (Sanchez-Villegas,
2016), pocos estudios han analizado su importancia, por lo que se requiere analizar

este rasgo en un mayor numero de especies.
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2.3. Cargas polinicas como medida de la eficiencia de la polinizacion

Diversos animales visitan las flores de las plantas; sin embargo, no todos los visitantes
llevan a cabo la polinizacion de manera efectiva, pudiendo limitar el éxito reproductivo
de las plantas (Willmer, 2011). Por lo tanto, es importante identificar los grupos de
polinizadores efectivos de entre toda la gama de visitadores florales que recibe una
especie vegetal dada. Un método util para la estimacién de la eficiencia de polinizacién
de los visitadores florales es el analisis de las cargas polinicas que portan. Este método
consiste en identificar y cuantificar la cantidad de granos de polen de la especie vegetal
de interés transportada por el polinizador; asi como determinar el lugar del cuerpo en el
gue los granos de polen se encuentran adheridos (Kendall y Solomon, 1973; Wiklund et
al., 1979; Yeboah-Gyan y Woodell, 1987). La evaluacion de las cargas polinicas permite
establecer la importancia que cada especie vegetal dentro de una comunidad tiene para
el polinizador como recurso alimenticio (Barth et al., 2009; Howlett et al., 2011).
Ademas, permite evaluar cuél de todos los visitadores florales presenta constancia floral
hacia una especie vegetal en particular, convirtiéndolo en el polinizador eficiente de esa
especie (Gegear y Laverty, 2005).

Diversos estudios han realizado el analisis de las cargas polinicas de distintos
grupos de visitadores florales. Estudios de este tipo con himenopteros han encontrado
gue el principal recurso alimenticio de Apis mellifera son las plantas de la Familia
Cistaceae (Hidalgo et al., 1990); mientras que para Ceratina falvipes, dos especies de
la Familia Rosaceae representan su principal recurso alimenticio, aun cuando otras 12
especies vegetales florecian simultAaneamente en la localidad de estudio (Kobayashi-
Kidokoro y Higashi, 2010). De manera similar, se han analizado las cargas polinicas de
vertebrados como los colibries. En el caso de Enisfera enisfera (Apodiformes), solo se
encontré un recurso polinico (Buchert-Lindberg y Mogens-Olensen, 2001); mientras que
Eriocnemis mirabilis (Apodiformes), especie endémica y fuertemente amenazada en
Colombia, visitd gran parte de las especies vegetales con sindrome ornitofilico
presentes en el sitio de estudio (Ramirez-Burbano et al., 2018). Del mismo modo, el
analisis de las cargas polinicas en los cuerpos de seis especies de murciélagos

nectarivoros ha demostrado que la mayor cantidad de polen que portaban pertenecia a
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tres especies del género Inga Mill. (Fabaceae), a pesar de que en la zona de estudio
existian otros recursos florales disponibles (Mora-Beltrdn y Lopez-Arévalo, 2018).

El andlisis de las cargas polinicas también permite determinar si un organismo
visito las flores de una especie vegetal en particular; el grupo de organismos que funge
como el polinizador mas importante de entre todos los visitadores florales (Thomson et
al., 1982; Howlett et al., 2011); asi como la constancia floral (i.e. comportamiento de los
polinizadores caracterizado por restringir las visitas a un solo tipo floral, ain cuando se
encuentren mas especies en floracion disponibles; Waser, 1986) de un organismo
dado, lo que a su vez permite inferir su eficiencia como polinizador (Jennersten, 1984).
La constancia floral tiene un efecto positivo para la planta, ya que reduce la cantidad de
polen heteroespecifico depositado en los estigmas, disminuyendo las posibilidades de
gue el estigma se bloqueé con granos de polen de otras especies vegetales (Gegear y
Laverty, 2005). Ademas, los animales que presentan constancia floral son mas
eficientes forrajeando, ya que invierten menos energia en la busqueda de recursos
(Kobayashi-Kidokoro y Higashi, 2010).

Entre los himenopteros, las abejas de la Superfamilia Apoidea constituyen el
grupo de polinizadores mas importante en las comunidades vegetales naturales
(Alarcén, 2010). Esto ha sido corroborado a través del analisis de las cargas polinicas
de diversas especies de abejas y abejorros, en los que se ha detectado la existencia de
constancia floral, ya que mas del 70% de sus cargas polinicas esta constituido por
polen de una sola especie vegetal (Yeboah-Gyan y Woodell, 1987; Ramalho et al.,
1994; Aguilar-Sierra y Smith-Pardo, 2009; Moisan-Deserres et al., 2014; Wiesenborn,
2015; Delmas et al., 2016). De manera similar, se ha documentado que las cargas
polinicas de un elevado numero de individuos de Ceratina flavipes (Hymenoptera) estan
conformadas por solo dos especies de plantas y, en el 62% de los casos, las cargas
polinicas estuvieron dominadas por un solo morfo-tipo polinico (Kobayashi-Kidokoro y
Higashi, 2010). A pesar de que en la localidad donde se llevé a cabo el estudio habia
14 especies de plantas en floracién y de que este himendptero se considera como un
visitador generalista, presentd una alta constancia floral (Kobayashi-Kidokoro y Higashi,
2010). Por su parte, Aguilar-Sierra y Smith-Pardo (2009) encontraron que 18 especies

de himendpteros presentaron en sus cargas polinicas alrededor del 77% de granos de
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polen de Aspilia tenella (Kunth) S.F. Blake (Asteraceae) a pesar de que se encontraban
30 recursos polinicos en el momento del estudio.

Por otro lado, el andlisis de las cargas polinicas también puede emplearse para
determinar la existencia de variacion en la constancia floral en el tiempo. Por ejemplo,
Fisogni et al. (2018) hicieron un analisis de la eficiencia de polinizacion de 13 especies
de abejas a lo largo de cuatro afos. Estos autores encontraron que la eficiencia de la
polinizacion medida a través del porcentaje de granos de polen de la especie
Dictamnus albus N.A. Winter (Rutaceae) en sus cargas polinicas, variaba entre 59.8% y
79.1%. Dichos autores argumentan que esta variacion puede deberse a la existencia de
otras especies floreciendo simultdneamente, por lo que representan una fuente alterna
de alimento para las abejas.

Asimismo, a partir del nUmero de granos de polen que los polinizadores llevan en
sus cuerpos es posible predecir la cantidad de granos de polen que depositan en el
estigma, lo que puede ser empleado como otra medida indirecta de la eficiencia de la
polinizacion (Howlett et al., 2011). Pierre y Hofs (2019) encontraron que Astylus
atromaculatus (Coleoptera) junto con Apis mellifera (Hymenoptera) eran los
polinizadores efectivos de especies de algodon (Gossypium L. spp.), pues ambas
especies de insectos portaban un nimero similar de granos de polen (>400) en sus
cuerpos. De manera similar, se encontr0 que el diptero Eulonchus tristis es un
polinizador efectivo de Brodiaea elegans (Jeps.) Hoover (Asparagaceae), ya que el
91.1% de los granos de polen que portaba correspondian a esa especie vegetal
(Borkent y Schlinger, 2008).

El estudio de las cargas polinicas ha permitido comparar la eficiencia de
polinizacion de abejas nativas e introducidas en diversas especies vegetales. Por
ejemplo, en Hawai, 90% de los individuos de las abejas nativas llevaban en sus cuerpos
polen de nueve especies de plantas nativas. En contraste, solo el 60% de los individuos
de la abeja introducida Apis mellifera portaban polen de las mismas especies nativas,
pero en menor abundancia; ademas, mas del 60% de los granos de polen de sus
cargas polinicas correspondia a especies vegetales introducidas (Miller et al., 2015).
Por el contrario, Watts et al. (2012) encontraron que abejorros nativos y Apis mellifera

no diferian en la cantidad de polen removido de la especie nativa Duranta mandonii
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Dinter. (Verbenaceae) y que ambos eran mejores polinizadores que el colibri nativo
Metallura tyrianthina (Apodiformes) ya que, a pesar de ser un visitador muy abundante,
presenta una tasa de remocién de polen deficiente.

En el caso de los colibries, los andlisis de sus cargas polinicas han permitido
determinar su importancia como polinizadores efectivos dentro de las comunidades
vegetales en las que habitan (Ramirez-Burbano et al., 2018). En Colombia, se encontro
gue Eriocnemis mirabilis (Apodiformes) era el polinizador clave de la comunidad vegetal
de la localidad de estudio, ya que transporta una gran cantidad de polen de diversos
tipos, por lo que establece un gran nimero de interacciones con las especies vegetales
presentes en la zona de estudio (Ramirez-Burbano et al., 2018). También, el analisis
cuantitativo de las cargas polinicas de Phaethornis guy (Apodiformes) en Panama,
permitid detectar que, durante la época de secas, éste colibri visitaba mas de 13
especies vegetales dentro del sitio de estudio (Borgella et al., 2001).

Del mismo modo, la evaluaciéon de las cargas polinicas portadas en los cuerpos
de murciélagos nectarivoros ha permitido establecer qué especies de murciélagos son
polinizadores efectivos de ciertas especies vegetales, asi como aquéllos que son mas
generalistas (Mora-Beltran y Lopez-Arévalo, 2018). Por ejemplo, se encontré que los
polinizadores efectivos de Pseudobombax ellipticum A. Robyns (Malvaceae) eran tres
especies de murciélagos nectarivoros (Leptonycteris sanborni, Choeronycteris
mexicana y Glossophaga leachii), ya que ademas de remover grandes cantidades de
polen de dicha especie vegetal, también presentaban una alta tasa de visitas a sus
flores (Eguiarte et al., 1987). En Veracruz, México se encontré que la eficiencia de
polinizacion de dos especies de murciélagos para la especie vegetal Pseudalcantarea
viridiflora (Beer) Pinzon & Barfuss (Bromeliaceae) era distinta (Aguilar-Rodriguez et al.,
2019). Mientras en Anoura geoffroyi (Chiroptera) el 75% de las cargas polinicas estaba
conformado por polen de P. viridiflora. En Glossophaga soricina (Chiroptera) el polen de
P. viridiflora solo representaba el 30.77% de sus cargas polinicas (Aguilar-Rodriguez et
al., 2019).

Las flores de diversas especies de cactaceas columnares son visitadas por
murciélagos (Valiente-Banuet, 2002). De hecho, el contacto de los murciélagos con las

estructuras reproductivas y la presencia de granos de polen de las especies
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Pachycereus  weberi, P. pecten-aboriginum, Pilosocereus chrysacanthus,
Neobuxbaumia macrocephala, N. mezcalaensis y N. tetetzo en sus cuerpos se han
empleado como indicadores de la existencia de polinizacion efectiva por parte de los
murciélagos a esas especies vegetales (Valiente-Banuet et al., 1996, 1997a, b, 2004).
De manera similar, a partir de estimaciones de la proporcion de flores que maduran en
frutos (i.e. fruit-set) y de la proporcion de évulos que maduran en semillas (i.e. seed-
set), asi como de la abundancia de cada especie de visitador floral con polen de
Marginatocereus marginatus (Cactaceae) se ha establecido que los murciélagos
Choeronycteris mexicana y Leptonycteris curasoae (Chiroptera) junto con tres especies
de colibries, son sus polinizadores efectivos (Dar et al., 2006). Usando métodos
similares, Sahley (2001) determiné que los polinizadores efectivos de Stenocereus
thurberi (Cactaceae) fueron los murciélagos Leptonycteris curasoae y Choeronycteris
mexicana (Chiroptera). Sin embargo, para ninguna especie de cactacea columnar con
sindrome quiropterofilico se ha realizado un analisis cuantitativo de las cargas polinicas

portadas por los murciélagos.

3. Justificacion

Neobuxbaumia tetetzo es una cactacea columnar endémica del Valle de Tehuacan-
Cuicatlan y de Meéxico (Bravo-Hollis, 1991). Es una especie que tiene importancia
econdmica y alimenticia, ya que sus flores y frutos son comestibles; ademas de que es
usada como combustible (Casas, 2002; Paredes-Flores et al., 2007). Dentro de los
ecosistemas en los que se desarrolla, es fuente importante de alimento, refugio, sitio de
percha vy sitio de reproduccidon de distintos grupos de animales (Contreras-Gonzélez,
2015). A pesar de la importancia que esta cactacea tiene dentro del ecosistema, sélo
existe un trabajo sobre su biologia reproductiva (Valiente-Banuet et al., 1996). En ese
estudio, se evalué la eficiencia de la polinizacion en conjunto por parte de dos especies
de murciélagos nectarivoros Choeronycteris mexicana y Leptonycteris yerbabuenae
(Valiente-Banuet et al., 1996). Sin embargo, no se ha determinado la eficiencia de
polinizacion de cada especie por separado. Informacidén que podria ser de gran utilidad

para el mejor aprovechamiento y la conservaciéon de esta cactacea.
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Ademas, la crisis global de polinizacion causada por diversas actividades
antrépicas ha ocasionado la disminucion de las poblaciones de polinizadores de
diversos grupos de angiospermas, no solo de insectos, sino también de vertebrados,
como los murciélagos (Steffan-Dewenter et al., 2005; Arizmendi, 2009). Po lo anterior,
es probable que los sistemas cactus columnar-polinizador podrian estar fuertemente
afectados por este fendmeno debido a la estrecha relacion que presentan con los
murciélagos como polinizadores (Valiente-Banuet, 2002). Por lo tanto, conocer las
especies de polinizadores efectivos de N. tetetzo asi como el indagar sobre el nivel de
asociacion morfolégica entre el crdneo de los murciélagos que visitan sus flores y sus
rasgos florales, podria ser de utilidad para proponer estrategias de conservacién que
eviten o disminuyan la peérdida de refugios asi como el sacrificio de murciélagos

nectarivoros en la zona.

4. Objetivos

El objetivo del presente estudio es determinar la eficiencia de polinizacion de los
murciélagos que visitan las flores de Neobuxbaumia tetetzo en Zapotitlan Salinas,
Puebla.

Los objetivos particulares:
1.- Identificar si existe una relacion morfologica entre los caracteres florales de
Neobuxbaumia tetetzo con la forma y el tamafio del rostro de los murciélagos que la

visitan.

2.- Determinar el recurso alimenticio mas importante de las especies de murciélagos
gue visitan las flores de Neobuxbaumia tetetzo a partir de las cargas polinicas que

portan en sus cuerpos.
3.- Determinar la eficiencia de polinizacion de las especies de murciélagos L.

yerbabuenae y C. mexicana que visitan las flores de Neobuxbaumia tetetzo a partir de

sus cargas polinicas.
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5. Hipétesis

1. Se ha demostrado que cuando los murciélagos visitan las flores de las cactaceas
columnares, la cabeza del murciélago alcanza a entrar completamente en la flor
(Molina-Freaner et al., 2004). Dentro del Valle de Zapotitlan Salinas, los murciélagos
Choeronycteris mexicana y Leptonycteris yerbabuenae son considerados los
polinizadores efectivos de la especie Neobuxbaumia tetetzo (Valiente-Banuet et al.,
1996). Por lo tanto, se espera que si ambas especies de murciélagos son polinizadores
efectivos de N. tetetzo, el tamafio y forma de su cabeza estaran asociados con el
tamano y la forma de las flores de la especie vegetal.

2. Neobuxbaumia tetetzo es una cactacea columnar que es polinizada efectivamente
por dos especies de murciélagos nectarivoros (Valiente-Banuet et al., 1996). Dentro de
la region de Zapotitlan Salinas esta es la cactacea mas abundante, con cerca de 1200
individuos/ha (Valiente-Banuet y Ezcurra, 1991), por lo que podria considerarse el
recurso floral mas importante dentro de la zona. Por lo tanto, se espera que en el
analisis de las cargas polinicas portadas por los murciélagos C. mexicana y L.
yerbabuenae se encuentre que el recurso polinico mas frecuente sea de N. tetetzo.
Ademas, se espera encontrar polen de N. tetetzo en todos los individuos colectados de
ambas especies de murciélagos y que el mayor porcentaje de granos de polen

encontrados sea de esta especie de cactacea.

6. Material y métodos

6.1. Sitio de estudio

El municipio de Zapotitlan Salinas se encuentra al sureste del Estado de Puebla, en la
region suroccidental del Valle de Tehuacan (Fig. 1). El Valle de Zapotitlan Salinas tiene
una superficie aproximada de 86.76 km? y se ubica en los 18° 20’ de latitud norte y 97°
28’ de latitud oeste (Arias et al., 2000), a una altitud que va de los 1280 a los 2720m
sobre el nivel del mar (Guzman-Mendoza et al., 2010). El clima de la localidad es seco
la mayor parte del tiempo, aunque se registran dos periodos de lluvia muy marcados,
uno de mayo a junio y otro en septiembre (Zavala-Hurtado, 1982). La precipitacion

promedio anual es de 400 mm, mientras que la temperatura anual oscila entre los 11 y
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los 34°C. La aridez extrema caracteristica de la localidad se debe al efecto de sombra
de lluvia orografica provocado por la sierra Madre Oriental, que intercepta la humedad
de los vientos humedos provenientes del Golfo de México (Zavala-Hurtado, 1982). Los
tipos de suelo que se encuentran en el Valle de Zapotitlan son: litosol, rendzina, regosol
y vertisol (Arias et al., 2000). La vegetacion ha sido clasificada como un matorral
xero6filo, en el que los cactus columnares son el elemento dominante (Rzedowski,
1978). La flora del lugar estda conformada por aproximadamente 1400 especies de
plantas pertenecientes a 630 géneros, de las cuales, al menos el 30% son endémicas

de la region (Valiente y Ezcurra, 1991).

REPUBLICA MEXICANA
B ESTADO DE PUEBLA
] ZAPOTITLAN SALINAS

10 0 10 30 40 km

Figura 1. Mapa de la regién de Zapotitlan Salinas ubicado en el Estado de Puebla

(Elaborado por J. Alonso Perez).

6.2. Sistema de estudio

Neobuxbaumia tetetzo es una cactacea columnar ramificada que puede alcanzar hasta
12 m de altura (Fig. 2). Nombrada comunmente como “tetecho”. Florece de mayo a
junio, justo antes de la temporada de lluvias. El primer evento reproductivo ocurre
cuando los individuos alcanzan los 2 m de altura (Valiente y Ezcurra, 1991). Sus tallos
son cilindricos y presentan de 13 a 17 costillas. El eje principal tiene aproximadamente

de 30 a 60 cm de diametro. Las ramas son de color verde grisaceo claro. Las espinas
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tienen una longitud de 5 - 20 mm y se dirigen hacia abajo. Se observan entre 7 y 12
espinas radiales, a veces sélo 2 o ninguna,; las espinas radiales miden de 5 a 20 mm de
largo. Se distinguen de 1 a 3 espinas centrales, la mayor mide entre 3y 4 cm. Las flores
presentan antesis nocturna, se producen en el apice de las ramas, son de color blanco
verdoso, con numerosos estambres de filamentos blancos y anteras color crema; el
estilo es de color blanco. Abren de 2 a 3 flores por rama cada noche (Bravo-Hollis,
1991).

Neobuxbaumia tetetzo se distribuye dentro de la Reserva de la biosfera
Tehuacan-Cuicatlan y las especies de murciélagos Choeronycteris mexicana y
Leptonycteris yerbabuenae han sido reportadas como sus visitadores florales (Valiente-
Banuet et al., 1996).

6.3. Correspondencia morfologica entre los murciélagos y las flores como inferencia de
la eficiencia de polinizacion

Tamafio. El tamafio es una medida que se basa en distancias longitudinales. Para
estimar las medidas morfométricas del tamafo de las flores y de los murciélagos, se
realizaron dos salidas a campo durante el periodo de floracion de Neobuxbaumia
tetetzo (mayo-junio 2019; Valiente et al., 1996). De 15 individuos distintos se colectaron
2 flores en antesis (2 flores x 15 individuos= 30 flores) y se realizaron las siguientes
mediciones (Fig. 3): longitud interna con y sin el nectario, diametro de la corola y

diametro del tubo floral.
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Figura 2. Neobuxbaumia tetetzo, cactacea columnar dominante encontrada en

Zapotitlan Salinas, Puebla.

Figura 3. ParAmetros morfolégicos tomados en las flores de Neobuxbaumia tetetzo. a)

longitud interna de la flor, b) longitud interna sin el nectario, c) diametro de la corola vy,

d) diametro o apertura del tubo floral.

En el caso de los murciélagos, se colocaron tres redes de niebla durante tres

dias seguidos en cada muestreo. Las redes fueron colocadas a una distancia maxima
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de un metro de individuos de N. tetetzo en floracién y de la entrada de cuevas de
descanso, tal y como fue sugerido por Trejo et al. (2015). Las redes fueron revisadas
cada 30 min entre las 19 y las 3 h, periodo de tiempo que corresponde al pico de
actividad de las especies de murciélagos Leptonycteris yerbabuenae y Choeronycteris
mexicana (Phyllostomidae; Loayza et al., 2006) quienes han sido reportadas como los
polinizadores de N. tetetzo (Valiente et al.,, 1996). Los murciélagos capturados se
identificaron in situ empleando las claves de Medellin et al. (2007) y Alvarez et al.
(1994). De cada organismo capturado se tomaron los siguientes parametros
morfologicos (Fig. 4): longitud total de la cabeza, longitud del hocico, y alto y ancho del
rostro. Se midieron en total 29 individuos de la especie C. mexicana y 8 individuos de L.
yerbabuenae.

Figura 4. Medidas morfométricas del rostro obtenidas en cada uno de los murciélagos
capturados. a) longitud total de la cabeza, b) Longitud del hocico, c) alto del rostro y, d)

ancho del rostro.

Con los datos obtenidos se realizaron pruebas de t para muestras independientes
para comparar las medidas lineales entre las dos especies de murciélagos y asi
determinar si existen diferencias entre las mismas. Por otro lado, se realizaron
correlaciones de Pearson entre las variables de tamafio de los murciélagos y de las
flores de los tetechos. De esta manera se determiné cual de las especies de

murciélagos que visitan las flores de N. tetetzo, es potencialmente su polinizador mas
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efectivo. Todos los analisis se realizaron en el programa PAST 3.14 (Hammer et al.,
2001).

Forma. La forma es una medida independiente del tamafio. Para definirla se utiliza la
morfometria geométrica. En ésta se utilizan dos tipos de puntos de referencia: las
marcas y las semi-marcas. Las marcas son puntos especificos localizados sobre una
estructura biolégica o una imagen de ella que presentan una facil ubicacién (Jaramillo,
2011). Por su parte, las semi-marcas son aquellos puntos localizados en una curva de
acuerdo con la posicién de otras marcas o estructuras (Bookstein, 1996).

Para determinar si existe relacion entre la forma de las flores de N. tetetzo y la
forma del hocico de los murciélagos que las visitan, se realizé un analisis de
correspondencia entre los dos conjuntos de variables. Para ello, se tomaron fotografias
de 2 flores de 15 individuos distintos de N. tetetzo dando un total de 30 flores. Las flores
fueron cortadas por la mitad longitudinalmente para asegurar una buena imagen de la
estructura interna de la flor (i.e. vista lateral de la flor). Para determinar la forma de la
corola, se establecieron 2 marcas y 11 semi-marcas (i.e. puntos de referencia; Tabla 3;

Fig. 5) y se realiz6 la evaluacion de su morfometria geomeétrica.

Tabla 3. Marcas (M) y semi-marcas (SM) definidas en las flores de
Neobuxbaumia tetetzo para analizar la correspondencia morfologica

con el hocico de los murciélagos que las visitan.

Tipo de Marca Ubicacién

M1 Inicio del eje floral
SM2-SM12 Contorno superior de la flor
M13 Inicio de la camara nectaria
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Figura 5. Marcas (1, 13) y semi-marcas (2-12) empleadas para definir la forma de las
flores de Neobuxbaumia tetetzo a partir de fotografias de cortes longitudinales de las

mismas.

En el caso de los murciélagos, este tipo de analisis requeriria el sacrificio de los
ejemplares. Para evitarlo, se fotografiaron craneos de las dos especies, que son las
especies que han sido reportadas como visitadores florales de Neobuxbaumia tetetzo
(Valiente-Banuet et al., 1996). Los craneos fueron obtenidos de la Coleccion Nacional
de Mamiferos (CNMA) del Instituto de Biologia de la UNAM y de la Coleccion de
Mamiferos del Laboratorio de Mastozoologia de la BUAP que hayan sido colectados en
localidades dentro de los Estados de Puebla y Oaxaca (Anexo 4). Los craneos se
fotografiaron en vista lateral con el objetivo de digitalizar marcas y semi-marcas para
luego determinar la forma del craneo de los murciélagos (Tabla 4, Fig. 6). En total, se
fotografiaron 37 craneos de la especie Choeronycteris mexicana y 29 de la especie
Leptonycteris yerbabuenae. En cada craneo se colocaron 2 marcas y 11 semi-marcas
(Tabla 4).
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Tabla 4. Marcas (M) y semi-marcas (SM) empleadas para determinar la
forma de los craneos de los murciélagos que visitan las flores de

Neobuxbaumia tetetzo.

Tipo de Marca Ubicacion

M1 Inicio de la cupula craneal
SM2-SM12 Contorno superior del craneo
M13 Inicio del pre-maxilar

’lbmm

ae c¢) Marcas (1, 13) y

A .5 y PR

Figr 6. a) Craneo de C. mexicana b) Craneo de L. yerbaben

semi-marcas (2-12) empleadas para determinar la forma del craneo de los murciélagos

gue visitan las flores de Neobuxbaumia tetetzo.

Analisis de la morfometria geométrica de las muestras florales y craneales. Las marcas

gue se utilizan en la morfometria geométrica son puntos de referencia que reflejan
caracteres homologos (i.e. puntos que son facilmente reconocibles en cada una de las

estructuras bioldgicas analizadas; Jaramillo, 2011), que son de facil ubicacion y que son
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reconocibles en cada uno de los organismos analizados. Por su parte, las semi-marcas
son puntos que se ubican en secciones o estructuras que no son planas, como es el
caso de los contornos y bordes (Jaramillo, 2011). Las semi-marcas se generaron a
partir del anclaje de un caracter homologo hacia el borde o el contorno; de esta forma,
cada semi-marca se coloc6 homogéneamente y se volvio reconocible en cada ejemplar,
tanto de flores como de craneos de murciélagos. Las semi-marcas fueron creadas
utilizando el programa Makefan8 version 1 (Sheets, 2010). Para asegurar una
colocacion consistente de las semi-marcas en los contornos de las estructuras
estudiadas, se usaron como limites dos marcas. A todo este proceso se le conoce
como digitalizacion de la forma (Gutiérrez, 2015).

Una vez que las marcas y semi-marcas fueron digitalizadas, se transformaron en
coordenadas en el programa tpsDig2 2.26 (Rohlf, 2008; 2013). Para ello, se eliminaron
los efectos de la localizacion, la orientacion y el tamafo, mediante un analisis
generalizado Procrustes (Gutiérrez, 2015). Para obtener la informacion geomeétrica
correspondiente a la forma (Morgan, 2009; Garcia y Sanchez-Gonzalez, 2013), se
realizo el siguiente analisis que consta de tres pasos: 1) cada configuracion (i.e.
conjunto de marcas que reflejan la forma en cada fotografia) se centra en el origen del
sistema de coordenadas y luego se ajusta a una unidad de tamafio comun; 2) las
configuraciones escaladas se sobreponen, de tal modo que coincidan sus centros de
gravedad (centroides) y, 3) las imagenes se rotan hasta minimizar las distancias entre
cada individuo para obtener una configuracibn promedio, utilizando el criterio
matematico de los minimos cuadrados. Los datos obtenidos se transformaron en
coordenadas numéricas.

Finalmente, se realiz6 un analisis de componentes principales (PCA) para
determinar la variacion en la forma de los craneos de las dos especies de murciélagos
nectarivoros y las flores. Dado que este andlisis s6lo es descriptivo se realiz6 un
analisis de correlacion entre los valores del eje 1 de cada especie de murciélagos con
los valores de ese mismo eje para las flores de N. tetetzo, tal y como lo sugiere
Sanchez-Villegas (2016). Esta correlacion permitié determinar de manera cuantitativa si
existe una relacion entre la forma del craneo de cada especie de murciélago y la forma

de la corola de las flores de N. tetetzo. Para este analisis se emple6 el Componente
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Principal 1 puesto que éste es el que explica el mayor porcentaje de variacion. Por
altimo, se realiz6 un Andlisis de Variaciéon Candnica (VCA) para determinar cual forma
craneal de las dos especies de murciélagos se asemaja mas a la forma floral de N.
tetetzo (Acosta-Vazquez, 2019). Los andlisis se realizaron en el programa R-studio
version 1.1.463.

6.4. Andlisis de cargas polinicas como medida de la eficiencia de la polinizacion

Durante el periodo de floracion de Neobuxbaumia tetetzo, se colectdé un boton floral de
tres individuos distintos (3 individuos x 1 botén = 3 botones florales). Los botones
colectados fueron empleados para generar una coleccién de referencia de los granos
de polen de la especie y luego compararla con las muestras de polen obtenidas de los
murciélagos (Mufioz et al., 2005).

Los botones colectados se almacenaron en una solucion de formaldehido -acido
acético glacial - alcohol etilico (FAA; Aguilar-Garcia et al., 2012). Posteriormente, con
ayuda de un microscopio estereoscopico se retiraron seis anteras (2 por boton floral) y
se colocaron en microtubos para someterlos al proceso de acetdlisis propuesto por
Erdtman (1943) modificado por Aguilar-Garcia et al. (2012), en donde a cada tubo se le
agrego 1 ml de acido acético glacial y se maceraron las anteras con ayuda de agujas de
diseccion para romperlas y liberar el polen. Posteriormente, se centrifugaron los tubos a
2500 rpm por 10 min. Después se decanto el contenido y se agregd 1 ml de la solucion
de acetdlisis (acido sulfarico : anhidrido acético puro 1:9). El contenido del tubo se
mezcl6 en un vértex durante 1 minuto, para después ser centrifugado por 10 minutos a
2500 rpm y ser decantado. Este proceso se repitié dos veces, tras las cuales se coloco
1 ml de acido acético glacial y se centrifug6 a 2500 rpm durante 10 minutos, para luego
decantar el acido acético glacial y enjuagar con 1 ml de agua destilada. Los tubos se
centrifugaron a 2500 rpm por 2 min y se decanto el agua destilada.

Con los granos de polen limpios se elaboraron preparaciones semi-permanentes.
Para ello, sobre un portaobjetos limpio se colocaron 50ul de los granos de polen
acetolizados y se calentaron en una plancha junto con celulosa hidroxietilica (HEC).
Tras la evaporaciéon del HEC, que permite una mejor fijacion de los granos de polen; se

agreg6 una gota de resina sintética a los granos de polen y se cubrieron con un
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cubreobjetos. La preparacion elaborada se dejé secar por cuatro dias (de los Santos,
2020).

Para determinar la carga polinica de cada especie de murciélago y con ello
estimar su eficiencia de polinizacion se colectaron los granos de polen adheridos al
rostro de cada murciélago capturado. Para ello, se empleé un hisopo humedecido con
agua destilada y se almacend individualmente en FAA. Los granos de polen obtenidos
se colocaron en microtubos y fueron limpiados siguiendo la técnica de acetodlisis antes
descrita. Finalmente, se elaboraron tres preparaciones semi-permanentes de la carga
polinica obtenida de cada uno de los murciélagos atrapados por especie (de los Santos,
2020).

Todas las preparaciones fueron observadas a 40x bajo un microscopio Optico
marca Nikon y se cuantifico el nimero de granos de polen correspondientes a N.
tetetzo, asi como el numero total de granos de polen en la muestra (Vergeron, 1964).
Con estos datos se estimd el porcentaje de ocurrencia: PO = F/N (100); donde F =
numero de granos de polen de N. tetetzo en la muestra y N = numero total de granos de
polen en la muestra (Riechers-Pérez et al., 2003). Se consider6 como polinizador
eficiente a la especie de murciélago cuya carga polinica tuviera un porcentaje de
ocurrencia mayor al 45% de granos de polen de N. tetetzo, sugiriendo que esta
cactacea seria el recurso alimenticio mas importante para el murciélago (Louveaux et
al., 1978). Para comparar el porcentaje de granos de polen de N. tetetzo en las cargas
polinicas de cada especie de murciélago, se aplico una prueba de U de Mann-Whitney
para muestras independientes.

Asi mismo, también se estimo la eficiencia de polinizacién de cada especie de
murciélago a través de la estimacion del indice de Probabilidad de Polinizacion (PPI)=
PCP x PBP, en donde PCP es la proporcién de granos de polen de Neobuxbaumia
tetetzo encontrados en las cargas polinicas de cada especie y PBP es la proporcion de
murciélagos de cada especie que portaban polen de la especie de interés (Ne’eman et
al., 1999). Se consider6 que un polinizador es efectivo cuando el valor de PPI es mayor
a 0.5 (de los Santos, 2020).

Aunque ambos indices son muy similares, existen diferencias substanciales en la

informacion bioldgica que cada uno de ellos provee. El Porcentaje de Ocurrencia (PO)
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indica cudl es el recurso mas importante para el polinizador (Riechers-Pérez et al.,
2003), es decir, indica la constancia floral por parte del mismo. Por su parte, el indice de
Probabilidad de Polinizacién (PPI) indica cuél de los dos murciélagos evaluados es el
polinizador mas efectivo para esta especie de cactacea columnar (Ne’eman et al.,
1999).

7. Resultados
7.1. Correspondencia morfologica entre los murciélagos y las flores como inferencia de
la eficiencia de polinizacién

Medidas lineales de las especies interactuantes. Las flores de Neobuxbaumia tetetzo

tuvieron en promedio un diametro de la corola de 26.85 = 0.24 mm, un diametro del
tubo floral de 16.94 + 0.19 mm; una longitud interna del tubo floral completo de 33 %
0.52 mm y una longitud interna del tubo floral sin el nectario de 23.81 £ 0.35 mm (Anexo
1).

Choeronycteris mexicana tuvo en promedio 28.99 = 0.17 mm de longitud de la
cabeza, 17.41 + 0.22 mm de longitud del hocico, 16.13 = 0.27 mm de alto del rostro y
20.82 + 0.39 mm de ancho del rostro (Anexo 2).

Leptonycteris yerbabuenae tuvo en promedio una longitud de la cabeza de 26.08
+ 0.14 mm, una longitud del hocico de 14.51 + 0.23 mm, el alto del rostro de 14.13 £
0.41 mm y un ancho del rostro de 22.78 + 0.35 mm (Anexo 3). Se encontraron
diferencias significativas para todas las medidas del rostro entre especies de
murciélagos (Fig. 7). La longitud de la cabeza (tzs= 8.48, P= 0.0001) y del hocico (tzs=
6.7, P= 0.0001), asi como el alto del rostro (tss= 3.61, P= 0.0008), fueron
significativamente mayores en C. mexicana que en L. yerbabuenae (Fig. 7). Por el
contrario, el ancho del rostro fue significativamente mayor en L. yerbabuenae (tzs= 2.54,
P=0.002; Fig. 7). De esta forma, C. mexicana tiene una cabeza y rostro mas alargado y

delgado que L. yerbabuenae, el cual tiene una cabeza mas achatada y ancha.

Tamafo. No se encontraron correlaciones significativas entre ninguna de las medidas

morfométricas de C. mexicana y las variables del tamafio de las flores de N. tetetzo

47



(Tabla 5). En contraste, se encontrd6 una correlacion significativa y positiva entre la
longitud total de la cabeza de L. yerbabuenae y la longitud interna del tubo floral de N.
tetetzo (r>= 0.737, N= 8, P= 0.03), asi como entre ese mismo caracter del rostro del
murciélago y la longitud interna del tubo floral de N. tetetzo sin el nectario (r?>= 0.746, N=
8, P=0.03; Tabla 5; Figs. 8, 9).
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Figura 7. Medidas lineales promedio (+ e.e.) de las dos especies de murciélagos
nectarivoros Leptonycteris yerbabuenae y Choeronycteris mexicana que visitan las

flores de Neobuxbaumia tetetzo en Zapotitlan Salinas, Puebla.
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Tabla 5. Coeficientes de correlaciéon y valores de significancia entre las variables
morfométricas de las flores de Neobuxbaumia tetetzo (columnas) y los caracteres del
rostro de los murciélagos (renglones). Las correlaciones significativas se muestran en

negrita (N =30y N = 8 para C. mexicana y L. yerbabuenae respectivamente).

Caracteres florales

Caracteres del

Diametro Longitud interna
rostro de los Corola  Tubo floral Tubo floral Tubo floral sin
murciélagos (mm) (mm) (mm) nectario (mm)

Choeronycteris mexicana

Longitud de la r’=0.144  r?=-0.155 r’=0.172 r’=0.208
cabeza (mm) P=0.457 P=0.421 P=0.371 P=10.280
Longitud del hocico  r?=0.106 r’=-0.142 r’=0.025 r’=0.002
(mm) P=0.583 P=0.462 P=0.896 P=0.990
Alto del rostro (mm) r’= 0.267 r’=-0.064 r’=0.289 r’= 0.256
P=0.162 P=0.742 P=0.129 P=0.180
Ancho del rostro r’=-0.104 r’=-0.164 r’=-0.118 r’= 0.050
(mm) P=0.592 P=0.395 P=0.543 P=0.796
Leptonycteris yerbauenae
Longitud de la r’=-0.246  r?=0.278 r’=0. 737 r’=0.746
cabeza (mm) P=0.556 P=0.505 P=10.03 P=10.03
Longitud del hocico  r>=0.234 r’=-0.200 r’=-0.355 r’=-0.404
(mm) P=0.576 P=0.635 P=0.807 P=0.320
Alto del rostro (mm) r’=0.231 r’=0.104 r’=-0.006 r’=-0.142
P=10.583 P=0.807 P=0.989 P=0.737
Ancho del rostro r’=-0.121 r’= 0.025 r’=0.120 r’=0.167
(mm) P=0.775 P=0.953 P=0.777 P=0.694
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Figura 8. Analisis de correlacion entre la longitud total de la cabeza de
Leptonycteris yerbabuenae (Chiroptera) y la longitud del tubo floral de
Neobuxbaumia tetetzo (Cactaceae).
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Figura 9. Andlisis de correlacién entre la longitud total de la cabeza de
Leptonycteris yerbabuenae (Chiroptera) y la longitud del tubo floral sin el

nectario de Neobuxbaumia tetetzo (Cactaceae).
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Forma. El analisis de componentes principales entre los caracteres de la forma de los
craneos de los murciélagos y las flores mostré que el primer eje (PC1) explica el 63.9%
de la varianza, mientras que el segundo (PC2) explico el 23.5% de la variacion. La
representacion grafica de este andlisis (Fig. 10) muestra que no hay un traslape entre
las dos especies de murciélagos y las flores, ya que en el espacio bidimensional se
observan tres grupos de puntos completamente separados. Asimismo, se observa que
ambas especies de murciélagos presentan relativamente poca variacion intra-especifica
(Fig. 10). En contraste, las flores de N. tetetzo presentaron relativamente mayor
variaciéon en la forma en comparacién con los murciélagos (Fig. 10). El analisis grafico
de la forma infiere que el primer componente (PC1) expresa la longitud de los craneos y
la mandibula superior asi como la longitud del tubo floral. Por lo tanto, las flores de N.
tetetzo presentan tubos florales mucho mas alargados que el hocico de ambas especies
de murciélagos ya que se encuentran ubicados en la zona positiva de la grafica (Fig.
10). Por su parte, el segundo componente (PC2) indica la variacion asociada a la
curvatura y el ancho de la cupula craneal de los murciélagos, asi como la curvatura y
anchura de la entrada del tubo floral en las flores de N. tetetzo. El andlisis grafico
muestra que Leptonycteris yerbabuenae presenta una cupula craneal mucho mas
ensanchada y redondeada que C. mexicana, la cual presentd craneos mas bien
aplanados y delgados. El tubo floral de las flores de N. tetetzo presentdé una gran
variacion, mucho mayor a la de los craneos de ambas especies de murciélagos (Fig.
10).

51



ERRRRRREEN
T i C. mexicana
NENA | : o
- 1T | | N. tetetzo
S ® PC2 !
° ! o .L. yerbabuenae
|
o ° '
‘ “ [ ] : O O o
g . L ] s ... : O o
. N
~ o o 0 o 0
@) L .
o o | 0 4 o
[=] |
S Voo é"__________: ________ o Tt TTTTTTTTTT ©O------- N
I QO
I 0] O (0]
o O I
0]
e > So o l 0 © ¢
o o) O !
S g) 8 00 | © .
QS%&) o° : @]
I
@] o
o : Tiiid
3 PC1
2
T T T T T T T
-0.04 -0.02 0.00 0.02 0.04 0.06 0.08
PC1

Figura 10. Analisis de componentes principales (PCA) de la forma de las flores de
Neobuxbaumia tetetzo y la forma del craneo de sus visitadores florales Choeronycteris
mexicana y Leptonycteris yerbabuenae (Chiroptera). La gradilla superior indica la
informacion que esta aportando el segundo eje y la gradilla inferior corresponde a la del

primero.

El analisis de correlacién “a posteriori” entre los valores del eje 1 de cada especie
de murciélago con los valores de ese mismo eje para las flores de N. tetetzo no fue
significativo para ninguna de las dos especies de murciélagos (L. yerbabuenae: r?=
0.103, N= 29, P= 0.602; C. mexicana: r’>= 0.262, N= 30, P= 0.18; Fig. 11). Estos analisis
confirman que no existe una relacion entre la forma lateral del craneo de las dos

especies de murciélagos y las flores de N. tetetzo.

52



El andlisis de variacion candnica (CVA) mostré que la forma del craneo de C.
mexicana no se asemeja a la de los craneos de L. yerbabuenae, ni a la forma de las
flores de N. tetetzo (Fas, 1980= 114.44, P< 0.0001; Fig. 12). En este andlisis, la variable
canonica 1 (CV1) explico el 78.56% de la variacion. La gradilla de deformacion de esta
variable mostré que las marcas 1, 4, 5y 6, correspondientes a la zona superior de la
cupula craneal de los murciélagos y la zona mas ancha del tubo floral de las flores, son
las que brindan la mayor informacion acerca de la diferenciacion de la forma entre las
dos especies de murciélagos y las flores (Fig. 13). Por su parte, la variable candénica 2
(CV2) explico el 21.44% de la variacion. Las marcas 1, 5, 6, 7, 8 y 10, correspondientes
a la parte final de la cupula craneal y la unién de la cupula con la mandibula superior de
los murciélagos, asi como a la zona en que el ancho del tubo floral disminuye (justo por
encima de la camara nectarial), proporcionaron la mayor informacion acerca de la
variacion en la forma en ese eje (Fig. 13). Este analisis corroboré los resultados del
PCA en cuanto a la forma craneal de las dos especies de murciélagos estudiadas. Esto
es, Leptonycteris yerbabuenae presenta una cupula craneal mas ancha y redondeada
gue C. mexicana, mientras que esta Ultima especie presenta una cupula craneal mas
aplanada (Figs. 12, 13).
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Figura 11. Analisis de correlacion entre los valores del primer eje arrojado por el analisis
de componentes principales para las flores de N. tetetzo y los valores de ese mismo eje
para los murciélagos nectarivoros Leptonycteris yerbabuenae (a) y Choeronycteris

mexicana (b).
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Figura 12. Andlisis de variacion canonica de la forma craneal de los murciélagos
nectarivoros Choeronycteris mexicana y Leptonycteris yerbabuenae y la forma de las

flores de la cactacea columnar Neobuxbaumia tetetzo (Fas, 1080= 114.44, P< 0.0001).
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Figura 13. Descripcion de las regiones donde se concentra el cambio de la forma en las
dos primeras variables candnicas correspondientes al analisis de variacion candnica de
la forma craneal de dos especies de murciélagos nectarivoros y la forma floral de
Neobuxbaumia tetetzo. a) Variable candnica 1 (CV1) que corresponde a la zona de la
cupula craneal en los murciélagos y la zona mas ancha del tubo floral. b) Variable
canodnica 2 (CV2) que se refiere a la variacion en la zona de unién entre la cupula
craneal y la mandibula en el caso de los murciélagos, y la zona en que el tubo floral
disminuye su tamafio en las flores. Las flechas indican el nivel de deformacion en la
forma que es causado por esa marca 0 semimarca en cada estructura analizada. c)
Esquema comparativo de las marcas y semi-marcas en los craneos de los murciélagos

y las flores de N. tetetzo.
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7.2. Andlisis de cargas polinicas como medida de la eficiencia de la polinizacién

En promedio, cada individuo de la especie Choeronycteris mexicana transporté en su
cabeza 137.92 + 0.61 (0 — 1644) granos de polen de seis morfotipos polinicos distintos
ademas del correspondiente a N. tetetzo (Fig. 14a). El nimero promedio de granos de
polen de N. tetetzo transportado por cada individuo de C. mexicana fue de 119.3 + 0.65,
con una variacion de entre 0 y 1468 granos de polen entre individuos. El porcentaje de
ocurrencia (PO) de los granos de polen de N. tetetzo en las cargas polinicas de C.
mexicana fue de 41.87 + 9.53% (Fig. 15). Por su parte, el indice de probabilidad de
polinizacion (PPI) de este murciélago fue de 0.29 + 0.09 (Tabla 7; Fig. 16).

Por otro lado, cada individuo de L. yerbabuenae transport6 un promedio de
8,122.57 + 0.1. granos de polen (4,143 - 17,727 por individuo) de tres morfotipos
distintos, incluyendo el correspondiente a N. tetetzo (Fig. 14b). En promedio, cada
individuo de esta especie de murciélago transporté 6,124.14 + 0.1 granos de polen de
N. tetetzo, con una variacién de entre 0 y 11,957 granos de polen entre cada individuo
muestreado. EI PO de N. tetetzo en las cargas polinicas de L. yerbabuenae fue de
78.29 + 13.67%. El PPI de esta especie de murciélago fue de 0.67 + 0.14 (Tabla 7; Figs.
15, 16).

Se encontraron diferencias significativas en el porcentaje de granos de polen de
N. tetetzo transportado por cada especie de murciélago (U= 15, z= -2.395, P=0.001,
Fig. 15). Leptonycteris yerbabuenae transporté significativamente 59.4 veces mas

granos de polen que Choeronycteris mexicana.
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Figura 14. Diversidad de morfotipos polinicos encontrados en las cargas polinicas de a)
Choeronycteris mexicana, y b) Leptonycteris yerbabuenae. *= granos de polen

correspondientes a Neobuxbaumia tetetzo.
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Figura 15. Porcentaje de ocurrencia (PO) promedio (+ e.e.) de granos de polen de
Neobuxbaumia tetetzo cuantificado en las cargas polinicas de los murciélagos

nectarivoros Choeronycteris mexicana y Leptonycteris yerbabuenae.

Tabla 7. indice de probabilidad de polinizaciéon (PPI) de las dos especies de
murciélagos nectarivoros que visitan las flores de Neobuxbaumia tetetzo. PCP=
proporcion de granos de polen de N. tetetzo en la muestra, PBP= proporcion de

individuos de cada especie de murciélago que llevaba polen de N. tetetzo.

Especie PCP PBP PPI
Choeronycteris mexicana 0.42 0.69 0.29 £ 0.09
Leptonycteris yerbabuenae  0.78 0.86 0.67 £0.14
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Figura 16. indice de Probabilidad de Polinizacién (PPl + e.e.) de las especies de
murciélagos nectarivoros Choeronycteris mexicana y Leptonycteris yerbabuenae que

visitan las flores de Neobuxbaumia tetetzo.

8. Discusion
8.1. Estimacion de la eficiencia de polinizacion a partir de andlisis morfométricos

8.1.1. Caracteres florales y craneales.- De las medidas lineales de las flores de

Neobuxbaumia tetetzo obtenidas en este estudio, s6lo el diametro de la corola habia
sido reportado previamente para esta especie, con un tamafio de 21.6 mm = 1 d.e. 3.2
mm (Valiente-Banuet et al., 1996). En el presente estudio el diametro de la corola midié
26.85 + 0.24 mm en promedio, esto es, ligeramente mayor al reportado previamente.
Las diferencias en el didmetro de la corola de N. tetetzo reportadas en este estudio y el
de Valiente-Banuet et al. (1996), pueden atribuirse, al tamafio de los individuos de los
gue fueron recolectadas las flores medidas en cada estudio ya que se ha demostrado
gue cactaceas columnares de la misma espécie los individuos de menor tamafio
producen menos flores (Johnson, 1992). Otra posible explicacion podria ser el momento

en que fueron colectadas las flores, ya que debido a que estas flores son asincroénicas,
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es decir, que no florecen todas al mismo tiempo, podria existir un caso de variacion
intra-individual en el tamafio de las mismas causada por una asignacién diferencial de
recursos entre las estructuras reproductivas producidas (Aguilar-Garcia et al., 2018). De
esta forma, las estructuras reproductivas que se desarrollan primero pueden obtener
una mayor cantidad de recursos que aquellas producidas tardiamente (Torres-Roche,
2017). La existencia de variacion intra-individual ha sido demostrada en algunas
especies de cactaceas columnares (Figueroa-Castro y Valverde, 2011; Aguilar-Garcia
et al., 2018) por lo que no seria sorprendente que algo similar pudiera estar ocurriendo
en N. tetetzo.

En conjunto, todas las variables mofométricas medidas sugieren que las flores de
N. tetetzo son pequefias en comparacion con las de otras cactaceas columnares. Por
ejemplo, las flores de Trichocereus pasacana miden alrededor de 80 mm de longitud
interna (de Viana et al., 2001), mientras que las de Carnegiea gigantea y Pachycereus
pringlei tienen una longitud total mayor a 100 mm (Flemming et al., 1996). Las
diferencias en el tamafio de las flores entre especies es importante ya que puede limitar
el acceso a las recompensas por parte de los polinizadores (Armbruster y Muchhala,
2009). De esta manera, el tamafo de las flores puede fungir como un filtro que
determina qué grupos de organismos pueden visitar las flores y acceder a las
recompensas y cuales no, favoreciendo el acceso a las recompensas a aquellos que
realizan adecuadamente la polinizacion (Armbruster y Muchhala, 2009).

De manera similar, solo la longitud total de la cabeza de los craneos de los
murciélagos habia sido reportada con anterioridad (Cole y Wilson, 2006; Gémez-Nisino,
2006). La longitud total de la cabeza de ambas especies de murciélagos estimada en el
presente estudio (C. mexicana: 28.99 = 0.17 mm; L. yerbabuenae: 26.08 + 0.14 mm)
coincide con los reportes previos (29.2 — 30.4 mmy 26.88 mm, respectivamente; Cole y
Wilson, 2006; Gémez-Nisino, 2006). La constancia de estos valores entre estudios
refleja la importancia de este caracter para la identificacion de las especies (Van
Cakenberghe et al., 2002). Sin embargo, el resto de las medidas del craneo de los
murciélagos (longitud del hocico y ancho y alto del rostro) no habian sido reportadas

previamente, por lo que éste es el primer trabajo en el que se reportan.
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Por otro lado, los resultados mostraron que todas las medidas eran diferentes
entre las dos especies de murciélagos. Esto demuestra la importancia de la morfologia
para la diferenciacion taxonémica entre especies de murciélagos (Van Cakenberghe et
al., 2002). De acuerdo con las medidas del rostro de cada especie, C. mexicana es un
murciélago con la cabeza y el hocico méas alargados y con rostro delgado; mientras que
L. yerbabuenae presenta un rostro mas ensanchado y la cabeza y el hocico menos
alargados. Ecolégicamente, la forma del hocico de C. mexicana puede representarle
una ventaja para la obtencion de néctar, ya que al tener un rostro delgado y alargado,
se ve menos limitado por la longitud de las flores para forrajear por néctar. Estudios
previos han sugerido que flores con tubos largos impiden el acceso a la recompensa a
murciélagos con hocicos cortos, a la vez que so6lo permiten el acceso a aquéllos que
posean un hocico alargado, los cuales pueden incluso obtener el néctar sin insertar la
cabeza dentro de la flor (Nicolay, 2001). Al mantener la cabeza fuera de la corola
disminuye el riesgo de que estos murciélagos sean depredados, pues pueden
mantenerse alerta mientras forrajean (Nicolay y Winter, 2006). Sin embargo, el rostro
alargado también puede representar una desventaja para los murciélagos que lo
poseen, pues limita su dieta a la obtencién de alimentos liquidos, aun cuando en su
habitat haya otros recursos alimenticios como frutas o insectos (Herrera, 2001). Por lo
tanto, murciélagos con el hocico alargado tienen una mayor dependencia de los
recursos florales, por lo que para cubrir sus requerimientos energéticos deberan

alimentarse de una mayor cantidad de flores (Tschapka, 2004).

8.1.2. Andlisis morfométricos y eficiencia de la polinizacion.- Las medidas de las flores

de Neobuxbaumia tetetzo y de las dos especies de murciélagos fueron utilizadas para
evaluar su eficiencia como polinizadores a partir de analisis morfométricos tradicionales
(i.e., basados en medidas lineales; Bookstein, 1996). Este tipo de andlisis se han
utilizado ampliamente para corroborar la existencia de asociaciones morfométricas
entre las flores y el aparato bucal de sus polinizadores (Miller, 1981; Nilsson, 1985,
Nilsson et al., 1987; Patt et al., 1989; Herrera, 1993; Singer y Coccuci, 1997;
Wasserthal, 1997; Buchert-Lindberg y Mogens-Olsen, 2001; Moré et al., 2007, 2012;
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Schueller, 2007; Hernandez-Hernandez, 2011; Boberg et al., 2013; Maglianesi et al.,
2014).

Los resultados del presente estudio mostraron que no existe una asociacion
entre los caracteres del rostro de Choeronycteris mexicana y las flores de N. tetetzo.
Esto sugiere que C. mexicana no tiene una relacion especializada con N. tetetzo y que
probablemente sea un polinizador generalista. En un trabajo realizado en la misma
localidad de estudio se demostré que C. mexicana visita 14 especies vegetales (Ibarra-
Lépez, 2012). Ademas, Choeronycteris mexicana es un murciélago con amplia
distribucién en el pais y presenta habitos migratorios (Koopman, 1981; Valiente-Banuet,
2002; Solari, 2018), lo que sugiere que su dieta es mas bien flexible, y que
probablemente se alimente de una variedad mayor de especies vegetales, dependiendo
de su disponibilidad en cada localidad a lo largo de su ruta migratoria.

En contraste, los resultados mostraron una relacion significativa entre la longitud
total de la cabeza de L. yerbabuenae y la longitud interna del tubo floral con y sin el
nectario de N. tetetzo. Estos resultados sugieren que L. yerbabuenae mantiene una
estrecha relacion con esta cactacea columnar. En este sentido, es posible que L.
yerbabuenae funja como polinizador de N. tetetzo. Esto implicaria que el murciélago
lleve a cabo la remocion y deposicion de polen de manera efectiva, impactando asi de
manera positiva en el éxito reproductivo de la planta (Patt et al.,, 1989; Chang-Qiu y
Hang, 2018). Al mismo tiempo, el polinizador forrajeara y extraera el néctar de las flores
de manera exitosa (Gonzéalez-Terrazas et al., 2012).

Por otro lado, la lengua de los murciélagos es un caracter que se ha empleado
para el establecimiento de la correspondencia morfolégica especializada entre
murciélagos y las flores que visitan (Muchhala, 2007; Muchhala y Thomson, 2009). La
longitud de la lengua es un indicador importante del grado de especializacion de los
murciélagos que se alimentan de néctar, ya que determina la diversidad de recursos
alimenticios a los que los murciélagos pueden acceder (Nicolay, 2001). Asi,
murciélagos con lenguas de mayor longitud podran acceder a las recompensas
ofrecidas por flores con corolas tanto cortas como largas; mientras que murciélagos con
lengua corta solo podran acceder a flores con corolas cortas (Gonzalez-Terrazas et al.,
2012).
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En el presente estudio no se midié la longitud de la lengua de los murciélagos
estudiados, pues para obtenerla se hubiese tenido que sacrificar o anestesiar a los
organismos con el riesgo que esto podria ocasionarles (Cruz-Silva J. A., comunicacion
personal). Sin embargo, se ha reportado que la longitud de la lengua se relaciona
positivamente con la longitud del rostro del murciélago (Nicolay, 2001; Winter y von
Helversen, 2003). Esto sugiere que la longitud del rostro es una buena medida a
emplear en este tipo de andlisis en lugar de sacrificar a los murciélagos para obtener la
longitud de la lengua y que la relacion encontrada entre la longitud de la cabeza de L.
yerbabuenae y el tubo floral de N. tetetzo podria reflejar la efectividad del forrajeo de
esta especie, lo que podria conllevar a ser considerado de gran importancia para la
polinizacion de esta cactécea.

Por otro lado, este es el primer trabajo en el cual se utiliza la morfometria
geomeétrica como una herramienta para establecer la existencia de una
correspondencia morfologica entre las flores y sus polinizadores. El Unico estudio en el
que se ha empleado este tipo de andlisis es el de Sanchez-Villegas (2016). Sin
embargo, dicha autora no utiliz6 la morfometria geométrica para evaluar la
correspondencia morfolégica entre flores y polinizadores, sino para determinar la
importancia de la forma de la corola en la produccion de semillas y en la manipulacion
de la flor por parte de los polinizadores.

En el presente estudio, los analisis de morfometria geométrica mostraron que no
habia una asociacion entre las flores de N. tetetzo y los rostros de los murciélagos que
las visitan. Esta falta de correspondencia morfolégica podria explicarse de dos formas.
En primer lugar, en el presente estudio se utilizaron craneos y no rostros de las dos
especies de murciélagos. El empleo de craneos, omite otros componentes del rostro del
murciélago como musculatura, piel y pelo. Aunque los cambios asociados al rostro por
la presencia de musculatura y piel no han sido evaluados en murciélagos nectarivoros;
en especies frugivoras se ha encontrado que en conjunto, el tamafio del craneo, de las
masas musculares, y la longitud de las fibras musculares influyen en el tipo de alimento
gue pueden consumir los murciélagos (Dumont y Herrel, 2003). Si en el presente
estudio se hubiesen empleado rostros en lugar de craneos para realizar los analisis de

correspondencia morfolégica, es probable que se hubiese encontrado una
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correspondencia significativa entre la forma del rostro y la de las flores de N. tetetzo.
Sin embargo, el movimiento de los murciélagos al manipularlos tras su captura en las
redes de niebla, dificulta la toma de fotografias que puedan emplearse para llevar a
cabo los andlisis de morfometria geométrica. Las fotografias para llevar a cabo dichos
analisis deben tomarse a la misma distancia y en el mismo angulo para todos los
organismos, asi como mantener a los organismos en la misma posicion y empleando la
misma escala (Gutiérrez, 2015; Gonzalez-Marin et al., 2016).

Por su parte, la gran variacién detectada en la forma de las flores de N. tetetzo
(ver Fig. 10) podria explicar la falta de correspondencia entre flores y murciélagos
detectada en el andlisis de morfometria geométrica. Dicha variacion en los caracteres
florales de N. tetetzo puede atribuirse a que sus flores son visitadas de forma
compartida por al menos las dos especies de murciélagos estudiadas (Valiente-Banuet
et al., 1996). De esta forma, la forma de las flores de N. tetetzo puede estar siendo
determinada, al menos parcialmente, por las caracteristicas morfologicas de los rostros
de ambas especies de murciélagos, las cuales, al ser distintas (C. mexicana tiene la
cabezay el hocico alargados y el rostro delgado, mientras que L. yerbabuenae presenta
un rostro mas ensanchado y la cabeza y el hocico mas cortos), probablemente influyen
de manera opuesta sobre la forma de las flores, ejerciendo una seleccion difusa sobre
ellas. Como lo encontrado para la orquidea Platanthera chlorantha, cuyas flores son
visitadas por 28 especies de lepidopteros nocturnos con diferentes longitud de la
probdscide (Nilsson, 1978). Esto podria explicar la falta de correspondencia morfolégica
entre las flores de N. tetetzo y los rostros de los murciélagos.

Por otro lado, los resultados del presente estudio generan conclusiones
opuestas. Por una parte, el analisis de morfometria tradicional indica que si existe cierta
correspondencia entre los caracteres lineales del rostro de L. yerbabuenae y las flores
de N. tetetzo; mientras que el analisis de morfometria geométrica sugiere que no existe
ninguna correspondencia entre las flores y los craneos de ambas especies de
murciélagos. Es posible que la eficiencia de polinizacién de un organismo dado no esté
tan fuertemente determinada por la correspondencia entre la forma de las flores y la de
su rostro, como por la correspondencia lineal entre el aparato bucal del polinizador y el

tubo floral. Diversos estudios han demostrado la importancia de la correspondencia
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lineal entre ambas estructuras (Inouye, 1980; Miller, 1981; Nilsson, 1985, Nilsson et al.
1987; Galen y Stanton, 1989; Patt et al., 1989; Suzuki, 1992; Herrera, 1993; Singer y
Coccuci, 1997; Wasserthal, 1997; Buchert-Lindberg y Mogens-Olsen, 2001; Moré et al.,
2007, 2012; Pauw et al., 2008; Muchhala y Thomson, 2009; Hernandez-Hernandez,
2011; Boberg et al., 2013; Maglianesi et al., 2014). Por ejemplo, Kaczorowski et al.
(2012) encontraron que flores con corolas mas anchas tenian una mayor frecuencia de
visitas de los esfingidos de la especie Manduca sexta (Lepidoptera), lo que respalda la
idea de que la correspondencia en tamafio es mas importante que la forma.

De manera similar, otros estudios han reportado la existencia de relaciones
morfométricas lineales estrechas entre la longitud de la corola y la longitud de la
proboscide en esfingidos (Miller, 1981; Nilsson, 1985, 1988; Nilsson et al. 1987; Patt et
al., 1989; Herrera, 1993; Singer y Coccuci, 1997; Wasserthal, 1997; Moré et al., 2007,
2012; Boberg et al., 2013), la longitud, el ancho y la curvatura del pico en colibries
(Buchert-Lindberg y Mogens-Olsen, 2001; Schueller, 2007; Hernandez-Hernandez,
2011; Maglianesi et al., 2014) y la longitud de la lengua en murciélagos (Muchhala,
2007; Muchhala y Thomson, 2009). Ademas, se ha reportado que la correspondencia
lineal entre las flores y sus polinizadores tiene un impacto positivo en aspectos
reproductivos de la planta, como el seed-set y la cantidad de polen depositado en el
estigma (Inouye, 1980; Galen y Stanton, 1989; Suzuki, 1992; Pauw et al., 2008). Por lo
tanto, se puede afirmar que la correspondencia lineal entre el rostro y/o la cabeza de los
polinizadores y el tubo floral de las especies vegetales que visitan es un buen indicador
de su eficiencia como polinizadores de una especie vegetal dada, tal y como ha sido
demostrado en diversos estudios (Miller, 1981; Nilsson, 1985, 1988; Nilsson et al. 1987;
Patt et al., 1989; Herrera, 1993; Singer y Coccuci, 1997; Wasserthal, 1997; Borgella et
al., 2001; Buchert-Lindberg y Mogens-Olsen, 2001; Moré et al., 2007, 2012; Schueller,
2007; Hernandez-Hernandez, 2011; Boberg et al., 2013; Maglianesi et al., 2014).
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8.2. Cargas polinicas como medida de la eficiencia de la polinizacion

El andlisis de las cargas polinicas transportadas por diferentes grupos de polinizadores
ha permitido establecer la importancia de distintas especies vegetales como recurso
alimenticio para ellos (Barth et al., 2009; Howlett et al., 2011). Ademas, a través de este
tipo de andlisis se ha podido demostrar qué grupo de animales funge como polinizador
efectivo de una especie de planta en particular (Howlett et al., 2011). La mayoria de
estos andlisis se han utilizado en estudios con abejas (Yeboah-Gyan y Woodell, 1987;
Hidalgo et al., 1990; Ramalho et al.,, 1994; Aguilar-Sierra y Smith-Pardo, 2009;
Kobayashi-Kidokoro y Higashi, 2010; Moisan-Deserres et al., 2014; Miller et al., 2015;
Wiesenborn, 2015; Delmas et al., 2016; Fisogni et al., 2018) y, en mucho menor
medida, con colibries (Borgella et al., 2001; Bichert-Lindberg y Mogens-Olensen, 2001;
Ramirez-Burbano et al., 2018) y murciélagos (Eguiarte et al., 1987; Mora-Beltran y
Lopez-Arévalo, 2018; Aguilar-Rodriguez et al., 2019).

En el presente estudio, la cuantificacion de los granos de polen de N. tetetzo
presentes en las cargas polinicas transportadas por cada especie de murciélago
permitio estimar un porcentaje de ocurrencia (PO) y un indice de probabilidad de
polinizacion (PPI) muy distinto entre ambas especies. Choeronycteris mexicana tuvo un
PO de 41.87 + 9.53% y un PPl de 0.29 = 0.09; mientras que L. yerbabuenae tuvo
valores de PO y PPl de 78.29 £ 13.67% y 0.67 £ 0.14, respectivamente. El valor de PO
obtenido para C. mexicana indica que N. tetetzo no es el recurso floral mas importante
para ese murciélago en la localidad de estudio, pudiendo considerarlo como un
polinizador generalista. Esto se corrobora con la presencia de otros seis morfo-tipos
polinicos encontrados en sus cargas polinicas. Ademas, lbarra-Lopez (2012) encontré
gue esta especie de murciélago nectarivoro visita 14 especies vegetales de las familias
Agavaceae, Bombacaceae y Cactaceae dentro del Valle de Tehuacan, lo que confirma
su naturaleza generalista.

En contraste, el PO obtenido para L. yerbabuenae, sugiere que las flores de N.
tetetzo si representan un recurso importante para esa especie de murciélago. De
hecho, los valores de PO y PPI obtenidos para L. yerbabuenae sugieren que es un
visitador floral de N. tetetzo con una alta constancia floral; es decir que su alimentacion

esta restringida a unas pocas especies de plantas, incluso cuando hay otros recursos
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disponibles (Waser, 1986). Estudios con otros grupos de polinizadores mencionan que
aquellos visitadores florales con un porcentaje de ocurrencia superior a 70% presentan
una fuerte constancia floral (Yeboah-Gyan y Woodell, 1987; Ramalho et al., 1994;
Aguilar-Sierra y Smith-Pardo, 2009; Moisan-Deserres et al., 2014; Wiesenborn, 2015;
Delmas et al., 2016), lo que coincide con lo encontrado en este trabajo para L.
yerbabuenae.

El alto grado de constancia floral detectado en L. yerbabuenae podria atribuirse a
la morfologia de su rostro, ya que es un murciélago que presenta un hocico y cabeza
cortos y el rostro ensanchado. Estas caracteristicas representan una limitacién para que
L. yerbabuenae se alimente de una mayor gama de recursos florales, tal y como se
refleja en la baja diversidad de morfotipos polinicos y los valores de PO y PPI obtenidos
en este estudio. Ademas, se ha reportado que algunas poblaciones de esta especie de
murciélago residen en la Reserva durante todo el afio, alimentandose de los recursos
disponibles (Valiente-Banuet et al., 1996; Rojas-Martinez et al. 1999; Rojas-Martinez,
2001). De esta manera, es altamente probable que las visitas de L. yerbabuenae a las
flores de N. tetetzo tengan un efecto benéfico sobre la planta, ya que la alta constancia
floral del murciélago garantiza que la mayoria del polen depositado sobre los estigmas
de N. tetetzo sera conespecifico, disminuyendo las probabilidades de que el estigma se
bloqueé con granos de polen que no correspondan a esa especie vegetal (Gegear y
Laverty, 2005).

De esta forma, los resultados del andlisis de las cargas polinicas sugieren que
Leptonycteris yerbabuenae es un polinizador efectivo de N. tetetzo, mientras que C.
mexicana es un polinizador deficiente para esa especie vegetal. Resultados similares
han sido reportados en otros estudios. Por ejemplo, se ha encontrado que aunque las
flores de Pseudalcantarea viridiflora (Bromeliaceae) son visitadas por dos especies de
murciélagos, solo una de ellas la poliniza efectivamente, ya que el 75% de sus cargas
polinicas estd compuesto de polen de la bromelia estudiada (Aguilar-Rodriguez et al.,
2019).
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8.3. Polinizador efectivo de Neobuxbaumia tetetzo

Las flores de Neobuxbaumia tetetzo presentan caracteristicas asociadas al sindrome de
quiropterofilia o polinizacion por murciélagos. Entre ellas se puede mencionar la corola
de color blanco-crema, la antesis nocturna, produccion de un olor a fermentos frutales y
de flores de gran tamafo y resistencia, entre otros (Faegri y van der Pijl, 1979; Bravo-
Hollis, 1991). Del mismo modo, otras especies de cactaceas columnares con
caracteristicas florales similares a N. tetetzo también presentan sindrome de
polinizacion quiropterofilica (Tabla 1; Petit, 1995; Fleming et al., 1996, 2001; Valiente-
Banuet et al., 1996, 1997a, b, 2004; Cortés-Diaz, 1997; Locatelli et al., 1997; Nassar et
al.,, 1997; Casas et al., 1999; Méndez et al., 2004; Ibarra-Cerdefa et al., 2005, 2007;
Arias-Coyotl et al., 2006; Dar et al., 2006; Barrios, 2011; Martins et al., 2016). En el
caso particular de N. tetetzo, se ha sugerido que los murciélagos nectarivoros
Choeronycteris mexicana y Leptonycteris yerbabuenae son sus polinizadores efectivos
(Valiente-Banuet et al., 1996). Sin embargo, en ningun trabajo sobre biologia
reproductiva de cactaceas columnares se ha evaluado la efectividad como
polinizadores de cada una de las especies que visitan sus flores, sino solo se ha
evaluado la eficiencia de polinizacion a nivel de gremio.

En el presente estudio, los resultados obtenidos con la morfometria tradicional,
asi como la estimacion del PO y el PPI de cada especie de murciélago indicaron que
Choeronycteris mexicana es un polinizador generalista y que Leptonycteris
yerbabuenae es el polinizador efectivo de Neobuxbaumia tetetzo. El uso de dos indices
determinados a partir de las cargas polinicas junto con los analisis de correspondencias
morfométricas permiten obtener resultados mas robustos respecto a la eficiencia de
polinizacion de un organismo, sobre todo considerando que la eficiencia de un
polinizador es el resultado de un proceso multifactorial (Ne’eman et al., 1999) que no
puede ser demostrado por una Unica medida.

De acuerdo con los resultados obtenidos en el presente estudio, se puede decir
gue C. mexicana es un polinizador generalista. Caracteristicas morfolégicas como
cabeza y hocico alargados le permiten visitar y alimentarse de una amplia gama de
flores. De manera similar, Gonzalez-Terrazas et al. (2012) encontraron que la especie

de murciélago Musonycteris harrisoni, caracterizada por tener un hocico muy alargado,
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visitaba las flores de por lo menos 14 especies de plantas. Ademas, Choeronycteris
mexicana al ser una especie con habitos migratorios (Valiente-Banuet, 2002), no puede
restringir su dieta a una o unas cuantas especies vegetales, por lo que probablemente
emplea una gran diversidad de recursos alimenticios de acuerdo con su disponibilidad
en los sitios por los que atraviesa en su ruta migratoria (Arizaga et al., 2000; Ibarra-
Lépez, 2012; Cajas-Castillo et al.,, 2015), lo que confirma su naturaleza generalista.
Dada la poca constancia floral de C. mexicana, es posible que sus visitas a las flores de
N. tetetzo representen un desperdicio de polen para esta cactacea, ya que es altamente
probable que el polen que transporta no sera depositado en estigmas conespecificos,
por lo que no realiza la polinizacibn de manera exitosa (Ne’eman et al., 2010).
Consecuentemente, las visitas de C. mexicana podrian afectar negativamente el éxito
reproductivo de N. tetetzo a través de la deposicion de polen heteroespecifico en el
estigma.

En contraste, la correspondencia morfolégica entre Leptonycteris yerbabuenae y
Neobuxbaumia tetetzo, asi como los valores de PO y PPI obtenidos para esta especie
de murciélago, sugieren la existencia de una relacion estrecha entre ambas especies.
Esto se reflejla en la alta constancia floral inferida para L. yerbabuenae, quien
probablemente visite las flores de N. tetetzo por ser de facil acceso dada la morfologia
de su rostro (i.e. rostro ancho y cabeza y hocico mas cortos que C. mexicana). La alta
constancia floral y el alto nUmero de granos de polen de N. tetetzo transportados por L.
yerbabuenae aseguran que en cada visita se deposite una gran cantidad de granos de
polen conespecifico en el estigma de las flores. Aunque en el presente estudio L.
yerbabuenae parece ser un polinizador efectivo de N. tetetzo, en otros estudios se ha
reportado como un polinizador poco efectivo. Por ejemplo, en un estudio realizado con
la cactacea columnar Pachycereus pringlei, a partir de la frecuencia de visitas y la
cantidad de polen depositado en el estigma, Frick et al. (2013) encontraron que el
murciélago insectivoro Antrozous pallidus (Chiroptera) era un mejor polinizador que L.
yerbabuenae.

Por ultimo, cabe resaltar la importancia ecologica de L. yerbabuenae en los
ecosistemas en que habita. Por un lado, ha sido reportado como un polinizador efectivo

de distintas especies de cactaceas columnares, tanto a nivel de gremio como en
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conjunto con otros organismos (Fleming et al., 1996, 2001; Valiente-Banuet et al., 1996,
1997a, b, 2004; Cortés-Diaz, 1997; Nassar et al., 1997; Casas et al., 1999; Sahley,
2001; Ibarra-Cerdefa et al., 2005, 2007; Arias-Coéyotl et al., 2006; Dar et al., 2006;
Munguia-Rosas et al., 2009; este estudio). Ademds, en trabajos recientes se ha
encontrado que, a pesar de estar especializado para alimentarse de néctar, es el
dispersor de semillas mas efectivo de las especies de cactaceas columnares
Pachycereus weberi, Neobuxbaumia mezcalaensis y N. tetetzo (Godinez-Alvarez et al.,
2002; Castillo-Landero y Valiente-Banuet, 2019; Sanchez-Ortiz y Valiente-Banuet,
2019). Por ello, es posible considerar a Leptonycteris yerbabuenae como un mutualista
clave para la reproduccion y dispersion de cactaceas columnares; por lo que es
imprescindible garantizar el mantenimiento de sus poblaciones naturales en los

ecosistemas en que habita.

9. Conclusiones

Los andlisis de correspondencia morfologica entre los caracteres del rostro de
Choeronycteris mexicana y los caracteres florales de N. tetetzo mostraron que no existe
ninguna asociacion, tanto empleando caracteres lineales como de forma. El porcentaje
de ocurrencia (PO) de este murciélago fue relativamente bajo, por lo que N. tetetzo no
es un recurso floral importante para C. mexicana. El bajo valor del indice de
probabilidad de polinizacion (PPI) indica que C. mexicana actia como polinizador
deficiente para esta cactacea columnar. Por lo tanto, se concluye que Choeronycteris
mexicana es un polinizador generalista, con poca o nula especializacion hacia las flores
de N. tetetzo.

Por el contrario, se encontraron dos relaciones significativas entre la longitud de
la cabeza de Leptonycteris yerbabuenae y la longitud del tubo floral con y sin la camara
nectaria. El valor de PO por arriba del 70% obtenido para este murciélago sugiere que
N. tetetzo es un recurso muy importante para L. yerbabuenae. Ademas, el valor de PPI
(0.67) refleja que esta especie de murciélago presenta una fuerte constancia floral hacia
esta cactacea columnar. En conjunto, estos resultados indican que L. yerbabuenae es

el polinizador efectivo de N. tetetzo en Zapotitlan Salinas, Puebla.
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Por ultimo, es importante mencionar que L. yerbabuenae no sdlo realiza un papel
esencial en la reproduccién y mantenimiento de las poblaciones de N. tetetzo, sino
también de otras especies de cactaceas columnares de la localidad en diferentes
periodos en el afio. Por ello, ha sido considerado como un mutualista clave en la region

y es imprescindible que se garantice su conservacion.
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11. Anexos

Anexo 1. Medidas morfométricas lineales de las flores de la especie Neobuxbaumia tetetzo.

Individuo Longitud del tubo floral Longitud del tubo floral Didmetro de la Diametro del tubo
(mm) sin nectario (mm) corola (mm) floral (mm)
1 38.29 26.61 28.07 18.99
2 32.89 22.39 25.61 15.72
3 34.07 23.21 27.83 16.51
4 29.23 20.78 27.44 17.55
5 37.2 27.28 27.97 16.75
6 37.54 24.68 25.29 16.22
7 38.04 26.16 25.4 18.65
8 36.5 24.01 28.89 16.21
9 31.14 21.61 28.33 17.05
10 28.31 21.13 25.57 15.83
11 30.79 21.38 26.21 15.52
12 38.5 25.47 27.68 18.13
13 34.19 22.26 25.19 16.65
14 38.45 26.03 26.27 17.08
15 38.9 26.16 28.59 19.08
16 37.65 24.09 27.51 15.82
17 37.25 24.41 27.32 17.09
18 36.88 25.14 26.82 15.31
19 37.82 24.88 26.78 16.89
20 38.53 25.79 26.81 16.66
21 37.95 24.27 25.57 17.44
22 36.41 20.23 25.37 15.15
23 36.8 23.66 27.76 17.18
24 37.71 24.68 28.38 16.88
25 36.8 23.38 29.83 17.16
26 36.07 23.64 27.53 18.01
27 35.86 20.66 25.25 16.54
28 36.29 21.72 25.24 16.94
29 37.56 24.98 25.78 17.992
30 36.48 23.71 25.25 17.49
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Anexo 2. Medidas morfométricas lineales de los rostros de la especie Choeronycteris mexicana

Individuo Longitud de la cabeza Longitud del hocico (mm) Alto del rostro (mm)  Ancho del rostro (mm)
(mm)

1 29.53 17.65 17.62 20.63
2 29.18 19.01 16.32 22

3 29.01 16.81 14.67 18.49
4 28.18 16.61 14.42 18.16
5 28.53 18.06 17.33 21.25
6 28.01 16.51 14.18 16.66
7 28.28 17.18 15.09 21.41
8 29.89 18.35 14.82 23.42
9 29.49 16.4 17.49 21.38
10 28.79 16.94 14.13 235
11 29.36 19.82 15.27 235
12 29.88 18.62 16.09 22.78
13 26.59 15.81 15.46 22.59
14 30.15 16 17.2 19.32
15 28 17 14 20

16 30.01 16.54 17.82 23.24
17 29 18.15 15.44 20

18 29.34 16.15 18 21.45
19 29.37 17.22 17.58 22

20 30.73 19.15 17 21.89
21 28.32 18.96 14.32 23.42
22 29.33 19 17.66 21.51
23 29 16.57 15.98 20.15
24 30 18.28 17.78 20

25 26.93 17.34 16.72 16.12
26 29.52 18.47 18.87 22.9
27 28.76 16.76 15.1 17.63
28 28.41 16.18 14.53 18.33
29 29.05 15.44 17 20
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Anexo 3. Medidas morfométricas lineales de los rostros de la especie Leptonycteris yerbabuenae

Individuo Longitud de la cabeza Longitud del hocico (mm) Alto del rostro (mm)  Ancho del rostro (mm)
(mm)
1 26.18 14.14 15.24 22.45
2 25.55 13.98 13.12 22.21
3 25.74 15.97 12.98 20.78
4 25.78 14.8 15.14 23.51
5 26.47 14.17 13.24 23.56
6 26.67 14.59 15.45 23.78
7 26.38 14.13 12.85 22.79
8 25.93 14.34 15 23.15
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Anexo 4. Informacién de colecta de los ejemplares de murciélagos obtenidos de
colecciones cientificas.

No Especie Coleccion  Namero de Localidad
catadlogo
1 C. mexicana CNMA IB44820 Santiago Nacaltepec, Oaxaca
2 C. mexicana CNMA IB8233 Monte Alban, Oaxaca
3 C. mexicana CNMA IB8234 Monte Alban, Oaxaca
4 C. mexicana CNMA IB8235 Monte Alban, Oaxaca
5 C. mexicana CNMA IB8237 Monte Alban, Oaxaca
6 C. mexicana CNMA IB8236 Monte Alban, Oaxaca
7 C. mexicana CNMA IB45146 Sabino Hueco, Cosoltepec, Oaxaca
8 C. mexicana CNMA IB45148 Barranca Amarilla, Cosoltepec, Oaxaca
9 C. mexicana CNMA IB45149 Barranca Amarilla, Cosoltepec, Oaxaca
10 C. mexicana CNMA IB45150 Barranca Amarilla, Cosoltepec, Oaxaca
11 C. mexicana CNMA IB45151 Zapotitlan Salinas, Puebla
12 C. mexicana CNMA IB20192 Zapotitlan Salinas, Puebla
13 C. mexicana CNMA IB20193 Zapotitlan Salinas, Puebla
14 C. mexicana CNMA IB20460 Zapotitlan Salinas, Puebla
15 C. mexicana CNMA IB20195 Zapotitlan Salinas, Puebla
16 C. mexicana CNMA IB20194 Zapotitlan Salinas, Puebla
17 C. mexicana CNMA IB20461 Zapotitlan Salinas, Puebla
18 C. mexicana CNMA IB21954 Santiago Nacaltepec, Oaxaca
19 C. mexicana CNMA IB20462 Monte Alban, Oaxaca
20 C. mexicana CNMA IB15484 Monte Alban, Oaxaca
21 C. mexicana CNMA IB18463 Monte Alban, Oaxaca
22 C. mexicana CNMA IB15479 Monte Alban, Oaxaca
23 C. mexicana CNMA IB18461 Monte Alban, Oaxaca
24 C. mexicana CNMA IB15480 Sabino Hueco, Cosoltepec, Oaxaca
25 C. mexicana CNMA IB18462 Barranca Amarilla, Cosoltepec, Oaxaca
26 C. mexicana CNMA IB18465 Barranca Amarilla, Cosoltepec, Oaxaca
27 C. mexicana CNMA IB3819 Barranca Amarilla, Cosoltepec, Oaxaca
28 C. mexicana CNMA IB20191 Zapotitlan Salinas, Puebla
29 C. mexicana CNMA IB8238 Zapotitlan Salinas, Puebla
30 C. mexicana CNMA IB30142 San Pablo Huitzo, Oaxaca
31 C. mexicana CNMA IB8239 Monte Alban, Oaxaca
32 C. mexicana CNMA IB30143 San Pablo Huitzo, Oaxaca
33 C. mexicana CNMA IB15483 Tepeyahualco, Puebla
34 C. mexicana CNMA IB21626 San Juan Bautista, Cuicatlan, Oaxaca
35 C. mexicana CNMA IB8236 Sabino Hueco, Cosoltepec, Oaxaca
36 C. mexicana CNMA IB45147 Barranca Amarilla, Cosoltepec, Oaxaca
37 C. mexicana CNMA IB18464 Tepeyahualco, Puebla
1 L. yerbabuenae CNMA IB45164 Sabino Hueco, Cosoltepec, Oaxaca
2 L. yerbabuenae CNMA IB45165 Sabino Hueco, Cosoltepec, Oaxaca
3 L. yerbabuenae CNMA IB45167 Rio Joluxtla, Cosoltepec, Oaxaca
4 L. yerbabuenae CNMA IB29526 Cacahuatepec, Oaxaca
5 L. yerbabuenae CNMA IB45159 Rio Grande, Cosoltepec, Oaxaca
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Anexo 4. Continuacion.

No. Especie Colecciéon  Numero de Localidad
catalogo
6 L. yerbabuenae CNMA IB45160 Sabino Hueco, Cosoltepec, Oaxaca
7 L. yerbabuenae CNMA IB45161 Sabino Hueco, Cosoltepec, Oaxaca
8 L. yerbabuenae CNMA IB45162 Sabino Hueco, Cosoltepec, Oaxaca
9 L. yerbabuenae CNMA IB45163 Sabino Hueco, Cosoltepec, Oaxaca
10 L. yerbabuenae CNMA IB39746 Las Minas, San Juan Lajarcia, Oaxaca
11 L. yerbabuenae CNMA IB45170 Rancho “El Algodén”, Cosoltepec,
Oaxaca
12 L. yerbabuenae CNMA IB45171 Rancho “El Algodén”, Cosoltepec,
Oaxaca
13 L. yerbabuenae CNMA IB1290 Cuicatlan, Oaxaca
14 L. yerbabuenae CNMA IB1289 Dominguillo, Oaxaca
15 L. yerbabuenae CNMA IB39747 Las Minas, San Juan Lajarcia, Oaxaca
16 L. yerbabuenae CNMA IB39748 Las Minas, San Juan Lajarcia, Oaxaca
17 L. yerbabuenae CNMA IB39749 Las Minas, San Juan Lajarcia, Oaxaca
18 L. yerbabuenae CNMA IB39750 Las Minas, San Juan Lajarcia, Oaxaca
19 L. yerbabuenae CNMA IB39751 Las Minas, San Juan Lajarcia, Oaxaca
20 L. yerbabuenae CNMA IB39752 Zapotitlan Salinas, Puebla
21 L. yerbabuenae CNMA IB16132 Hueytamalco, Puebla
22 L. yerbabuenae CNMA IB20457 Zapotitlan Salinas, Puebla
23 L. yerbabuenae CNMA IB20455 Zapotitlan Salinas, Puebla
24 L. yerbabuenae CNMA IB20458 Zapotitlan Salinas, Puebla
25 L. yerbabuenae CNMA IB20455 Zapotitlan Salinas, Puebla
26 L. yerbabuenae CNMA IB20459 Zapotitlan Salinas, Puebla
27 L. yerbabuenae CNMA IB21456 Zapotitlan Salinas, Puebla
28 L. yerbabuenae CNMA IB21953 Zapotitlan Salinas, Puebla
29 L. yerbabuenae CNMA IB45166 Rio Joluxtla, Cosoltepec, Oaxaca
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