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RESUMEN

El parasitismo es una estrategia de vida exitosa que ocurre en varios linajes eucariotas.
Loranthaceae (orden Santalales), es una de las familias mas diversas de angiospermas
parasitas, con alrededor de 1,000 especies en 76 géneros de plantas que son
hemiparasitos de ramas y raices de una amplia diversidad de arboles. Este trabajo busca
ampliar nuestro conocimiento sobre la fenologia floral y visitacién floral de muérdagos
(Loranthaceae) que habitan en ambientes con distinto grado de disturbio de los
pedregales de Ciudad Universitaria de la UNAM, CDMX, México. Se realizé un
seguimiento fenoldgico puntual para documentar aspectos basicos sobre fenologia floral
de Cladocolea loniceroides. Ademas, se realizaron observaciones de visitacion floral para
documentar la diversidad y abundancia de visitadores florales y polinizadores potenciales,
y se compararon aspectos fenolégicos y de diversidad y abundancia de visitadores
asociados a C. loniceroides en ambientes con diferentes grados de perturbaciéon. En
general, en ambientes abiertos C. loniceroides tiene una mayor produccion de flores y los
individuos permanecen con flores abiertas por un tiempo mas corto que en ambientes
cerrados, donde hay una produccidn de flores menor, pero el nimero de dias en que los
individuos permanecen con flores abiertas es mayor. Las flores estaminadas de C.
loniceroides duran abiertas un promedio de 5 dias, y las pistiladas tienden a durar abiertas
1.5 dias mas, y en ambientes abiertos, se observé una menor duracién de la antesis de
flores estaminadas. Con respecto a visitacion floral, se registré una mayor actividad de
visitadores y tiempo de visitacion en el horario 1400 a 1600h; hubo un menor nimero de
visitas en ambientes cerrados que en ambientes expuestos, por lo que la visitacién floral
fue significativamente menor en los ambientes menos perturbados. El visitante floral mas
importante de C. loniceroides en los pedregales de Ciudad Universitaria fue la abeja Apis
mellifera. Este estudio sugiere que la interaccién de C. loniceroides con abejas A.
mellifera puede ser un ejemplo de una interaccién entre especies introducidas (exéticas)
con consecuencias positivas para ambas, y que los ambientes expuestos favorecen el
desarrollo y reproduccion de C. loniceroides.

Palabras clave

Abejas, disturbio, estrategia reproductiva, fenologia, hemiparasitismo, Loranthaceae,
matorral xerofilo, muérdagos, parasitismo, Pedregal de San Angel, polinizacion, REPSA.



INTRODUCCION

Las plantas pardasitas se caracterizan por obtener beneficios (p.ej., soporte, nutrientes y
agua) directamente de otras plantas (Irving y Cameron, 2009). Para ello, las plantas
parasitas suelen invadir las raices o tallos de sus hospederos a través de un 6rgano
especializado llamado haustorio (TéSitel et al., 2010). El haustorio, ademas de la invasién
inicial, interviene en funciones como la fijacion, conexion vascular y transferencia de
material entre el hospedero y el parésito, y en ciertos linajes llega a proporcionar soporte

estructural a la planta parasita (Yoshida et al., 2016; Fig. 1).

Existen distintos grados de parasitismo, desde una relacién completamente
obligada, en la que el parasito depende por completo del hospedero, hasta parasitismo
facultativo, que sélo se da en determinadas circunstancias o etapas del ciclo de vida de
las plantas (Mann y Musselman, 1981; Matthies, 1997). El hemiparasitismo es una
estrategia en la que las plantas parasitas poseen capacidad fotosintética, pero también

obtienen agua y nutrientes minerales a través de la invasion del xilema de su hospedero
(Henning, 2008).

Haustorio

Figura 1. A. Struthanthus interruptus parasitando a Ligustrum japonica en la Reserva del Pedregal
de San Angel (REPSA), CDMX, México. Foto: F. Rosales. B. Corte transversal de haustorio de

Viscum sp. (imagen modificada de: http://www.mistle.co.uk/gallery.html).

En las angiospermas, el parasitismo como forma de vida se ha documentado en
alrededor de 4,700 especies. En angiospermas, este modo de vida ha surgido de forma
independiente al menos 11 veces a lo largo de la evoluciéon (Barkman et al., 2007; Fig. 2).
Entre los linajes que destacan por albergar una gran diversidad de plantas parasitas, se

encuentran la familia Orobanchaceae (orden Lamiales) y el orden Santalales, con mas
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Figura 2. Se han inferido al menos 11 origenes independientes del parasitismo en angiospermas, con
base en una filogenia inferida a partir de tres genes mitocondriales (atpl, coxl, matR). Las terminales rojas
sefialan familias de plantas holoparasitas, las naranjas familias mayoritariamente hemiparasitas y las
verdes a las fotosintetizadoras. Las estrellas representan taxones cuyo intron coxl fue muestreado, y los
circulos 6rdenes o familias donde coxl esta reportado en la literatura. Tomado de: Barkman et al. (2007).



de dos mil especies de plantas pardasitas. En ambos linajes hay representadas plantas

hemiparasitas y holoparasitas. El resto de los linajes donde hay parasitismo estan

conformados por grupos pequefios en himero de especies y con una baja diversidad de

estrategias de vida. La familia Loranthaceae (orden Santalales) se destaca por su

diversidad en hemiparasitas aéreas. Esta familia contiene alrededor de 1,000 especies en

76 géneros y cuatro tribus: Lorantheae, Psittacantheae, Elytrantheae y Gaiadendreae-
Nuytsieae (Nickrent, 2020; Fig. 3).
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Figura 3. Diagrama mostrando las relaciones filogenéticas entre tribus y subtribus de la familia
Loranthaceae. Tomado de: Nickrent et al. (2010).
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La familia Loranthaceae agrupa plantas hemiparasitas de ramas o raices; las
plantas de esta familia se distinguen de las demas familias de Santalales por sus hojas
mayoritariamente opuestas, simples y con nervaduras pinnadas e inconspicuas (Geils y
Vazquez Collazos, 2002). Las inflorescencias son terminales y laterales. Las flores son
tetra-, penta- o0 hexdmeras, epiginas y con corolas de color rojo, anaranjado o amarillo,
con un caliculo (calix reducido a un borde o pequefios dientes) y una corola coripétala con
pétalos valvados (Nickrent et al., 2010). Existe una gran variacioén en cuanto al tamafio
floral, la cual guarda relacién con el sistema de polinizacién: las especies con flores
grandes y vistosas suelen ser polinizadas por aves (p. €j., Tristerix penduliflorus), y se ha
propuesto que aquellas especies con flores pequefias y amarillas (p. €j., especies de
Strutanthus o Cladocolea) son polinizadas por insectos (Henning, 2008; Fig. 4).

Figura 4. A. Flores de Tristerix penduliflorus (24 mm a 40 mm), imagen tomada de: Henning
(2008). B. Flores pistiladas de Cladocolea loniceroides (3 mm), foto: F. Rosales.
Dentro de Loranthaceae, la tribu Psittacantheae agrupa 16 géneros divididos en

cuatro subtribus: Psittacanthinae, Ligarinae, Notantherinae y Tupeinae (con excepcién de
Tupeia todos los géneros son nativos del continente americano; Nickrent et al., 2010). Las
flores actinomorficas son bisexuales pero la unisexualidad ha evolucionado en ocho
géneros, entre ellos en Cladocolea, Oryctina, Peristethium y Struthanthus. La subtribu
Psittacanthinae alberga 14 géneros (Aetanthus, Cladocolea, Dendropemon, Maracanthus,

Oryctanthus, Oryctina, Panamanthus, Passovia, Peristethium, Phthirusa, Psittacanthus,

11



Pusillanthus, Struthanthus y Tripodanthus), en los que las inflorescencias estan
compuestas por unidades béasicas de 1 o 3 flores, organizadas en espigas, racimos o
capitulos; las bracteas florales estan presentes, frecuentemente fusionadas en una
cUpula, y las flores pueden ser actinomorfas, bisexuales o unisexuales (Nickrent et al.,
2010). Cuando las flores son unisexuales, éstas pueden presentar estaminodios en las
flores femeninas y pistilodios en las masculinas (Henning, 2008). Generalmente las flores
presentan un nectario en forma de anillo en la base de la flor (Henning, 2008; Mathiasen
et al., 2008).

La distribucién geografica de Loranthaceae abarca principalmente regiones
tropicales y subtropicales del hemisferio sur, y solo la tribu Psittacantheae es nativa al
continente americano (Vidal-Russell y Nickrent, 2008; Nickrent et al., 2010). En México, se
encuentran registradas 55 especies de Loranthaceae en cinco géneros: Cladocolea,
Oryctanthus, Passovia, Phthirusa, Psittacanthus y Struthanthus, de las cuales 32 son
endémicas a nuestro pais (Villasefior, 2016).

Desde un punto de vista ecoldgico, se ha reportado que las plantas parasitas
proporcionan varios servicios ecosistémicos?, entre los que se encuentran proveer sitios
de anidacion y perchado para una amplia diversidad de aves (Watson, 2001). La
presencia y densidad de las plantas hemiparasitas en general guarda relacién con
numMerosos procesos ecoldgicos, ya que su abundante produccién de materia organica
tiene efectos positivos en la dinamica de nutrientes del suelo y en la composicion del
sotobosque (Watson, 2001; Aukema, 2003; Press y Phoenix, 2005; Watson y Herring,
2012). Se ha reportado una relacion positiva entre la presencia de lorantaceas y la riqueza
de especies en un area o ecosistema (Bennetts et al., 1996; Watson, 2001, 2015;
Montague-Drake et al., 2009; Watson y Herring, 2012). Entre los mecanismos
involucrados en esta relacién positiva a nivel de comunidad, estan: 1) los muérdagos
producen una cantidad apreciable de hojarasca, lo cual se traduce en un incremento en la
productividad primaria (March y Watson, 2007); 2) fomentan la coexistencia de especies a
través de mecanismos ‘bottom up’ en la dinamica tréfica (March y Watson, 2007), y 3)
pueden desempefiar un papel importante en el control de poblaciones de las especies
hospederas, pues al ser generalistas, suelen parasitar a las especies mas abundantes de

la comunidad. De este modo, las plantas parasitas pueden promover una reduccioén en la

1 Servicio ecosistémico: contribuciones directas e indirectas de los sistemas biolégicos con efectos
positivos en el bienestar del ser humano.
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competencia interespecifica, lo que facilita indirectamente la persistencia de que especies
con menor capacidad de competir (Watson, 2001, 2015). Con el tiempo, estos cambios en
la dindmica competitiva promueven un recambio de especies en la comunidad, y por lo
tanto mayor diversidad (Press y Phoenix, 2005). Adicionalmente, se ha propuesto que las
lorantaceas pueden fungir como ‘especies clave’ (lo que en inglés se denomina keystone
species; Watson, 2001). Esto se debe a que, dada su fenologia, estas plantas suelen ser
una fuente importante de frutos y néctar, especialmente para aves, cuando otras fuentes
de alimento son escasas 0 no se encuentran disponibles (Reid, 1990; Watson, 2001;
Irwin, 2008; Montague-Drake et al., 2009; Watson y Herring, 2012).

Estudiar los aspectos reproductivos y ecoldgicos de las lorantaceas, en particular
aspectos sobre su fenologia y polinizacion, nos permite entender mejor su historia natural
y dinamicas poblacionales. A partir de este conocimiento es posible entender los factores
que determinan su distribucién y desarrollar planes de manejo que permitan aprovechar
sus efectos positivos y controlar sus poblaciones en sitios donde su densidad pueda tener
un efecto neto negativo (Varga et al., 2012; Maffei et al., 2016). Los estudios sobre
polinizacion de lorantaceas se han enfocado principalmente en especies de flores grandes
y vistosas de Australia y Nueva (Ladley et al., 1997; Robertson et al., 1999; Kelly et al.,
2000, 2004; Burgess et al., 2005; Montague-Drake et al., 2009). Ladley et al. (1997)
identificaron a las aves mielero maori (Anthornis melanura) y mielero tui (Prosthemadera
novaeseelyiae) como los principales polinizadores de Peraxilla colensoi, Peraxilla
tetrapetala y Alepis flavida en Nueva Zelanda; las aves anteoijitos dorsigris (Zosterops
lateralis) y pinzén vulgar (Fringilla coelebs) fueron polinizadores ocasionales y s6lo en
Peraxilla. Para la especie P. tetrapetala también se han reportado a las abejas solitarias

Hylaeus agilis y Leioproctus sp. como polinizadores (Kelly et al., 1996).

Los estudios sobre lorantaceas con flores pequefias son menos comunes. Ladley
(1997) sugiri6é que la polinizacién en lleostylus micranthus y Tupeia antartica (especies
dioicas o subdioicas, con flores que miden menos de 5 mm y producen esencias) es
llevada a cabo por insectos, pero no las incluy6é formalmente en su estudio. Por su parte,
Henning (2008) propone que en las especies de flores pequefas que son potencialmente
polinizadas por insectos, la organizacion de las flores en inflorescencias compactas podria

contribuir a su visibilidad y atraccién de polinizadores.

Un estudio sobre polinizacion en lorantaceas de flores pequefas fue realizado en
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Struthanthus polyanthus, una planta dioica que habita el cerrado de Brasil (Galdiano et al.,
2017). En este estudio se registraron 21 especies de insectos que visitaron las flores de
S. polyanthus, de las cuales 18 pertenecen al orden Hymenoptera, dos a Lepidoptera y
uno a Diptera. Las flores masculinas fueron visitadas por 18 especies, y las femeninas por
12 especies. La mayor parte de las visitas en flores de ambos sexos fue realizada por la
abeja Apis mellifera, seguida por Trigona spinipes y Auglochloropsis sp. Con base en la
frecuencia de visitas y el comportamiento del polinizador, especificamente si éste hacia
contacto o no con partes las reproductivas de la flor, las tres especies fueron

consideradas como polinizadores efectivos de S. polyanthus.

Respecto a la fenologia floral de Loranthaceae, los estudios se han realizado
mayoritariamente en especies de polinizacion ornitofilica, las cuales tienen periodos de
floracién que abarcan una gran parte del afio. Por ejemplo, Psittacanthus calyculatus, una
especie que se distribuye en el neotrépico, florece de abril a octubre y presenta un pico de
floracién en julio (Azpeitia y Lara, 2006). Loranthus acaciae, una especie de Israel, si bien
generalmente florece de junio a abril (10 meses), se han registrado individuos que tienen
dos periodos de floracién en el afio (verano e invierno) y otros que presentan una floracion
continua (Vaknin et al., 1996). Otras especies de flores pequefias y presuntamente
polinizadas por insectos también pueden presentar una produccion de flores y frutos
asincronica durante el afio. Por ejemplo, en Cladocolea lenticellata hay variacién
individual con respecto al numero de picos de floracién pero se ha observado que
aproximadamente el 65% de los individuos presenta frutos en los meses de octubre y
noviembre (Restrepo, 1987). De igual manera, Dendropmeon caribaeus produce flores y
frutos a través del afio, con dos picos de fructificacion en abril y septiembre (Caraballo-
Ortiz et al., 2017).

Existen dos estudios sobre aspectos reproductivos y de fenologia de lorantaceas
de flores pequefias en México que son relevantes para este trabajo. El primero se enfoca
en aspectos fenoldgicos de Struthanthus hunnewellii (y en menor medida de Cladocoloea
microphylla) en distintos tipos de hospederos y ambientes en un &rea rural cercana a
Valle de Bravo, Estado de México, México, con el objetivo de entender su fenologia para
ejercer control biolégico en hortalizas (Reyes Contreras, 1992). En este estudio, a través
de un censo y seguimiento fenolégico de varios muérdagos en distintos hospederos, el
autor concluye que distintos muérdagos varian en cuanto a sus preferencias de

hospederos y también ambientales. El muérdago S. hunnewellii fue encontrado
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parasitando especies de Fraxinus, pero también varias hortalizas, entre ellas especies de
Prunus, Persea, y Citrus, y ademas de hortalizas, se encontro frecuentemente en
espacios abiertos y expuestos, como a lo largo de carreteras y caminos. Por otro lado, C.
microphylla ocurre con mas frecuencia en comunidades arbustivas o arbéreas de baja
estatura, por lo que se le encuentra en zonas con vegetacion mas alla de carreteras,
parasitando principalmente especies de Quercus (Reyes Contreras, 1992). Un segundo
resultado de este estudio fue que la fenologia de los muérdagos varia segun los
hospederos. La especie S. hunnewellii empieza a florecer 15 - 25 dias después cuando se
encuentra parasitando arboles de Prunus drymifolia con respecto a cuando se encuentra
parasitando P. persica. Con respecto a la actividad de visitadores florales, este estudio
registré un pico de actividad entre abril y julio, y si bien no se documenta visitacion como
tal, se sugieren insectos (en particular Apis mellifera y Musca domestica), agua y viento
como posibles agentes polinizadores. El segundo estudio sobre aspectos reproductivos
de muérdagos de flores pequefias en México se enfoca en el desarrollo embrioldgico
(principalmente de flores pistiladas) y fenologia de Cladocolea loniceroides en un area
urbana del sur del Valle de México, a partir de observaciones mensuales durante dos
afios (Cid Villamil, 2006). En este estudio, se documento que en esta area del Valle de
México, especies de Acer, Acacia, Ligustrum, Fraxinus, Prunus, Populus, Ulmus y Salix
actian como hospederos de C. loniceroides. Con base en observaciones de C.
loniceroides parasitando L. japonica, se documentd que la actividad floral de esta especie
no es sincronica, sino que varia no solo entre individuos sino incluso entre ramas de un
mismo individuo y entre unidades florales de una misma rama. Este estudio documenté
gue la antesis de flores pistiladas dura de 2-4 dias, y que si bien la produccion de flores
pistiladas y frutos es continua durante todo el afio, la de flores estaminadas se da de
marzo a octubre; el pico de floracion fue identificado de mayo a julio. Otro resultado
relevante para el presente estudio es que se document6 que la actividad de visitadores se

da de mayo a julio, y el principal visitador fue Apis mellifera (Cid Villamil, 2006).

Si bien los muérdagos pueden actuar como especies clave en algunos
ecosistemas, en areas urbanas suelen ser considerados pestes debido a los efectos
negativos que pueden tener en sus hospederos (Lopez de Buen et al., 2002; Alvarado-
Rosales y Saavedra-Romero, 2005; Arriola Padilla et al., 2012; Boussim et al., 2012; Diaz-
Limén, 2014). La infeccion por muérdagos se ha relacionado con afectaciones al

crecimiento, reproduccion y fisiologia del hospedero mediadas por alteraciones de la
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eficiencia fotosintética y la tasa de respiracién que se traducen en una reduccién de la
adecuacion del hospedero (Glatzel y Geils, 2009), e incluso su muerte. Tal es el caso de
la Ciudad de México, en donde los muérdagos Cladocolea loniceroides, Struthanthus
interruptus y Phoradendron brachystachyum pueden causar graves dafios al arbolado de
zonas urbanas, aumentando su susceptibilidad al ataque de patégenos e incluso
incrementando su probabilidad de muerte (Alvarado-Rosales y Saavedra-Romero, 2005;
Arriola Padilla et al., 2012; Diaz-Limén, 2014). Tales efectos negativos pueden suceder en
tiempos relativamente cortos, pues si bien no existian registros de C. loniceroides para la
Ciudad de México hasta 1974, ya para 2006 (tan sélo 32 afios después) esta especie era

el principal parésito de arboles de esta ciudad (Cid Villamil, 2006).

Los efectos positivos de la perturbacion, la fragmentacion y la urbanizacion en la
dispersién de muérdagos han sido ampliamente documentados (Larson, 1996; Riba,
1963; Laurel 1999; Norton y Delange, 1999; De Buen et al., 1999, Bannister y Strong,
2001). Tales procesos también pueden tener efectos sobre la fenologia floral de las
especies en plantas de varios grupos, familias y érdenes, y por lo tanto podrian impactar a
los muérdagos tanto directa como indirectamente. Roetzer y Wittenzeller (2000)
registraron que entre 1951 y 1955, las especies Forsythia sp. (Olecaceae), Galanthus
nivalis (Amaryllidaceae), Prunus avium y Malus domestica (Rosaceae) tuvieron una
floracién temprana en areas urbanas comparada con areas rurales cercanas. Por otro
lado, la duracion de la floracion en Syagrus romanzoffiana (Arecaceae) fue inversamente
proporcional al tamafio de los fragmentos de vegetacién donde crece (Castro Freire et al.,
2013; Genini et al., 2009). En otro estudio, se observé que Crepis sancta (Asteraceae)
produce un mayor niumero de capitulos de menor tamafio en areas urbanas, en

comparacion con areas cercanas de habitat continuo (Andrieu et al., 2009).

A su vez, el disturbio y la urbanizacion también pueden tener efectos sobre otros
elementos de las comunidades. Se ha observado que la urbanizacion esta asociada a una
disminucion en la riqueza de polinizadores en comparacion con ambientes mas
conservados, particularmente de los 6rdenes Diptera y Lepidoptera (Henning, 2008;
Theodorou et al., 2020). Por el contrario, en zonas urbanas la riqueza de especies del
orden Hymenoptera suele ser mayor, especialmente de abejas, comparada con la
reportada para zonas rurales cercanas. También la tasa de visitas florales es mayor en
zonas urbanas que en zonas rurales (Henning, 2008; Theodorou et al., 2020).

Considerando que se ha propuesto que las lorantaceas de flores pequefias como C.
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loniceroides, S. interruptus y P. brachystachyum son polinizadas por insectos, los efectos
de la urbanizacién en la interaccion planta-polinizador podrian contribuir a explicar el éxito

de estos muérdagos en zonas urbanas de la Ciudad de México.

Se ha observado que las lorantaceas suelen tener un mejor desempeno en
ambientes fragmentados (Lépez de Buen et al., 2002; Burgess et al., 2005; Montgomery
et al., 2003; Athayde y Morellato, 2014; Bach et al., 2005), en parte porque el disturbio
favorece tanto el crecimiento como la interaccidn con polinizadores. Kelly et al. (2000)
reportaron que Peraxilla tetrapetala tuvo una produccion de frutos 4.4 veces mayor en
ambientes fragmentados en comparacién con ambientes continuos en Nueva Zelanda,
como consecuencia de una mayor tasa de polinizaciéon y menor florivoria por aves. Estos
efectos se tradujeron en que la densidad de estas plantas fue 2-3 veces mayor en
ambientes fragmentados comparada con la de ambientes continuos. En un estudio méas
detallado, Montgomery et al. (2010) encontraron que las diferencias en la produccion de
frutos de Peraxilla tetrapetala pueden ser explicadas por el nivel de exposicion a la luz y
por el comportamiento de los polinizadores: la visitacion por aves es mayor en individuos
que habitan el borde de los fragmentos de bosque que zonas centrales. Ademas, Lopez
de Buen y Ornelas (2002) encontraron que la variable mas importante para explicar el
tamafio de individuos de Psittacanthus schiedeanus es el grado de exposicion solar, que

fue mayor en ambientes fragmentados que en ambientes continuos.

Esta tesis busca contribuir al conocimiento sobre aspectos de la biologia
reproductiva de muérdagos de la familia Loranthaceae en México, con particular énfasis
en fenologia y visitacion floral, y explorar su relacion al grado de exposicion o perturbacion
del ambiente que en el que se encuentran. Para ello, se eligi6 como sistema de estudio a
la especie Cladocolea loniceroides (Tiegh.) Kuijt en los pedregales de Ciudad
Universitaria de la UNAM, CDMX, México, incluidas areas de la Reserva Ecoldgica del
Pedregal de San Angel (REPSA) y areas de pedregal sin estatus de proteccion. Al estar
enmarcado en una matriz de &reas naturales con distintos grados de perturbacion que a
Su vez se encuentra inmersa en un area urbana, este estudio representa un puente entre
los estudios de Reyes Contreras (1992) en zonas rurales, y de Cid Villamil (2006) en una
zona urbana de la CDMX. La vegetacion caracteristica de estos ambientes es el matorral
xerofilo de palo loco (Pittocaulon praecox; Lot y Cano-Santana, 2009), y existen
reportadas tres especies de muérdago: Struthanthus interruptus, Phoradendron

brachystachyum y Cladocolea loniceroides, de las cuales las dos primeras son mas bien
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escasas y C. loniceroides es abundante en este sistema.
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OBJETIVOS Y PREDICCIONES

El objetivo general de este trabajo es contribuir al conocimiento sobre la polinizacién y

fenologia floral de muérdagos (Loranthaceae) que habitan en ambientes con distinto

grado de disturbio de los pedregales de Ciudad Universitaria de la UNAM, CDMX, México.

Para lograr este objetivo, se han planteado los siguientes objetivos particulares:

1. Realizar un seguimiento fenoldgico puntual para documentar aspectos basicos sobre

la fenologia floral de Cladocolea loniceroides (Tiegh.) Kuijt en los pedregales de

Ciudad Universitaria. En particular, se busca documentar: (a) el tiempo que una flor

permanece abierta, tanto para individuos femeninos como masculinos; (b) el tiempo

gue un individuo permanece en antesis, y si los individuos florecen de forma

sincronica, y (c) si existe uno o mas picos de floracion definidos para esta especie

en la zona de estudio.

2. Realizar observaciones de visitacion floral para documentar la diversidad y
abundancia de visitadores florales y polinizadores potenciales asociados a C.

loniceroides en los pedregales de Ciudad Universitaria.

3. Comparar aspectos fenologicos y de diversidad y abundancia de polinizadores

potenciales asociados a C. loniceroides en zonas con distinto grado de perturbacion

de los pedregales de Ciudad Universitaria de la UNAM, CDMX, México.
Por otra parte, se formulan las siguientes predicciones:

1. En Loranthaceae es la generalidad que las flores de una inflorescencia y de un

individuo entren en antesis de forma asincrénica, de modo que los periodos de

floracién tienen una duracién mayor que el tiempo de antesis, y esto es lo que se

espera para el caso de C. loniceroides. La duracion de la antesis es altamente

variable en Loranthaceae, por lo que no hay bases soélidas para establecer una

prediccion al respecto de su duracién. Con respecto a picos fenoldgicos, si bien en

Loranthaceae se ha reportado variacion entre especies, poblaciones e incluso entre

individuos con respecto al nimero y duracién de la antesis y los picos de floracion,

en la especie C. lenticellata, un pariente cercano de C. loniceroides, se ha
observado que la mayoria de los individuos presentan frutos entre octubre y
noviembre. También, en estudios anteriores, se ha documentado que en C.

loniceroides en el Valle de México la floracion se concentra durante la época de
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lluvias, entre marzo y julio (Villamil, 2006), y en Struthanthus hunnewellii, entre abril
y julio (Reyes Contreras, 1992). Se espera entonces que C. loniceroides en los
pedregales de CU de la CDMX presente un comportamiento similar, por lo que se

espera una floracion concentrada alrededor de los meses marzo-julio.

Debido a que C. loniceroides es una especie dioica con flores pequefas y coloracion
amarillento-pélida, se espera que sus visitadores florales sean principalmente

insectos de los 6rdenes Diptera, Coleoptera e Hymenoptera.

En otras especies de muérdagos se ha observado que la perturbacién favorece una
floracion temprana y mayor rigueza y frecuencia de visitas florales, asi como un
aumento de especies de Hymenoptera como visitadores florales. Por lo tanto, se
espera una floracion méas temprana en C. loniceroides en zonas mas expuestas y
perturbadas de los pedregales de CU (p. €j., en los camellones) y que en estos
ambientes exista un mayor numero de visitas y diversidad de visitadores florales, en

particular del orden Hymenoptera.
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MATERIAL Y METODOS

Especie de estudio

La especie Cladocolea loniceroides (Tiegh.) Kuijt fue descrita por Kuijt (1975), segun se
expone a continuacion. Es importante notar que si bien estas plantas son funcionalmente
dioicas, presentan estructuras vestigiales, de tal suerte que las flores estaminadas pueden
presentar un ovario reducido, y las pistiladas, estaminodios.

Es un arbusto perennifolio, dioico, frondoso y profundamente ramificado de 2 o
mas metros. Pubescente con crecimiento percurrente y ramificado; ramas delgadas,
teretes, color marrén claro, no exfoliadas, plantas sin raices basales; crateres
inconspicuos. Hojas decusadas a alternas, suaves y delgadas 35 x 15 mm, generalmente
lanceoladas con apice agudo y base aguda. Peciolo muy corto o ausente, venacién
pinnada, con vena media que corre hasta el 4pice. Inflorescencias algunas veces en
grupos compuestos, en los cuales muestran transiciones entre ramas largas laterales e
inflorescencias individuales. Inflorescencias estaminadas una o 2, algunas veces mas por
axila, superpuestas o laterales, flanqueando laterales vegetativos; pedunculo de 1 mm
aproximadamente, largo, coronado por un involucro de bracteas de <4 mm, cada una con
una flor axilar, la flor terminal siempre presente; 6-10 flores por inflorescencia.
Inflorescencia pistilada en la misma posicién que la estaminada; pedunculo de 3 mm o
mas, ocasionalmente mas de 15 mm, delgado; bracteas involucrales extremadamente
variables, nimero de flores igual que las estaminadas. Flores estaminadas; amarillas, 4
mm de largo; pétalos 23 mm de largo, 6 (raramente 5 por flor); anteras <1 mm de largo a
dos diferentes alturas en los pétalos, dorsifijas a la mitad de la antera por un filamento
delgado y corto; polen suave con una prominencia triangular tenue; ovario <1 mm de
largo; estilo 3 mm de largo, derecho excepto por una ligera ondulaciéon cercana a las
anteras; estigma poco diferenciado; base del estilo cubierta de nectario pubescente.
Flores pistiladas blancas de al menos 3 mm de largo; estaminodios alargados; ovario <1
mm; estilo contorsionado en la mitad o el segundo tercio distal, alcanzando la punta de los
pétalos; estigma bien diferenciado; nectario pubescente. Fruto, 5 x 3 mm, ovoide, glabro,

rojo en la madurez; embrién verde oscuro, clavado, los dos cotiledones lineares (Fig. 5).
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Figura 5. Inflorescencias y flores de Cladocolea loniceroides. A. Inflorescencia de flores
estaminadas formada por botones florales y una flor en antesis en la cual un pétalo y una
bractea fueron retirados; B. Vista longitudinal de flor estaminada mostrando anteras
dehiscentes; C. Inflorescencias pistiladas formadas por botones florales, flores en antesis y
flores caducas; D. Flor pistilada con polen en el estigma (sefialado con circulo rojo).

Fotografias: F. Rosales.
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Area de estudio

Los pedregales de Ciudad Universitaria (CU) abarcan comunidades de matorral xerdfilo al
sur de la Ciudad de México que se establecieron sobre sustratos volcanicos derivados de
la erupcion el volcan Xitle (datada en 280 + 35 d.N.E.), cuya extension original se estima
en 70 km?, aproximadamente (Zambrano et al., 2019). En 1949-1952 el campus principal
de la Universidad Nacional Autbnoma de México (UNAM) fue construido sobre estos
pedregales, y en 1983, la UNAM establecié un area de su campus de 124 ha como
protegida y la llamé Reserva Ecoldgica del Pedregal de San Angel (REPSA). En afios
posteriores, la REPSA fue expandida, y hoy ocupa un area de 237 ha, localizada en entre
las coordenadas geograficas 19°18'21” — 19°20’11” Norte y 99°10°15” — 99°12'4” Oeste
(REPSA, 2021). Distribuidos por el campus universitario existen, ademas, parches de
vegetacion de area no protegida, pero que, al ser parches del ecosistema original,
conservan aspectos del mismo; se estima que estos parches ocupan un area aproximada

de 40 ha de pedregales en esta zona (Zambrano et al., 2019).

Los pedregales de CU se encuentran a una elevacion aproximada entre 2270 y
2349 m.s.n.m, y presentan un clima templado subhimedo con lluvias en verano
[Cb(w1l)w] que se concentran de junio a octubre y una época seca de noviembre a mayo
(REPSA, 2021). La precipitacion media anual promedio es de 833 mm, y la temperatura
media anual es de 15.6°C (Gonzéalez-Medrano, 2004; REPSA, 2021). La vegetacion
natural dominante es matorral de alta elevacion, su suelo, derivado de roca volcanica, es
escaso, poco profundo y rocoso. La comunidad vegetal se caracteriza como matorral
xerdfilo de palo loco (Senecio praecox; Cano-Santana et al., 2008; Lot y Cano-Santana,
2009), siendo la mayoria de las 381 especies de plantas vasculares registradas para la
REPSA de crecimiento arbustivo y herbaceo (Castillo-Argiero et al., 2004). Algunas de
las especies caracteristicas de esta area, ademas de Senecio praecox, son Buddleia
cordata, Echeveria gibbiflora, Verbesina virgata, Opuntia tomentosa, Dahlia coccinea,
Cissus sicyoides, Rhynchelytrum repens, Cosmos bipinnatus, Medicago lupulina y

Pennisetum clandestinum (Castillo-Argiiero et al., 2009).

Los pedregales de CU abarcan, ademés de zonas nucleo de la REPSA, areas
abiertas como camellones y aceras a lo largo de los circuitos universitarios que se
interdigitan con areas de la reserva y en donde existen remanentes de pedregales, tanto

en sus zonas ndcleo como en sus areas de amortiguamiento (Fuente, 2005; Zambrano et
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al., 2019). Hay tres especies de muérdagos reportadas para los pedregales de CU, de las
cuales Phoradendron brachystachyum pertenece a la familia Viscaceae, y Struthanthus
interruptus y Cladocolea loniceroides, a la familia Loranthaceae. De estas tres especies,
C. loniceroides es la mas abundante, y ha sido reportada tanto en zonas abiertas, como
camellones como en zonas consideradas ndcleo y de amortiguamiento de la REPSA.
Debido a que este estudio incluye areas de la REPSA como tal, para realizarlo se obtuvo

un permiso de investigacién de dicha reserva (REPSA, proyecto 458).

Para este estudio, se definieron tres tipos de ambiente (Camellon, REPSA abierto

y REPSA cerrado), con base en los siguientes criterios:

e Camellon: areas verdes asociadas a circuitos viales universitarios, con algunos
remanentes de vegetacion caracteristica del pedregal de San Angel. La vegetacion de
estas areas esta compuesta principalmente por especies exaticas, incluso individuos
de especies ornamentales que fueron plantados intencionalmente (por ejemplo,
Ligustrum sp). Por lo tanto, el ambiente "Camell6n" (se usara con mayusculas para
diferenciar nuestro ambiente de estudio de un area de camellén comun que no haya
sido incluida en este estudio) es considerado el mas fragmentado y alterado de los
ambientes estudiados aqui; en la mayor parte de su area, la vegetacion es escasa y
estd dominada por arboles de especies exéticas, aungue en algunos lugares aln
conserva pequefios parches con algunas especies nativas.

o REPSA abierto: areas de la REPSA en zonas de amortiguamiento, donde la vegetaciéon
es abierta y suele estar compuesta de una mezcla de elementos nativos (p. €.,
Quercus deserticola, Buddleia cordata, Pittocaulon praecox), y especies exéticas
(Eucalyptus globulus, Casuarina sp., Acacia retinoides). Este ambiente es considerado
como un ambiente con estado de conservacion intermedio, ya que, a pesar de
conservar algunas de las especies caracteristicas del matorral xerofilo, esta zona ha
sufrido diversos cambios dréasticos debido a actividad antropogénica, como la
construccion de edificios y caminos, el transito regular de personas y autos de manera
cotidiana y la poda regular, entre otros.

e REPSA cerrado: sitios en la zona nucleo de la REPSA, donde la vegetacion es mas
densa y donde existe una mayor cantidad de elementos nativos (Buddleia cordata,
Bursera fagaroides, Buddleia parviflora, Schinus molle, etc.), comparada con las otras
dos areas. Este ambiente es considerado el mas conservado de los tres ambientes

estudiados aqui, debido a que conserva la vegetacion caracteristica del matorral
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xerofilo asociado a suelo volcanico caracteristico de esta zona.

Para seleccionar individuos de C. loniceroides que crecen en hospederos
localizados en los tres ambientes descritos arriba (Camellén, REPSA abierto y REPSA

cerrado), se hizo un recorrido por areas que abarcaban los tres tipos de ambiente para

localizar individuos que fueran de facil acceso para observaciones, de tamafio comparable

y en zonas del campus que garantizaran la seguridad de los observadores. En este

recorrido inicial, se registraron 51 individuos susceptibles de estudio (Fig. 6), de los cuales

se seleccionaron los individuos focales para observaciones de fenologia y visitacion floral

(ver mas adelante).
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Figura 6. Mapa de los 51 individuos de C. loniceroides que cumplieron los criterios de facil

acceso, tamafio comparable y seguridad para los observadores, a partir de los cuales se
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seleccionaron los individuos focales para este estudio. Se muestran las zonas nucleo (en rojo) y

de amortiguamiento (en azul) de la Reserva Ecoldgica del Pedregal de San Angel.
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Fenologia floral e inversion en reproduccion

En una primera etapa, de los 51 individuos seleccionados en el recorrido inicial, se
escogieron tres individuos masculinos y tres femeninos en cada uno de los ambientes
para darles seguimiento fenolégico. En los ambientes Camellébn y REPSA abierto éstos
fueron seleccionados al azar; en el ambiente REPSA cerrado, donde habia menos
individuos y de menor tamafio, se seleccionaron los individuos que se encontraban con
actividad reproductiva. Para cada individuo, se seleccionaron tres inflorescencias al azar y
se marcaron para seguimiento fenologico. Si una de estas tres inflorescencias focales
concluia su periodo de actividad fenolégica, se elegia una inflorescencia adicional para
darle seguimiento, procurando siempre contar con tres inflorescencias por individuo para
seguimiento fenoldgico durante el periodo comprendido entre el 27 de julio y el 19 de
noviembre de 2018, que fue el dia en que no se registrd6 mas actividad fenoldgica (flores o
botones) en ninguno de los ambientes. El nimero de inflorescencias por individuo que
fueron observadas en un tiempo determinado, vari6 entre 3y 5 (X= 3.67) y no hubo
diferencias significativas en el numero de inflorescencias estudiadas por ambiente o por

sexo el individuo focal.

Los censos se realizaron cada tres dias, y en cada uno se contabilizé el nimero
de botones y flores en antesis en cada una de las tres inflorescencias marcadas para
cada individuo seleccionado. En el momento en el que una flor habia perdido todos sus

pétalos, se consideraba "caduca" y no se incluia en el conteo.
A partir de estos datos, se estimaron los siguientes parametros:

1. Inversion relativa de recursos que hace un individuo dirigido a reproduccién,
por sexo y ambiente. Esto es equivalente al nUmero de botones o flores abiertas en
el periodo de observacion inicial, por individuo de cada sexo, por ambiente. Para
asegurar la comparabilidad entre ambientes, y evitar confusion con posible variacién
en la duracién del periodo de actividad fenoldgica entre los mismos, en esta métrica
sélo se consideraron las primeras tres inflorescencias seleccionadas para cada
individuo.

2. Inversién relativa de recursos en el despliegue floral (floral display) por
individuo por ambiente. Esta métrica se estim6 como el nUmero méaximo diario de
botones o flores en antesis por inflorescencia por individuo de cada sexo por

ambiente. Al igual que en el caso anterior, solo se consideraron las primeras tres
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inflorescencias seleccionadas para cada individuo, para evitar posibles sesgos
debidos a la variacién en la duracién del periodo de actividad fenolégica entre
ambientes.

3. Duracion de la antesis de una flor por individuo por ambiente (dias que una flor
permanece abierta por individuo, por ambiente). Se calculé la diferencia entre el dia en
el que el numero de flores en antesis (por inflorescencia) fue igual o mayor a unoy el
dia en el que el numero de flores caducas fue igual 0 mayor a 1. Esto nos permite
saber cuantos dias duré la antesis de la primera flor en abrir para cada una de todas
las inflorescencias estudiadas.

4. Duracién del tiempo de floracion por individuo por ambiente (dias que un
individuo tuvo flores en antesis). Se calculé, para cada inflorescencia en el estudio, la
diferencia entre el dia en el que se registro la primera flor en antesis y el dia en el ya
no hubo flores en antesis. Este estimado da cuenta de la duracion despliegue floral

por inflorescencia y para cada individuo.

Para analizar la actividad floral a lo largo del tiempo, se usé el nimero de dia del
afio (al que se denomind “dianio”), el cual se obtuvo realizando la suma del nimero de
dias contenidos en los meses anteriores al mes de la fecha en cuestion, y el nimero de
dias transcurridos en el mes en cuestiéon. Por ejemplo, si la fecha en la que se tomaron los
datos fuera 8 de agosto de 2018, entonces se obtuvo el nimero de dias de los meses
enero-julio en 2018, que es igual a 212, y a este nimero se le sumaron los dias
transcurridos en el mes en cuestion, 212+8=220. De esta manera, sabemos que el 8 de

agosto es equivalente al dia 220 de este ano (“dianio”).

Con el objetivo de refinar y ampliar los resultados sobre la duracion del periodo de
floracién, en particular con relacion al inicio de dicho periodo, se realiz6 una segunda
temporada de observacion fenolégica en 2019, con algunas modificaciones. Se extendio
el periodo de observacion de tres a siete meses; se inici6é en una fecha mas temprana (23
de marzo) y se observé hasta que no se registraron flores en antesis o botones en
formacion, lo cual sucedio el 31 de septiembre de 2019. También se aumento el area o
volumen de observacion por individuo: en lugar de observar tres inflorescencias por
individuo, ahora la unidad de observacién fue de tres ramas por individuo, cada una de las
cuales contenia varias inflorescencias. Se eligieron tres individuos por ambiente y sexo de
forma aleatoria, y para cada individuo se seleccionaron, también de forma aleatoria, tres

ramas que serian observadas de forma semanal. Para cada rama, se contabilizo el
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namero de inflorescencias en cada una las siguientes tres categorias fenologicas: botones
(si s6lo presentaba botones); antesis (si habia al menos una flor en antesis), y caduca
(cuando todas las flores estaban caducas). Con base en estos datos, se estimé el periodo
y actividad floral por individuo, por sexo, y por ambiente. La duracion del periodo de
floracién corresponde a las fechas en que se registraron inflorescencias en antesis, y la
actividad floral se calcul6 sumando numero de inflorescencias en antesis por individuo por
ambiente a través del tiempo. Es importante mencionar que los datos en esta segunda
etapa del proyecto corresponden a una escala mayor con respecto a la primera etapa del
proyecto, tanto en la duracion del periodo de observacién como en el volumen de lo
observado (inflorescencias vs. ramas); por lo tanto, los datos de ambas etapas no son
necesariamente comparables, en especial si existe variacion interanual en la actividad

fenoldgica (como lo sugiere el término de floracion en los periodos aqui observados).

Visitacion floral

Se seleccionaron tres individuos masculinos y tres femeninos por ambiente para realizar
observaciones de visitadores florales, los cuales fueron distintos a los seleccionados para
seguimiento fenoldgico. Para documentar los visitantes florales de los individuos
seleccionados como plantas focales se usé observacion asistida con videograbacion,
complementada con observaciones personales. Estos métodos fueron seleccionados
porgque permitian colectar datos sin interferir con posibles visitadores, y ademas permiten
tomar datos en los individuos seleccionados de forma simultanea, minimizando el posible

efecto de un observador sobre la visitacion.

Para las videograbaciones, se usaron camaras GoPro Hero 6 (una camara por
individuo), colocadas de tal forma que fuera posible captar la mayor parte del individuo
focal sin perder resolucion para identificar a los visitantes florales. Las videograbaciones
se realizaron a una resolucion de 3840 x 2160 pixeles, a 30 fotogramas por segundo, en
los siguientes horarios de grabacién: 700-800, 1000-1200, 1400-1600 y 1800-2000 h, que
se traduce en un total de 7 horas-dia. Se realizaron grabaciones durantel8 dias
distribuidos entre el 20 de agosto y el 30 de octubre de 2020. El total de tiempo
videograbado fue de 145.5 horas (X=7.6 h por individuo), aimacenadas en archivos de

video pequefios, con una duracién de 8-9 min cada uno.

Para el analisis de los videos, se realizaron observaciones en todo el campo de
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grabacion, el cual se divididé en cuatro zonas o cuadrantes sobre las cuales se realizaron
acercamientos focales (con la herramienta de 'zoom') para observar a detalle visitadores
potenciales (Fig. 7), usando el programa VLC Media Player (organizacion Video LAN,
Paris, France). Para cada evento de visitacidn, se anot6 el tiempo de inicio y fin de la
misma (en segundos), asi como el visitante floral en cuestidn (a nivel de morfoespecie).
También se realizaron anotaciones sobre el nimero aproximado de botones, flores en
antesis y flores caducas de cada inflorescencia visitada. La necesidad de hacer
acercamientos a cada cuadrante para garantizar que incluso visitadores muy pequefios
serian detectados, significo una gran inversion de tiempo en analizar cada video. Debido a
ello, se utilizé un submuestreo aleatorio (pero balanceado) para seleccionar 50% de los
archivos de video para cada categoria (individuo por sexo por ambiente por horario de
observacion) para analisis subsecuentes. En total se analizaron 72.61 h de video (3.8 h
promedio por individuo).

Caracterizacion de los individuos focales (visitacion floral)

Debido a que la visitacion o la diversidad de visitadores puede estar influenciada por el
tamafio del individuo mismo, el ambiente proximal de un individuo y la comunidad en la
que se encuentra (Ricketts, 2004), se colectaron los siguientes datos para cada individuo
focal, en caso de que fuera necesario incorporarlos como covariables de nuestros
andlisis: sexo y estimaciéon tamafio del individuo focal (alto x largo x ancho), latitud,
longitud, altitud, especie del hospedero, y niumero de individuos de Loranthaceae que se
encontraban en una vecindad de radio 1, 2, 5y 10 m. Para cada uno de los individuos de
Loranthaceae ubicados dentro de las distintas vecindades se anot6 la especie, sexo y
estimacion de su estado fenoldgico (porcentaje de inflorescencias en boton, antesis y
caducas). El formato generado para la caracterizacion de cada individuo se incluye en el

Apéndice I.
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Figura 7. Captura de pantalla de video de C. loniceroides. A. Abeja visitando inflorescencia;
B. Inflorescencia femenina.

Exclusion de polinizadores

Para evaluar el papel neto de la visitacion floral en la reproduccion de C. loniceroides, se
seleccionaron seis inflorescencias en estado de boton para cada uno de los individuos
focales, a tres de las cuales se les colocaron bolsas de tul de forma que la visitacion fuera
impedida sin dafar el desarrollo y maduracion de las flores; las otras tres inflorescencias
seleccionadas se marcaron como controles. Las bolsas se colocaron en el mes de marzo
y se removieron en noviembre. Unicamente se evalud la presencia o ausencia de frutos,

no se contabilizaron.
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Analisis de datos

Se evalud la normalidad y homocedasticidad de los datos de polinizacién y fenologia floral
con las pruebas de Shapiro y Levene, respectivamente (ver Apéndice ).

Para evaluar si la fenologia y visitacion difieren en los distintos sexos y ambientes,
o el ambiente tiene un efecto diferencial en individuos masculinos y femeninos, se
realizaron principalmente analisis de varianza (ANOVA) o pruebas de Kruskal-Wallis
(cuando los datos no cumplian con los supuestos de normalidad y homocedasticidad,;
Apéndice II).

Para evaluar aspectos de fenologia floral, se analizaron como variables de
respuesta: el nimero maximo y numero total de unidades florales (botones, flores en
antesis), la duracién de la antesis de una flor, y la duracién del periodo de floracién. En el
caso de la visitacién, las variables de respuesta fueron: duracion de una visita, frecuencia
de visitas, y horario de visitacién. Para identificar grupos significativamente diferentes se
realizaron pruebas de comparaciones multiples de Tukey (para ANOVA) y Mann—

Whitney—Wilcoxon (para Kruskal-Wallis).

Los efectos simultaneos de sexo y ambiente y una posible interaccién entre estas
variables en el tiempo de visitacion, se evaluaron con el modelo lineal Tvisitacion ~ S€X0 *
ambiente. En este caso se aplico la transformacién logaritmo a los datos de tiempo de

visitacion para cumplir el supuesto de normalidad.

Todos los andlisis se realizaron en R (version 4.0.0; R Core Team, 2020); las
graficas se realizaron con la libreria ggplot2 (Wickham, 2016).
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RESULTADOS

Fenologia floral e inversion en reproduccion

No se registraron diferencias significativas en la inversion relativa de recursos dirigidos a
reproduccion (numero de botones) que hacen los individuos de Cladocolea loniceroides
de sexo femenino en los distintos ambientes (p=0.43; Fig. 8A), pero si en individuos
masculinos (x? = 15.59, p<0.0004, gl = 2, Fig. 8B). En estos Ultimos se registré6 una mayor
produccién de botones florales en el ambiente mas expuesto (Camellén) que en los
ambientes REPSA cerrado (p=0.0008) y REPSA abierto (p=0.012), los cuales no difirieron

entre si.
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Figura 8. Numero total de botones por sexo y ambiente, por dia (n=3 individuos, con 3
inflorescencias cada uno). A. Botones en individuos femeninos. B. Botones en individuos
masculinos. Valores de significancia corresponden a la prueba de Kruskal-Wallis y las letras
representan pruebas post hoc de Tukey. Ver Apéndice 2.

El nimero de flores producidas no difiri6 entre ambientes para ninguno de los sexos (Fig.
9). Tampoco se encontraron diferencias significativas entre sexos o ambientes con
respecto al despliegue floral relativo (nimero méximo de botones por dia) o durante

antesis (numero de flores en antesis por dia).
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Figura 9. Namero total de flores en antesis por sexo y ambiente, por dia (n=3 individuos, con 3
inflorescencias cada uno). A. Individuos femeninos. B. Individuos masculinos. Valores de
significancia corresponden a la prueba de Kruskal-Wallis y las letras representan pruebas post
hoc de Tukey.

De manera global, la antesis (nimero de dias que una flor permanece abierta)
tiene una duracion significativamente menor (p = 0.01, Kruskal-Wallis) en individuos con
flores estaminadas (5.03, 1-9, sd=2.45) que en individuos con flores pistiladas (6.64 dias
en promedio, 2-12 dias, sd=2.79). En plantas femeninas, la duracién de la antesis no
difiere significativamente diferente entre ambientes (Fig. 10A), pero en individuos
masculinos si, en los cuales la antesis tiene menor duracién en los ambientes Camellon
(4.27, 1-9, sd=2.14) y REPSA abierto (4.72, 2-7, sd=1.73; Fig. 10B) que en el ambiente
REPSA cerrado (5.0, 2-7, sd=1.93).
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Figura 10. Estimado de la duracién de la antesis de una flor por individuo (n=3 individuos, con 3-
5 inflorescencias cada uno), por sexo y ambiente. A. Flores pistiladas. B. Flores estaminadas.
Valores de significancia corresponden a la prueba de Kruskal-Wallis (A), o a ANOVA (B), y las
letras representan pruebas post hoc de Tukey.

Existen diferencias significativas entre ambientes en el nimero de dias que los
individuos tuvieron flores en antesis, tanto en individuos que producen flores pistiladas
(Fig. 11A) como estaminadas (Fig. 11B). El nUmero de dias que los individuos con flores
pistiladas estan en floracion es mayor en los ambientes menos expuestos (REPSA
cerrado y REPSA abierto) que en el ambiente Camellén (7 y 3 dias, respectivamente;
Xcamelion=9.3 dias, XRepsa abierto= 12.7, XRePSA cerrado= 16; Fig. 11A). En los individuos
con flores estaminadas, la duracién de la antesis también es mayor en el ambiente
REPSA cerrado (X= 22.2 dias, Fig. 11B) que en los otros dos ambientes, pero a diferencia
de individuos femeninos, en individuos masculinos hay flores en antesis un menor nimero
de dfas en el ambiente REPSA abierto (X=9.2 dias) que en el ambiente Camellén (X=
14.7 dias).
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Figura 11. Numero de dias con flores en antesis (n=3 individuos, con 3-5 inflorescencias cada
uno), por sexo y ambiente. A. Individuos femeninos. B. Individuos masculinos. Valores de
significancia corresponden a la prueba de Kruskal-Wallis, las letras representan pruebas post
hoc de Tukey.

Un modelo generalizado para evaluar la interaccion entre sexo y ambiente en la
duracion de la antesis de las flores (modelo: Tantesis ~ Sex0 * ambiente) indica un efecto
significativo del sexo (p=0.00068), asi como una interaccion significativa entre sexo y
ambiente (p=0.001) en la duracién de la antesis de los individuos de Cladocolea

loniceroides en los pedregales de CU (Tabla 1).

Tabla 1. Estimados para un modelo linear generalizado que evalla la interaccidn entre sexo y
ambiente en la duracion de la antesis en C. loniceroides. (*): p < 0.1; (*): p < 0.05; (**): p < 0.01;
(***): p < 0.001.

Estimado E.E. t P
Intercepto 9.478 2.051 4.622 <0.001 ***
sexomasculino 10.988 2.900 3.789 <0.001 ***
ambienteREPSAabierto 5.467 2.900 1.885 0.069 -
ambienteREPSAcerrado 7.268 2.900 2.506 0.018 *
sexomasculino:ambienteREPSAabierto -14.793 4.102 -3.607 0.001 **
sexomasculino:ambienteREPSAcerrado -6.237 4,102 -1.520 0.139
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Duracion del periodo de floracién en 2019

La actividad fenolégica de C. loniceroides es relativamente sincronica entre ambientes,
pero hay un patrén que sugiere una relacion entre duracién del periodo de actividad
fenoldgica e inflorescencias totales producidas (Fig. 12), de tal suerte que el ambiente
Camellén, donde la actividad fenologica tuvo una duracién mayor (134 dias, 21 mayo — 31
septiembre), también fue el ambiente donde se produjo un mayor nimero de
inflorescencias (n=822). El ambiente REPSA cerrado fue donde la actividad fenoldgica de
C. loniceroides tuvo una duraciéon menor (98 dias, 28 mayo — 03 septiembre) y el menor
namero de inflorescencias producidas(n=296), y el ambiente REPSA abierto fue
intermedio, tanto en duracién como en produccién de inflorescencias en antesis (112 dias,
04 junio — 24 septiembre, n=526 inflorescencias).

Si bien la floraciébn comienza antes y termina después en el ambiente Camellén, C.
loniceroides alcanza su pico de floracion de forma relativamente sincronica entre
ambientes (Camelldn: julio 30, dianio=211; REPSA abierto: agosto 06, dianio=218;
REPSA cerrado: julio 23, dianio=204). Asimismo, de forma global, se registré6 una mayor
produccién de inflorescencias de flores pistiladas (X= 126.4) que de flores estaminadas
(X= 56.22; p=0.0241).
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Figura 12. NGmero total de inflorescencias en antesis (n=3 ramas, 6 individuos por ambiente) a
lo largo los meses marzo a noviembre de 2019.
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Visitacion floral

Visitacion por sexo y ambiente

No se detectaron diferencias significativas en el porcentaje de vistas recibidas entre
plantas de distinto sexo (p=0.673; Fig. 13A), pero si las hubo en el porcentaje de visitas
recibidas entre ambientes (p < 0.002, gl = 2, Fig. 13B). Las plantas del ambiente REPSA
cerrado recibieron un tiempo de visita (12%) menor que aquellas de los otros dos
ambientes (30% y 52%, Fig. 13A). El modelo lineal (Tvisitacisn ~ S€x0 * ambiente) indica
que las diferencias en el tiempo de visitacion entre ambientes son significativas (a un nivel

de p = 0.05), y no detecta una interaccion significativa entre ambiente y sexo (Tabla 2).
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Figura 13. Distribucién del tiempo de visitacion por sexo y ambiente. A. Tiempo de visitacién por
sexo y ambiente. B. Porcentaje del tiempo de visitacién con base en el tiempo total de
videograbacioén por individuo (n=6) y ambiente. Las diferencias entre ambientes son
significativas por una prueba de ANOVA,; las letras representan pruebas post hoc de Tukey.
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Tabla 2. Modelo lineal examinando los efectos de ambiente y sexo en el tiempo total de visitacién
(Tvisitacion ~ sexo * ambiente). Este modelo explica 40.16 % de la varianza en tiempo de visitacion

en C. loniceroides

Estimado E.E. t P
Intercepto 6.9369 0.3820 18.159 <0.001
sexo_macho -0.6376 0.5402 -1.180 0.261
ambREPSA_abierto 0.4118 0.5402 0.762 0.461
ambREPSA cerrado -1.2089 0.5402 -2.238 0.045
sexomacho:ambREPSA _abierto 0.1531 0.7640 0.200 0.844
sexomacho:ambREPSA cerrado 0.5607 0.7640 0.734 0.477

Tamafio de los individuos focales y visitacion floral

No se detectaron diferencias significativas en el tamafio de individuos focales por sexo,

pero si entre ambientes (p < 0.023), siendo los individuos de REPSA cerrado

significativamente menores que los de los otros dos ambientes (Fig. 14). Sin embargo, no

hay evidencia de que el menor tiempo de visitacion floral registrado para el ambiente
REPSA cerrado esté explicado por las diferencias en tamafio de los individuos entre
ambientes: el modelo (Tyisitacion ~ ambiente + volumen de los individuos) es consistente

con el ambiente y no el tamafio de los individuos como la variable con mayor poder

explicativo en el tiempo de visitacion floral (Tabla 3).
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Figura 14. Los individuos son de menor tamafio en el ambiente REPSA cerrado (n= 6 individuos
por ambiente). Valores de significancia corresponden a prueba de ANOVA, las letras

representan pruebas post hoc de Tukey.
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Tabla 3. Resultados del modelo lineal examinando los efectos de ambiente y el volumen de los
individuos en el tiempo de visitacion (Tyisitacisn ~ ambiente + volumen de los individuos, n=18).
Este modelo explica 42.87% de la varianza en tiempo de visitacion floral. Las variables tiempo de
visitacién y volumen de los individuos fueron transformadas (log) para cumplir el supuesto de
normalidad.

Estimado SE t P
Intercepto 8.2747 1.7774 4.655 <0.001 A
ambienteREPSA _abierto 0.4233 0.3796 1.115 0.284
ambienteREPSA_cerrado -1.2474 0.5038 -2.476 0.027 *
log(volumen) -0.1220 0.1295 -0.942 0.362

Tiempo total de visitacion, nimero de visitas y duracion de una visita

El tiempo total de visitacién acumulado por individuo a lo largo de este estudio difirié
significativamente entre ambientes para ambos sexos. mostrando el mismo patrén: el
tiempo de visitacion acumulado fue menor en individuos del ambiente REPSA cerrado que

en los otros dos ambientes, para individuos de ambos sexos (Fig. 15).
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Figura 15. Tiempo total de visitacion por ambiente y por sexo (n= 3 individuos). A. Individuos
femeninos. B. Individuos masculinos. Los valores de significancia corresponden a pruebas de
ANOVA, vy las letras a pruebas post hoc de Tukey. Tiempo total de observacién: 72.61 h.
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Duracion de una visita y numero de visitas

En individuos de ambos sexos el tiempo que dura un evento de visitacion individual fue
significativamente diferente en el ambiente REPSA abierto respecto a los otros dos
ambientes (los cuales no difieren entre si). Sin embargo, el patrén es opuesto al comparar
los sexos: la duracidén de una visita es ligera, aunque significativamente mayor en el
ambiente REPSA abierto en individuos femeninos (Fig. 16A), pero menor en individuos

masculinos (Fig. 16B).
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Figura 16. Duracién de una visita (por inflorescencia) por ambiente. A. Individuos femeninos (n=3
individuos; observaciones por ambiente: camellon=657, REPSA abierto= 572, REPSA cerrado =
207). B. Individuos masculinos (n=3 individuos; observaciones por ambiente: camellon=651,
REPSA abierto= 793, REPSA cerrado=157). Valores de p corresponden a pruebas de Kruskal-
Wallis, y las letras representan pruebas post hoc. Tiempo total de observacién: 72.61 h.

En contraste, las diferencias observadas en el nUmero de visitas entre ambientes
son marcadas, con un nimero menor de visitas para el ambiente REPSA cerrado para
individuos de ambos sexos (Fig. 17), lo cual es consistente un menor tiempo total de
visitacion acumulado para el ambiente REPSA cerrado (Fig. 15), y se ve reflejado en

tasas de visitacion promedio también menores para dicho ambiente (Fig. 18).
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Figura 17. Numero total de visitas por ambiente por individuo, por sexo y ambiente (n=3).
A. Individuos femeninos. B. Individuos masculinos. Valores de significancia corresponden a
pruebas de Kruskal-Wallis (A) y ANOVA (B). Tiempo total de observacion: 72.61 h.
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Figura 18. Tasa de visitacién (nimero de visitas por hora) por ambiente. A. Individuos
femeninos. B. Individuos masculinos. Valores de significancia corresponden a pruebas de
Kruskal-Wallis (A) v ANOVA (B). Tiempo total de observacion: 72.61 h.
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Visitacidén por horario de observacion

De las 72.61 horas de video analizadas, el 6.4% (4.4 h) correspondio a visitacion floral,
siendo el horario 1400-1600 h el que acumulé un mayor porcentaje del tiempo de
visitacion (p < 0.0001), seguido por el horario 1000-1200 h. El horario 1800-2000 h
registro el menor porcentaje de tiempo de visitacion (Fig. 19), y no se registraron visitas

en el horario 0700 - 0800 h. El patrén es el mismo para individuos de ambos sexos.
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Figura 19. Porcentaje de tiempo en el que se registraron visitas con base en el tiempo total de
videograbacion por individuo (n=3), por horario de observacién. Valor de significancia
corresponde a la prueba de Kruskal-Wallis; las letras representan pruebas post hoc.

No se registraron diferencias significativas en la duracién de una visita con respecto al
horario de observacién para individuos femeninos (Fig. 20A), pero si para masculinos. En
estos individuos, las visitas tuvieron una duracion ligeramente mayor en el horario 1800-
2000 h, seguido por visitas durante el horario 1000-1200 h (Fig. 20B). Este resultado
indica que el menor tiempo de visitacion total acumulado para el horario 1800-2000 h (Fig.
19) no se explica por la duracion de las visitas individuales, y sugiere un nimero menor de
visitas en dicho horario, lo cual es consistente con lo observado (Fig. 21) y que también se

refleja en una tasa de visitacion significativamente menor en este horario (Fig. 22).
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Figura 20. Duracién de una visita por inflorescencia (individuos=3) por horario de observacion.
A. Individuos femeninos (n observaciones: 1000-1200 h=479, 1400-1600 h = 894, 1800-2000 h
=63). B. Individuos masculinos (n observaciones: 1000-1200 h=504, 1400-1600 h = 1023, 1800-
2000 h =74). Los valores de significancia corresponden a prueba de Kruskal-Wallis, las letras a
pruebas post hoc. Tiempo total de observacion: 72.61 h.
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Figura 21. Nimero de visitas por sexo y por horario de observacion en todos los ambientes (n = 3
individuos). A. Individuos con flores femeninas. B. Individuos con flores masculinas. Los valores
de significancia corresponden a pruebas de Kruskal-Wallis; las letras representan pruebas post
hoc. Tiempo total de observacién: 72.61 h.
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Figura 22. Tasa de visitacion (nimero de visitas por hora) por horario de observacion y
sexo. A. Individuos femeninos, B. Individuos masculinos. Los valores de significancia
corresponden a prueba de Kruskal-Wallis, las letras a pruebas post hoc. Tiempo total de
observacion: 72.61h.
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Diversidad de visitantes florales

La diversidad de visitantes florales de Cladocolea loniceroides es muy baja: el tiempo de
visitacion floral fue fuertemente dominado (>99%) por abejas Apis mellifera; el resto del
tiempo de visitacion registrado se dividio entre visitas ocasionales por avispas
(Hymenoptera), escarabajos (Coleoptera) y moscas (Diptera), para un total de cuatro
morfos (Fig. 23). Los visitantes florales minoritarios del orden Hymenoptera fueron
observados en el ambiente Camellon; los del orden Coleoptera en los ambientes REPSA
cerrado y REPSA abierto, y los del orden Diptera en el ambiente REPSA cerrado. La
mayor diversidad de visitantes florales para C. loniceroides en los pedregales de CU se

registro en el ambiente REPSA cerrado en donde se observaron abejas, una mosca y un

\
o

escarabajo.

Visitador 99.64% Apis mellifera (Hymenoptera) . 0.17% Hymenoptera 0.14% Coleoptera . 0.05% Diptera

Figura 23. Porcentaje de tiempo de visita por visitador floral. Tiempo total de observacion: 72.61 h.

Exclusién de polinizadores

No se observo produccion de frutos en las inflorescencias C. loniceroides para las cuales
se excluyeron polinizadores, por lo que se infiere que esta especie depende de sus

polinizadores para reproducirse.
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DISCUSION

Este estudio aborda aspectos fenolégicos y de visitacion floral en Cladocolea loniceroides
en los pedregales de Ciudad Universitaria, y complementa los pocos estudios que existen
sobre aspectos de biologia reproductiva en muérdagos de flores pequenas,
especialmente en México, de dos formas importantes. Primero, al estudiar areas de
vegetacion natural con distintos grados de perturbacién y grados de proteccion, las cuales
se encuentran embebidas en una matriz urbana, este estudio constituye un puente entre
estudios previos de muérdagos de flores pequefas, los cuales se enfocaron en zonas
rurales (Reyes Contreras, 1992) o urbanas (Cid Villamil, 2006). Adicionalmente, este
estudio aborda una aproximacién explicita y cuantitativa al estudio de aspectos de
fenologia floral y de visitacion en relacion a la perturbacion de los ambientes estudiados.

Fenologia floral

El seguimiento fenoldgico realizado en este estudio consistié de dos partes. Por un lado,
este estudio se enfoc6 en documentar aspectos basicos sobre la fenologia floral de
individuos de C. loniceroides en los pedregales de CU (p.gj., duracioén de la antesis a nivel
de flor y de individuo) en funcién del tipo de flores que presentan (pistiladas o
estaminadas) y los distintos ambientes en donde crecen (en relacion a lo expuesto o
perturbado del ambiente). Por otro lado, se buscé documentar la actividad floral de C.

loniceroides a lo largo del afio en los distintos ambientes.

Con respecto a la duracién de la actividad reproductiva de C. loniceroides en los
pedregales de CU, los resultados aqui obtenidos son consistentes con estudios pasados
en el sentido de que la ventana de mayor actividad floral en C. loniceroides duré
aproximadamente 4 meses. Sin embargo, la ventana fenol6gica de actividad reproductiva
de C. loniceroides aqui documentada esta desfasada con respecto a lo antes reportado:
en los pedregales de CU, la ventana de floracion activa de C. loniceroides se dio de mayo
a septiembre, en lugar de marzo a julio, como se esperaba conforme a lo reportado por
otros autores (Reyes Contreras, 1992; Cid Villamil, 2006). En este estudio, el pico de
floracion se dio hacia fines de julio y principios de agosto, cuando otros autores reportan
el fin de la floracion intensa (Reyes Contreras, 1992; Cid Villamil, 2006). Dicho desfase
puede deberse a factores bioticos que incluyen el microambiente-- es decir, comparado

con el estudio de Cid Villamil (2006), este estudio se realizé en areas de origen natural, en
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un tipo de suelo volcanico y vegetacién de matorral xerofilo de altitud dominado por palo
loco (Senecio praecox), que difiere al del resto de la cuenca del Valle de México.
También, es posible que existan variaciones interanuales, como los resultados de este
mismo estudio sugieren (la floracién dur6 hasta noviembre en 2018, y hasta septiembre
en 2019). Mas estudios, con replicacion de sitios, tipos de vegetacién y a lo largo de
varios afios, son necesarios para entender la relacién de estos distintos factores y su
posible interaccion en la fenologia floral de C. loniceroides en el Valle de México y zonas

cercanas al mismo.

Con respecto a la duracion y temporalidad del periodo de floracion en ambientes
con distinto grado de perturbacion, los resultados de este trabajo proporcionan evidencia
de que la actividad floral es sincrénica en los tres tipos de ambiente estudiados
(Camellén, REPSA abierto, REPSA cerrado), con una mayor amplitud en el ambiente mas
expuesto (Camellén, 134 dias), en el cual también se document6 la produccion de un
mayor numero total de unidades florales (822 inflorescencias a lo largo del periodo
estudiado). La ventana de floraciéon y el nimero total de flores producidas fue menor para
el ambiente menos expuesto (REPSA cerrado, 98 dias, 296 inflorescencias). Este
resultado pareceria estar en contradiccién con el hecho de que el nimero de dias que un
individuo presenta flores en antesis, y la duracién de la antesis de una flor, tienden a ser
mayores en ambientes cerrados (REPSA cerrado) que en ambientes mas expuestos
(Camellén y REPSA abierto). Sin embargo, y de manera consistente con lo reportado
previamente (Reyes Contreras, 1992; Cid Villamil, 2006), se observé que la floracién no
es sincrénica en los distintos individuos de C. loniceroides en los pedregales de CU, de
forma que duracién de la antesis (por flor y por individuo) puede estar desacoplada de la
ventana de actividad floral general en los distintos ambientes. Asi, no sélo los individuos
florecen en tiempos distintos, sino que también en un mismo individuo las inflorescencias
y ramas florecen asincrénicamente. Estudios que comparan la fenologia floral en el
interior de los bosques con aquella en fragmentos de bosque han documentado que en
los ambientes de bordes las plantas pueden florecer antes que en el interior del bosque
(Athayde y Morellato, 2014; Tucker Lima et al., 2018). Esto es consistente con lo que se
reporta aqui relativo a un comienzo anticipado de la actividad fenoldgica en el ambiente
Camellon con respecto a los ambientes menos expuestos. Variaciones microambientales
entre los ambientes aqui estudiados también pueden contribuir a explicar la variacion

fenoldgica entre los distintos ambientes estudiados (Camellén, REPSA abierto y REPSA
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cerrado), pues el fotoperiodo, la irradiacion, la temperatura y la precipitacion son factores

importantes en determinar patrones fenoldgicos (Borchert et al., 2004).

Los resultados de este trabajo sugieren que en C. loniceroides podrian existir
estrategias de floracién distintas en ambientes distintos a nivel de individuo. El nUmero de
dias que un individuo permanecié en antesis tiende a ser mayor en el ambiente menos
expuesto (REPSA cerrado), contrastando con una menor duracion del periodo de
floracién y niamero de flores producidas en dicho ambiente. Es decir, es posible que en
ambientes cerrados el periodo de antesis a nivel de individuo podria, de cierto modo,
compensar la menor duracién de la antesis floral en dicho ambiente. Estrategias
contrastantes entre ambientes pueden ser el resultado de regimenes de polinizadores
distintos: en ambientes cerrados donde los polinizadores pueden ser mas escasos (0
menos eficientes) que en ambientes abiertos, una estrategia para garantizar el éxito
reproductivo de un individuo puede ser mantener la produccion floral por un periodo méas
extendido (Huang et al., 2006; Yakimowski et al., 2011; Wang et al., 2012). También, es
posible que estos efectos sean el reflejo de un menor crecimiento de los muérdagos en
ambientes cerrados en comparacion con ambientes expuestos; aqui se documenta que
en los pedregales de CU, los individuos de C. loniceroides del ambiente REPSA cerrado
tienen menor tamafio que los de ambientes mas expuestos. Si bien los muérdagos del
género Cladocolea adquieren sostén y algunos nutrientes de su hospedero, al ser plantas
hemiparasitas, siguen realizando fotosintesis, y por lo tanto, mayor acceso a radiacion

solar puede traducirse en mejor desempefio, crecimiento y potencial reproductivo.

Al evaluar la actividad fenolégica de plantas con flores estaminadas en
comparacion a la de plantas con flores pistiladas en C. loniceroides, se observé que de
forma global, se producen mas flores pistiladas que estaminadas, y este resultado
confirma lo observado para C. loniceroides en un area urbana al sur de la CDMX (Cid
Villamil, 2006). Por otro lado, el patron en el que los individuos tienden a permanecer en
antesis un mayor numero de dias en el ambiente REPSA cerrado es mas marcado en
individuos con flores estaminadas. En general, se ha observado que una polinizacion
rapida promueve la senescencia o el cierre de flores, reduciendo la longevidad floral y por
lo tanto el despliegue (van Doorn, 1997). En al menos 25 familias de angiospermas se ha
registrado que las plantas son capaces de ajustar su despliegue floral en funcién de la
interaccion entre el polen y el pistilo. Asi, dado un nivel de actividad de polinizadores

constante, una mayor duracién de la antesis (a nivel de individuo) en flores estaminadas
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en C. loniceroides podria ser una estrategia que compense el menor nimero de visitas
global a estos individuos en el ambiente REPSA cerrado. Consistente con esta
observacion, en este estudio se observé una longevidad floral mayor en flores
estaminadas de C. loniceroides en el ambiente menos expuesto, la cual no se observé en

flores pistiladas.

Visitacion floral

Este es el primer estudio que aborda, de forma cuantitativa, aspectos de visitacion floral
en muérdagos de flores pequefias en México, y que compara la visitacion floral recibida

por dichas plantas en ambientes con distinto grado de perturbacion.

El tiempo de visitacion floral total registrado en este estudio fue significativamente
menor en el ambiente REPSA cerrado (12% del tiempo de visitacién total) que en los
ambientes Camellén y REPSA abierto (36% y 52%, respectivamente), para individuos de
ambos sexos. En el ambiente menos expuesto los individuos de C. loniceroides son de
menor tamafo (volumen), pero permanecen en antesis por mas dias a nivel individual (si
bien la ventana de actividad floral global es también menor). Los resultados de este
trabajo indican que el patrén de una menor visitacién floral en el ambiente menos
expuesto esta mediado por un nimero de visitas menor, y no por una duracién menor de
cada evento de visita. Estos resultados son congruentes con la revision realizada por
Burgess et al. (2005) sobre visitas en el contexto de la fragmentacién del ambiente. En
dicho estudio, se analizaron los efectos de la fragmentacion en la reproduccion de
diferentes especies de Nueva Zelanda, entre ellas el muérdago P. tetrapetala. De acuerdo
con sus resultados, el ambiente al interior de la vegetacion recibié menor visitacion floral

que ambientes aislados o en los bordes de los bosques estudiados (Burgess et al., 2005).

Con base en los datos de fenologia floral se esperaria que el mayor tiempo de
visitacion floral ocurriera en el ambiente mas expuesto (Camell6n), y el menor tiempo de
visitacion en el ambiente menos expuesto (REPSA cerrado). Si bien el tiempo de
visitacion total fue menor en el ambiente REPSA cerrado, la visitacion floral no difirié
significativamente entre ambos ambientes expuestos. En el ambiente REPSA abierto, las
visitas individuales tuvieron una mayor duracion en flores pistiladas y menor en las
estaminadas, lo cual parece compensarse con un mayor numero de visitas en las flores
estaminadas en este ambiente. Sin embargo, a diferencia de otros estudios que

documentan una marcada visitacion diferencial entre sexos (p. €j., Sagittaria; Huang et al.,
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2006; Yakimowski et al., 2011; Wang et al., 2012), en este estudio no se observaron

diferencias globales significativas entre sexos en cuanto a visitacion floral.

El visitador principal de C. loniceroides en todos los ambientes fue Apis mellifera,
responsable de mas del 99% de las visitas documentadas en este estudio. Este resultado
es consistente con observaciones reportadas por otros autores, tanto para C. loniceroides
(Cid Villamil, 2006) como para C. microphylla (Reyes Contreras, 2012) en areas de la
CDMX o del Estado de México, respectivamente, asi como con descripciones del género
Cladocolea en México en las que se menciona A. mellifera visitando flores de distintas
especies del género (Henning, 2008; Galvan-Gonzéalez et al., 2017). De las 21 especies
de insectos pertenecientes a los 6rdenes Hymenoptera, Lepidoptera y Diptera registrados
como visitadores de Struthanthus polyanthus, un muérdago de flores pequefias del
Cerrado de Brasil, A. mellifera fue el visitador més importante (Arruda y Carvahlo, 2004).
La abeja A. mellifera es un polinizador importante no s6lo de muérdagos de flores
pequefias, sino que ha sido reportado también en muérdagos de flores grandes y
llamativas (Peraxilla tetrapetala; Burgess et al., 2005). De forma mas general, A. mellifera
desempefia un papel muy importante como polinizador no sélo en hortalizas y areas
naturales de zonas rurales, sino en ambientes urbanos (Hung et al., 2018). Considerando
el conjunto global de los resultados del presente estudio y observaciones de otros
estudios y descripciones, los datos disponibles sobre visitacion floral son consistentes con
la hipbtesis de entomofilia en esta especie. Es muy posible que este resultado sea
también aplicable para el resto de los muérdagos de flores pequefias, pero tal

generalizacion requiere de estudio puntual.

El horario de mayor actividad de visitacion floral en C. loniceroides en los
pedregales de CU fue de 1400 a 1600h, consistente con lo que han reportado algunos
estudios sobre la actividad de A. mellifera como polinizador (Fussell, 1992), pero no otros
(Herrera, 1990; Woyke 1990). La ausencia de patrones generales en la actividad de
forrajeo de las abejas sociales puede deberse en parte a que dicho comportamiento
responde a necesidades de la colonia (las cuales pueden variar en el tiempo), y en su
control estan implicados patrones circadianos complejos (Bloch et al., 2017), asi como

especializacién ecoldgica y etoldgica (Klein et al., 2019).

La diversidad de visitadores reportados aqui para C. loniceroides creciendo en los

pedregales de CU es notablemente baja. Ademas de A. mellifera, se registraron visitantes
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florales minoritarios (cuatro morfos en total) de Hymenoptera, Coleoptera, y Diptera, la
mayoria de los cuales se concentré en el ambiente REPSA cerrado. Se ha observado que
la abundancia y diversidad de polinizadores es proporcional a la cantidad de area con
cobertura vegetal (Bennett y Isaacs, 2014; Wray y Elle, 2014; Cusser et al., 2016). Si bien
en este estudio no se cuantificé la cobertura vegetal por ambiente, es de esperarse que,
al estar compuesto por remanentes de vegetacion original, la cobertura vegetal y la
diversidad vegetal sean mayores en el ambiente REPSA cerrado que en los otros dos
ambientes. En los camellones y areas de pedregal sin estatus de proteccion explicito, es
comun que se remueva la vegetacion arvense como parte de las obras de mantenimiento
del campus de CU (observacion personal), dejando sélo los arboles y arbustos grandes.
De hecho, varios camellones estan conformados exclusivamente por arboles y pasto. La
diversidad de visitadores en C. loniceroides extremadamente baja registrada aqui
contrasta con la diversidad de visitantes registrados para el muérdago de flores pequefias
Struthanthus polyanthus en el Cerrado de Brasil (21 especies de Hymenoptera, Diptera 'y
Lepidoptera). Una posible explicacion de tan bajos niveles de visitantes florales en C.
loniceroides puede descansar en que C. loniceroides no es una especie nativa de la
CDMX, mientras que S. polyanthus si lo es en el Cerrado de Brasil. Los primeros registros
de C. loniceroides en la CDMX datan de apenas hace 45 afos (1976; Cid Villamil, 2006).
Las interacciones son mayores en nimero, tipo (positivas, neutras y negativas) y nivel de
complejidad en sistemas que han coexistido por mayores periodos de tiempo que en

situaciones donde la coexistencia es reciente (Theoharides y Dukes, 2007).

Exito de Cladocolea loniceroides en distintos ambientes

Los resultados de este estudio son consistentes con un mejor desempefio global de los
muérdagos en ambientes mas expuestos, y pueden explicar que los muérdagos tiendan a
aumentar en incidencia en estos ambientes. Si bien los primeros registros de C.
loniceroides en la CDMX fueron en 1976 (Cid Villamil, 2006), se estima que ya en 2013 el
40% de los 3.5 millones de &rboles de la ciudad estaba afectado por muérdago, segun
datos del Instituto de Ecologia, A.C. (INECOL), cerca del 80% tiene algun nivel de

infestacion (Villanueva-Almazan, 2021).

Las especies que experimentan introducciones recientes a nuevos ambientes (ya
sean naturales o artificiales) son por un lado, liberadas de agentes negativos (como

patdgenos), pero también desprovistas de mutualistas (polinizadores, micorrizas) con los
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gue interactuaban en sus ambientes nativos (Theoharides y Dukes, 2007). Se han
documentado casos en los que surgen nuevas interacciones entre especies exaticas, las
cuales favorecen el desempefio de ambos interactuantes en ambientes novedosos
(Theoharides y Dukes, 2007), y hay evidencia de que los mutualismos con polinizadores
pueden evolucionar rdpidamente (Richardson, 2000). Morales y Aizen (2002) analizaron la
visitacion floral de 30 especies de plantas (15 nativas y 15 exdticas) en ambientes con
distinto grado de perturbacién. Documentaron mayor visitacion floral de especies exoticas
por especies exéticas en ambientes perturbados, lo cual puede contribuir a la capacidad
de las especies exoéticas de aumentar su distribucion geografica. De los tres principales
visitadores exoticos analizados por Morales y Aizen (2002; A. mellifera, Bombus
ruderatus, Vespula germanica), A. mellifera mostré mayor preferencia por plantas
herbaceas que son exitosas en ambientes altamente perturbados. Asi, la interaccion entre
A. mellifera y C. loniceroides de la que este estudio da cuenta, podria ser un ejemplo de
mutualismo entre especies exoticas, que puede incidir en el éxito de ambas especies en

ambientes perturbados, como los pedregales de CU en la CDMX.

Las plantas con sistemas de polinizacién generalistas tienen ventaja sobre
aquellas con sistemas de polinizacion especializados para extender su distribucion
geografica; de hecho, un sistema de polinizacion generalista ha sido considerado dentro
de las caracteristicas que hacen a una especie ser catalogada como potencialmente
'invasora’. Las abejas introducidas, como Apis mellifera, han sido consideradas
polinizadores cuya baja efectividad es compensada por su alta abundancia en sistemas
alterados (Richardson, 2000). Los ambientes urbanos pueden ser menos susceptibles a
limitacién de polen resultado de la dilucién de actividad de polinizadores "distraidos" con
plantas nativas y abundantes de las comunidades naturales (Richardson, 2000). Por otro
lado, este puede no ser el caso si los polinizadores son abundantes y activos (Richardson,
2000); recientemente se documentd que los ambientes urbanos pueden ser ambientes de
alta diversidad (hotspots) para insectos del orden Hymenoptera, en particular para las
abejas (Theodorou et al., 2020), y la abeja A. mellifera es un polinizador importante no
sé6lo en areas rurales naturales o en sistemas agroecoldgicos (Hung et al, 2018), sino en
areas urbanas (Hennig y Ghazoul, 2012). En este contexto, los resultados de esta tesis
son consistentes con la hip6tesis de que A. mellifera puede estar facilitando la expansion

y colonizacion de areas urbanas y semi-urbanas en México.

Si se considera el incremento en la ocurrencia de C. loniceroides en la CDMX en
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el marco de las cuatro fases de la invasion biolégica (1. transporte; 2. colonizacion; 3.
establecimiento; 4. expansion en el nuevo habitat; Theoharides y Dukes, 2007), se puede
considerar que C. loniceroides se encuentra ya en la fase de expansion en este habitat.
Esto implica que ha superado los filtros biol6gicos que podrian evitar su expansion, y que
en el caso de C. loniceroides implicarian la habilidad de usar arboles locales como
hospederos, asi como encontrar vectores que hagan posible su reproduccion
(polinizadores, dado que esta especie es dioica), y dispersion (Richardson, 2000;
Theoharides y Dukes, 2007). Debido a que no hubo produccion de frutos en
inflorescencias excluidas, este estudio proporciona evidencia de que C. loniceroides

depende de sus polinizadores para reproducirse.

La mayoria de los estudios en muérdagos se han enfocado en agentes
dispersores, y este estudio, al abordar de forma cuantitativa aspectos de visitacion floral
en muérdagos de flores pequefias en la CDMX, proporciona evidencia de que C.
loniceroides muestra un mejor desempefio en ambientes expuestos, incluso en zonas
urbanas. Los individuos en los ambientes camellon y REPSA abierto tienen un volumen
significativamente mayor que los individuos en el ambiente REPSA cerrado. Las
diferencias observadas en el tamafio de los muérdagos en los distintos ambientes podrian
estar atribuidas a sus hospederos, pues en camellén y REPSA abierto, C. loniceroides se
registro parasitando Unicamente dos especies de arboles (Fraxinus uhdei y Ligustrum
japonicum). Ambas especies han sido reportadas como principales hospederos en la
Ciudad de México y son consideradas especies exdticas de la REPSA (Arriola-Padilla et
al., 2012; Castillo-Argliero et al., 2009; Pérez Olvera et al., 2006). Por otro lado, en el
ambiente REPSA cerrado la mayoria de los individuos se encontraban parasitando
arbustos de no mas de 2 metros de altura. Ademas, los escasos individuos que se
observaron parasitando arboles (Schinus molle, Senna sp.) tuvieron un tamafio

notablemente mayor a los individuos parasitando arbustos.

El crecimiento diferencial de C. loniceroides en los diferentes ambientes puede
deberse, como se mencioné con anterioridad, a un menor acceso a radiacion solar en el
ambiente REPSA cerrado. Otra explicacion, no mutuamente excluyente, es que los tipos
de hospederos disponibles para C. loniceroides podrian influir en el desempefio de estos
muérdagos. Estudios han demostrado que las caracteristicas fisiologicas de las plantas
parasitas estan influenciadas por las caracteristicas de sus hospederos, de modo que los

hospederos afectan la adecuacion de las plantas que los parasitan (Bannister y Strong,
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2001; Glatzel y Geils, 2009; Wang et al., 2007). Por ejemplo, Bickford et al. (2005)
demostré que el muérdago Arceuthobium vaginatum subsp. cryptopodum (Viscaceae)
tiene un mayor crecimiento en hospederos que tienen una mejor absorcién de agua y
carbono. Igualmente, Bowie y Ward (2004) encontraron que el dosel del muérdago
Plicosepalus acaciae (Loranthaceae) es mayor en individuos de Acacia raddiana con un
mayor contenido de nitrégeno en comparacion con individuos de A. raddiana con un
menor contenido de nitrégeno. Estas son algunos de los posibles escenarios para explicar
el menor tamafio de los individuos en el ambiente REPSA cerrado. A pesar de las
posibles limitaciones que C. loniceroides enfrenta en el ambiente REPSA cerrado, su
poblacion persiste. Finalmente, ha habido quien ha sugerido que el aumento de
temperaturas y cambios en los patrones de lluvia resultado del cambio climético podrian
representar condiciones favorables para algunas especies de muérdago (Villanueva-
Almazéan, 2021).

Videograbacion

En los dltimos afios, el uso de cAmaras en estudios sobre polinizacion ha ido en aumento
debido a las ventajas que ofrece, en particular si se implementa como complemento al
método de observacion directa. Tales ventajas incluyen la posibilidad de observar a
detalle (y repetidamente) visitas simultaneas en uno o mas individuos, registrar la
duracion de las visitas y el comportamiento de los visitantes con precision, y detectar
visitas rapidas, todo esto sin implicar afectaciones en los resultados de las observaciones
por la presencia misma del observador. Se ha observado que las ventajas del uso de
videocamaras para el registro de visitantes florales son particularmente valiosas cuando la
abundancia de visitantes es mayor (Gilpin et al., 2017). Una desventaja en el uso de
videocamaras es que el tiempo que toma obtener datos de visitacion a partir de videos es
considerable. En este estudio se obtuvieron 145.5 horas de observacion en 18 dias, lo
cual habria significado un esfuerzo de varias personas para lograr las mismas horas en el
mismo periodo de observacion, o bien extender el muestreo por varias semanas, quizas
sobrepasando el periodo de floracidn. Si bien obtener los videos en campo representa un
esfuerzo de relativamente baja intensidad, es necesario considerar que tomar los datos a
partir de los videos implica emplear mucho tiempo analizandolos, usando programas de
reproduccion, alternando aumentos distintos para detectar a los visitantes florales mas

pequefios, y regresando para observar el mismo cuadro repetidamente. Asi, la inversion
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final de tiempo en el estudio puede ser mayor comparada con la observacién directa.
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CONCLUSIONES

De acuerdo con los resultados obtenidos y la discusion elaborada, se formulan las

siguientes conclusiones de trabajo:

1.

La actividad floral en C. loniceroides en los pedregales de CU duré aproximadamente
4 meses, y vario en distintos afios. En 2018 se registrd actividad floral continua hasta
pasados mediados de noviembre, y en el 2019, entre el periodo comprendido entre
marzo y finales de septiembre, con picos de floracion (en los distintos ambientes) a

fines de julio y principios de agosto.

En el ambiente abierto (Camell6n), C. loniceroides tuvo una ventana fenolégica mas
amplia y una mayor produccion de unidades florales que en los ambientes menos
expuestos (REPSA abierto y REPSA cerrado), los cuales estuvieron sucesivamente
anidados en cuanto a duracion y produccion de unidades florales, siendo el de menor
actividad el ambiente REPSA cerrado.

Globalmente, se produjeron méas unidades florales pistiladas abiertas (X'= 126.4) que
estaminadas (X = 56.22), pero la produccién de flores por dia a nivel de individuo no

difirié6 entre ambientes.

En ambientes abiertos (Camellén), C. loniceroides tuvo una mayor produccion de
flores y los individuos permanecieron con flores abiertas por un tiempo mas corto que
en ambientes cerrados, donde hubo una produccién de flores menor, pero el nimero

de dias en que los individuos permanecen con flores abiertas fue mayor.

Las flores estaminadas de C. loniceroides duraron abiertas un promedio de 5 dias, y
las pistiladas tendieron a durar abiertas 1.5 dias mas. En ambientes expuestos, las

flores estaminadas tendieron a tener una duracion aiun menor (4 dias en promedio).
C. loniceroides depende de animales para su polinizacion.

En todos los ambientes estudiados, el visitante floral mas importante fue la abeja Apis
mellifera, la cual fue responsable del 99% del tiempo de visitacion registrado para C.
loniceroides en los pedregales de CU; el resto del tiempo de visita registrado fueron

visitas incidentales de avispas, escarabajos y moscas.

Hubo mas actividad de visitadores y tiempo de visitacion en el horario 1400 a 1600h.
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9. La visitacion floral fue significativamente menor en el ambiente REPSA cerrado, la
cual estuvo mediada por un menor nimero de visitas en este ambiente, no por una

duracion menor de cada evento de visitacion floral.

10. En el ambiente REPSA cerrado, los individuos de C. loniceroides fueron de menor
tamafio que en los ambientes mas expuestos, pero esto no explica el menor tiempo de

visitacion floral recibido en dicho ambiente.

11. Se sugiere que la interaccién de C. loniceroides con abejas A. mellifera puede ser un
ejemplo de una interaccion entre especies introducidas (exéticas) con consecuencias

positivas para ambas.

Los estudios sobre la biologia reproductiva de plantas permiten conocer su historia natural
y brindan herramientas para comprender su dinamica y estructura poblacional.
Particularmente, contar con estas herramientas en plantas parasitas, como lo es C.
loniceroides, nos permite entender los factores que determinan su distribucion y
desarrollar planes de manejo que permitan aprovechar sus efectos positivos y controlar
sus poblaciones en sitios donde su densidad pueda tener un efecto negativo neto.
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APENDICES

Apéndice |. Formato de caracterizacion de individuos de Cladocolea loniceroides
(Loranthaceae) de los pedregales de Ciudad Universitaria, CDMX, México, seleccionados

para ser videograbados en este estudio.

clave planta

especie

hembra/macho

dimensiones planta (cm)
(alto, ancho, profundidad)

tamarfo zona focal

#UFs boton

#UFs flor

abierta
fenologia area focal

#UFs flor

caduca

#UFs fruto

. ) Tm
Muérdagos vecinos

dimensiones por individuo v, 2m

sexo (F=hembra; 5m
M=masculina)

10m

hospedero

fenologia hospedero:
estimado de % botones, flores abiertas,
flores caducas, fruto

arboles vecinos

habitat

latitud

longitud

Notas
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Apéndice Il. Resultados de las pruebas de Shapiro-Wilk y Levene utilizadas para evaluar

los supuestos de normalidad y homocedasticidad respectivamente, para las variables

incluidas en este estudio. Los analisis fueron realizados en R (version 4.0.0; R Core

Team, 2020).
Variable Normalidad Homocedasticidad p-value Prueba estadistica
Fenologia floral e inversién en reproduccién
Numero total de botones femeninos no si 0.4344 Kruskal-Wallis
Numero total de botones masculinos no si 0.0004 Kruskal-Wallis
Numero total de flores femeninas en antesis no Si 0.0974 Kruskal-Wallis
Numero total de flores masculinas en antesis no no 0.4085 Kruskal-Wallis
Estimado de duracién de la antesis de una flor femenina no si 0.3950 Kruskal-Wallis
Estimado de duracién de la antesis de una flor masculina si si 0.0290 ANOVA
Numero de dias con flores femeninas en antesis si no 0.0038 Kruskal-Wallis
Numero de dias con flores masculinas en antesis no no 0.0004 Kruskal-Wallis
Visitacion floral

Porcentaje de tiempo de visitacién, por ambiente si si 0.0023 ANOVA
Tamafo de los individuos, por ambiente si si 0.0229 ANOVA
Tiempo de visitacion en flores femeninas, por ambiente si si 0.0608 ANOVA
Tiempo de visitacion en flores masculinas, por ambiente si si 0.0186 ANOVA
Duracién de una visita en inflorescencias femeninas, por ambiente no no <0.0001 Kruskal-Wallis
Duracién de una visita en inflorescencias masculinas, por ambiente no no <0.0001 Kruskal-Wallis
Numero de visitas en individuos femeninos, por ambiente no Si 0.0040 Kruskal-Wallis
Numero de visitas en individuos masculinos, por ambiente si si <0.0001 ANOVA
Tasa de visitacion en individuos femeninos, por ambiente no Si 0.0664 Kruskal-Wallis
Tasa de visitacion en individuos masculinos, por ambiente si si 0.0046 ANOVA
Porcentaje de tiempo visita por horario de observacion no no <0.0001 Kruskal-Wallis
Duracién de una visita en inflorescencias femeninas, por horario de obs. no no 0.2710 Kruskal-Wallis
Duracién de una visita en inflorescencias masculinas, por horario de obs. no no <0.0001 Kruskal-Wallis
Numero de visitas en individuos femeninos, por horario de observacién no Si 0.0004 Kruskal-Wallis
Numero de visitas en individuos masculinos, por horario de observaciéon no no 0.0007 Kruskal-Wallis
Tasa de visitacion en individuos femeninos, por horario de observacién no no 0.0004 Kruskal-Wallis
Tasa de visitacion en individuos masculinos, por horario de observacién no no 0.0007 Kruskal-Wallis
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