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Resumen

La interaccién especializada entre especies de Yuewa y polillas del género Tegeticnla es un
mutualismo en el que las polillas son polinizadoras y depredadoras obligadas de las semillas.
Debido a la reproduccion acoplada de plantas y polillas que caracteriza este sistema, la
ocurrencia de varias especies de Yueca en la misma localidad (simpatria) puede resultar en el
uso generalista de los recursos florales y modificar el costo relacionado con la depredacion
predispersion de las semillas. En este contexto, el objetivo del estudio consiste en analizar la
magnitud y variaciéon de la depredacion de las semillas por larvas de Tegetienla en frutos de
Yucca filifera en dos localidades simpatricas (S) (donde Y. fi/ifera coincide con Y. potosina) y dos
alopatricas (A), con la finalidad de evaluar el efecto de la distribucién sobrelapada en el uso
de los recursos florales y en la fecundidad de las plantas hospederas. En relacion a lo que se
observaria en localidades alopatricas, se espera que la coocurrencia de diferentes especies de
Yucca resulte en mayor numero de larvas de Tegeticula y depredacion de semillas. En dos
localidades alopatricas y dos simpatricas de Ywcca filifera, se registré el tamafio de los frutos
(largo, ancho y peso), el tipo de fruto en relacién con la posicion de la constriccién (media y
distal), el numero de semillas (fértiles no depredadas, fértiles depredadas e infértiles) y el
namero de larvas por fruto. El tamafo de los frutos es mayor en las localidades alopatricas,
donde presentan un solo tipo de constriccion. El numero de semillas fértiles (58 z5 50) e
infértiles (41 »5 37), la depredacién de semillas (4 »s 8%, Z = - 0.29, p> 0.05) y la infestacién
de larvas por fruto (0.83 »s 0.8) no difieren entre localidades alopatricas y simpatricas. Se
discute el efecto de la abscision de flores y frutos inmaduros en la regulaciéon de la
depredacion excesiva por parte de las polillas, como una posible explicaciéon a la poca
variacion registrada en las variables de fecundidad analizadas en este trabajo. Ademas, la
presencia de avispas parasitoides de larvas de Tegeficula asociada a localidades simpatricas,
podria regular indirectamente la densidad de larvas en frutos, y explicar la aparente equidad

en los niveles de depredacion de semillas entre tipos de localidad (A »s S).
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Introduccion

La interaccion entre las plantas del género Yweca (Asparagaceae: Agavoideae) y las polillas de
la yuca (Lepidoptera: Tegeticnla) constituye un sistema mutualista de polinizaciéon obligada
altamente especializado (Powell, 1992). En esta interaccion, cada especie de Yweca es
polinizada exclusivamente por una especie particular de polilla. Es decir, hay un alto grado
de especializacion entre plantas y sus polinizadores (Pellmyr, 2003). En el proceso, las polillas
visitan las flores y recolectan polen utilizando estructuras bucales especializadas con las que
forman una bola de polen. Luego seleccionan flores que no han sido utilizadas previamente
por otras polillas, y depositan sus huevos penetrando el ovario floral por medio de un
ovipositor. Por dltimo, las polillas depositan activamente el polen en el estigma de la flor
donde previamente han depositado sus huevos. De esta forma, las polillas polinizan
activamente las flores asegurando dos cosas: la formacion de frutos con semillas, y al mismo
tiempo, la provision de alimento para sus larvas que se desarrollaran consumiendo una parte
de las semillas en el fruto (Riley, 1892; Pellmyr, 2003). Debido a que el resultado de la
interaccion es la reproduccion conjunta de plantas y polinizadores, este sistema se reconoce
como un mutualismo de reproducciéon acoplada. La interaccién entre yucas y sus
polinizadores ha persistido durante mas de 40 millones de afios (Pellmyr & Leebens-Mack,

1999) y ha sido ampliamente estudiado enfatizando aspectos de la alta especializacion

(Addicott, 1998; Pellmyr, 2003; Althoff et al., 2005).

La interaccion yuca-polilla de la yuca se considera un mutualismo obligado de reproduccién
acoplada altamente especializado, en donde el éxito reproductivo de cada especie de Yueca
depende de la polinizacién de una especie particular de polilla, y a su vez, éstas dependen de
la produccién de frutos y semillas de las yucas como alimento para el desarrollo de sus larvas
(Keeley et al., 1984). Como consecuencia de esta interaccion, cada fruto que se desarrolla y
madura tiene una fraccion de semillas y una fraccion de larvas de las polillas (Huth & Pellmyr,
1997); asi las polillas de la yuca son tanto polinizadoras como depredadoras de las semillas

de las yucas (Addicott, 1980).

La polinizacién y depredacion predispersion de semillas ejercen efectos opuestos sobre la
aptitud de las plantas. Mientras que la polinizacion influye positivamente en la aptitud de la
planta al aumentar el numero de semillas fertilizadas, la depredacion predispersion de semillas
reduce la produccién de semillas (Koptur, 1998; Han et al,, 2018). En este sentido la
depredacion de semillas reduce la aptitud de las plantas, particularmente el componente

femenino y potencialmente el crecimiento de la poblacion (Katz, 2016). En particular, los
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estudios sobre la depredacion predispersion de semillas han descubierto que esta depende de
la eficacia del servicio de polinizacion y que la intensidad de la infestacion y depredacion de
las semillas van acompafiadas de costos que varfan en relacién con el contexto ecoldgico

(Leimu & Lehtild, 20006).

Para evitar la sobreexplotaciéon por parte de sus polinizadores las plantas de Ywueca inducen
un mecanismo de abscision selectiva de flores y frutos que presenten un numero
relativamente grande de huevos o una depredacion excesiva de semillas por parte de las larvas
de las polillas (Althoff, 2016; Udovic & Aker, 1981). De esta manera los frutos no abortados
pueden presentar un nimero de larvas que por lo menos en teoria no representa un costo

significativo en la aptitud de las plantas (Renteria & Cantud, 2003).

Si bien se ha documentado ampliamente que esta interaccion es especie especifica, algunos
estudios han documentado que cuando diferentes especies de Yuwa coinciden en su
distribucion, las polillas pueden visitar las flores de las diferentes yucas de manera
indiscriminada (Leebens-Mack et al., 1998; Smith et al., 2009; Althoff, 2016; Cole et al.,
2017), compitiendo entre si por recursos como el acceso a sitios de oviposicion y semillas
(Pellmyr & Leebens-Mack, 1999). En este contexto, el presente estudio se enfoca en analizar
la magnitud y la variaciéon de la depredacién de semillas por larvas de Tegeticula en frutos
producidos en localidades simpatricas, donde Yweca filifera coexiste con Y. potosina, y en
localidades alopatricas. Con ello se busca evaluar el efecto que la distribucién sobrelapada
tiene en el uso de semillas en maduracién por parte de las larvas de las polillas, y en la
fecundidad de las plantas hospederas. El estudio se enfoca en analizar dicho efecto en plantas
de Yueca filifera, y se utilizan plantas de Yuecca potosina tnicamente como “un elemento”
ecolégico relevante del ambiente donde ocurre la interacciéon con polinizadores. La
implementaciéon del trabajo aportara informacion que contribuira a comprender los
mecanismos ecologicos que regulan la dinamica de este mutualismo obligado y sus

implicaciones para la persistencia de las poblaciones de Yweca.
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Antecedentes
Interaccién Yucca-Polilla de 1a Yuca

La interaccion entre especies es parte integral del origen de la biodiversidad, particularmente
de insectos y plantas. La abrumadora variedad de plantas con flores y los insectos asociados
que las polinizan y se alimentan de ellas constituyen un componente dominante en la
biodiversidad (Gaston, 1991; Moore & Pannell., 2011; Althoff, 2016). La interaccién entre
plantas e insectos a menudo resulta en costos y beneficios para alguno o ambos
interactuantes. Sin embargo, existen interacciones mutualistas en donde hay una explotacion
reciproca, en la que ambos participantes reciben beneficios netos como resultado de la
interaccion. La reproduccion acoplada entre Yueca y sus polillas polinizadoras se considera
un mutualismo de polinizacién obligada en donde el éxito reproductivo de cada interactuante

depende del éxito reproductivo del otro (Althoff et al., 2012).

Este mutualismo obligado de reproduccion acoplada entre plantas y sus polinizadores es
bastante raro (Keeley et al., 1984; Bronstein, 1991; Svensson et al., 2016; Cole et al., 2017,
Nunes et al., 2018) y se ha documentado en algunos grupos especificos de plantas, como en
el caso del cactus Lophocerens schotii (Cactaceae), en tres especies arboreas del género Glochidion
(Phyllantaceae), en los géneros Ficus (Moraceae), Yucca (Asparagaceae), y recientemente en la
orquidea Dichaea cognianxiana (Orchidaceae). Estas plantas tienen sistemas de polinizacion
altamente especializados, que involucran respectivamente polillas del género Upiga
(Crambidae) (Fleming & Holland, 1998), del género Epuephala (Gracillariidae) (Kato et al.,
2003), avispas de la familia Agaonidae (Janzen, 1979), polillas del género Parategeticnla (Davis,
1967) y Tegeticula (Althoff et al., 2012) y por un gorgojo del género Montella (Curculionidae)
(Nunes et al., 2018). Las especies de los géneros Ficusy Yucca son los sistemas mas estudiados

y mejor conocidos de reproduccion acoplada entre plantas y polinizadores.

La reproduccién acoplada entre yucas y sus polinizadores ha persistido durante mas de 40
millones de afios (Pellmyr & Leebens-Mack, 1999). En este sistema, el éxito reproductivo de
cada especie de Ywuea depende de la polinizacién de una especie particular de polilla, y a su
vez, éstas dependen de la produccion de frutos y semillas de las yucas como alimento para el
desarrollo de sus larvas (Keeley et al., 1984). Como resultado de esta interaccion tan estrecha,
cada fruto que se desarrolla y madura en una yuca tiene semillas y larvas de polilla (Huth &
Pellmyr, 1997), de manera que las polillas de la yuca son polinizadoras y depredadoras de las

semillas de las yucas (Addicott, 1986). Por lo tanto, el efecto en doble sentido de las polillas
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en la producciéon de semillas representa un sistema idéneo para explorar los costos y

beneficios que la interaccién impone sobre el éxito reproductivo de las plantas.

Enla literatura cientifica se reportan tres géneros de polillas que interactian con las diferentes
especies de Yucca: Prodoxus, Parategeticula y Tegeticula, aunque sélo los dos ultimos géneros
participan en la polinizacion activa. El género Parategeticula tiene cinco especies que son
polinizadores especificos de sus plantas hospederas (Davis, 1967), y Tegeticula tiene diecisiete
especies, de las cuales doce polinizan solo una especie de yuca, mientras el resto polinizan a

mas de dos especies de Yueca (Althoff et al., 2012).

La interaccion entre las especies de Yueca y polillas del género Tegeticula puede presentar
considerable variacién relacionada con la identidad de los involucrados, sin embargo, algunos
elementos basicos de la historia de vida de las polillas son comunes a las diferentes especies
(Pellmyr, 2003). La polilla hembra es el unico polinizador de las yucas, por lo que posterior
a su apareamiento, recolecta polen de las anteras de las flores por medio de apéndices
maxilares modificados (Pellmyr, 1999). Raspan el polen de las anteras y lo compactan en una
bola de polen en la parte inferior de la cabeza. Una vez colectado el polen, las polillas vuelan
a otra flor y ovipositan sus huevos en el ovario de las flores que visitan. El sitio y modo de
oviposicion varfa dependiendo de la especie. Luego, utilizando sus apéndices maxilares
poliniza de manera activa el estigma floral, asegurando el desarrollo de la progenie de ambos
interactuantes (Pellmyr, 2003; Cole et al., 2017). Las larvas consumen un numero variable de
semillas, dependiendo de la especie y de factores como la presencia de semillas vanas que
pueden reducir el consumo per capita (Powell, 1992; Ziv & Bronstein, 1996; Bronstein &
Ziv, 1997). Aproximadamente en el momento de maduraciéon del fruto, la larva hace un
agujero en la pared del ovario y baja al suelo sobre un hilo de seda (Keeley et al., 1984), donde
perfora varios centimetros por debajo de la superficie y crea un capullo revestido de seda
cubierto con tierra o particulas de arena. La larva entra en diapausa dentro del capullo en los
meses de otoflo, invierno, primavera y sélo se transforma al estado de crisalida unos dias

antes de la floracién de las yucas (Riley, 1892).

La interaccién de reproduccion acoplada entre Yueca y Tegeticula puede incluir un tercer nivel
trofico: parasitoides que depredan a las larvas de Tegeticnla. Estos parasitoides mantienen una
relacién antagonica con las larvas al depositar sus huevos dentro o sobre ellas, lo que
finalmente conduce a la muerte del huésped (Althoff, 2008). Especificamente, esta
interaccion tritrofica ocurre tras la oviposicion y polinizacion de las flores de Yueca durante

el desarrollo de los frutos. Las avispas parasitoides visitan los frutos y los perforan con su
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largo ovipositor (Crabb & Pellmyr, 2006). Dependiendo de su estrategia de desarrollo y
después de la oviposicidn, el hospedero sigue desarrollandose (koinobiontes) o bien es
paralizado permanentemente y los huevos se depositan cerca o sobre la larva (idiobiontes)
(Force & Thompson, 1984; Vilhelmsen et al.,, 2001). Finalmente, la larva de la avispa se
alimenta del huésped, completa su desarrollo y emerge del fruto como adulto (Althoff, 2008;
Crabb & Pellmyr, 20006). Esta interaccion tritrofica Yucca-Tegeticula-parasitoides puede
modificar la dindmica planta-polinizador, al reducir el nimero de larvas de Tegeticula y, por

ende, el consumo y el numero de semillas en los frutos maduros (Crabb & Pellmyr, 20006).

Correspondencia morfologica entre rasgos reproductivos de plantas y polinizadores

El mutualismo de reproducciéon acoplada entre yucas y sus polinizadores es un caso bien
documentado de especializacion ecoldgica y coevolucion, donde los polinizadores presentan
caracteristicas anatémicas y conductuales para la polinizacion y oviposicion (Riley, 1872;
Kawakita & Kato, 2000), y las plantas presentan atributos florales que evitan su
sobreexplotacion (Pellmyr & Huth, 1994). En esta interaccion se ha documentado un grado
de coincidencia morfologica significativa entre la longitud del ovipositor de la polilla y la
longitud del estilo floral (Cole et al., 2017). La variacioén en la longitud del estilo floral influye
fuertemente en el sitio de oviposicion de los huevos, por lo que las especies de polillas
difieren significativamente en la longitud del ovipositor en relacién con los atributos del
ovario y con el lugar donde depositan sus huevos; en lo profundo del pistilo (oviposicion
locular) o en la superficie del pistilo (oviposicion superficial) (Althoff, 2016). Acorde a la
variacion en los atributos del ovipositor y del sitio donde las polillas ovipositan, se ha
documentado que pueden producirse deformaciones especificas en el ovario floral y
posteriormente en el fruto que se desarrolla. Segun el sitio donde se observa la cicatriz los
frutos se clasifican en: frutos con constriccion media, con constriccion distal o sin

deformacion aparente (Riley, 1892; Villavicencio & Pérez-Escandén, 1995).

Dos casos que ejemplifican esta correspondencia morfolégica se documentaron en Y.
brevifolia (Engelm) y en Y. jaegeriana (McKelvey), que son polinizadas respectivamente por dos
especies hermanas de polillas: T. syntheticay T. antithetica (Lenz, 2007). Ambas polillas son
genética y morfologicamente distintas. 1. antithetica en general es mas pequefia que su especie
hermana, tiene un ovipositor mas pequefio, difiere en el patrén alar y en la morfologia genital

masculina y femenina (Pellmyr & Segraves, 2003). En concordancia, las yucas que utiliza cada
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polinizador difieren significativamente en varias caracteristicas morfoldgicas de las flores.
Principalmente en la longitud del estilo y el sitio donde la polilla hembra inserta su ovipositor
(Rowlands, 1978; Godsoe et al., 2008). La longitud de los estilos de Y. brevifoliay Y. jaegeriana
se correlacionan significativamente con la variacién en la longitud del ovipositor y el tamafio

del cuerpo de T. synthetica y . antithetica (Y oder et al., 2013).

Ademas, la coincidencia entre el canal estilar y la longitud del ovipositor refleja una
importante restriccion funcional que actda tanto en la planta como en el polinizador. El
ovipositor de la polilla debe ser lo suficientemente largo para alcanzar los évulos, pero no
tanto como para infligir un dafio significativo a la flor en desarrollo (Smith et al., 2009). Este
dafio puede provocar la abscisién de la flor con el consecuente efecto negativo para la
reproducciéon de ambos interactuantes. Algunos estudios han reportado que el grado de
especificidad del uso de plantas huésped varia en zonas en donde coinciden dos o mas
especies de Yuea. En esta condicion, las polillas visitan y pueden polinizar y ovipositar en
diferentes especies. Sin embargo, la relajacion del grado de especificidad y la oviposicion en
un diferente hospedero, puede imponer un costo significativo para el desarrollo de la
progenie, ya que las larvas de las polillas podrian desarrollarse con mayor probabilidad de

éxito dentro de su especie huésped (Althoff, 2016).

Coocurrencia de especies de Yucca y su impacto en la interacciéon con sus

polinizadores especificos

En el mutualismo de reproduccién acoplada entre polillas y yucas, la coocurrencia de especies
es bastante raro, generalmente las polillas y su especie hospedera presentan una distribucion
alopatrica (Darwell et al., 2017). Cuando multiples especies de polinizadores y diferentes
especies de Yuea coexisten, se ha documentado el uso generalizado de los recursos florales
por parte de las polillas (Leebens-Mack et al., 1998; Smith et al., 2009; Althoff, 2016; Cole et
al., 2017). En esta condicién de simpattia, se ha observado que los polinizadores compiten
entre si por el uso de recursos en las plantas hospederas: estructuras florales, sitios de
oviposiciéon y semillas en los frutos (Pellmyr, 1999; Darwell et al., 2017). La competencia por
los recursos entre diferentes especies de polillas puede inducir mecanismos de selecciéon en
las plantas para limitar la sobreexplotacién por parte de las polillas dando como resultado la

abscision selectiva de flores y frutos (Althoff, 2016).
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La abscision selectiva es un mecanismo que previene la sobreexplotaciéon y proporciona
estabilidad en las interacciones entre los parasitos polinizadores y sus huéspedes (Pellmyr &
Huth, 1994). En las yucas la abscisiéon selectiva reduce el impacto de las polillas
discriminando a aquellas que generan dano floral (Smith et al., 2009), depositan un gran
namero de huevos por flor, 0 que proporcionan una polinizaciéon de baja calidad (Huth &
Pellmyr, 2000; Svensson et al., 2016). La abscision selectiva ocurre principalmente en las
flores que han sufrido dafio en los 6vulos durante la oviposicion (Marr & Pellmyr, 2003), o
en aquellas que han sufrido muchos intentos de oviposicién, regulando las cargas de huevos
dentro de las flores (Pellmyr & Huth, 1994; Marr & Pellmyr, 2003). Posteriormente el uso de
las estructuras reproductivas por parte de las polillas puede impactar la maduraciéon de los
frutos y el nimero de semillas en los frutos. La retencién y maduracion de los frutos depende
de diversos factores: la cantidad y la calidad del polen depositado en el estigma, del genotipo
del polen, de la posicién de la flor en la inflorescencia, del comportamiento de oviposicién

de las polillas y de la carga de larvas en cada fruto (Huth & Pellmyr, 1997; 2000).

Después de que ha ocurrido la polinizacion, la abscision selectiva de frutos es un mecanismo
comun de regulaciéon postpolinizacion. Este fenémeno se ha interpretado con un
componente clave de una serie de mecanismos adaptativos que pueden asociarse con; la
regulacion de la maduracién de semillas, la respuesta al estrés, la eliminacion selectiva de
frutos que contienen O6vulos abortados o no fecundados, semillas producto de
autofecundacion, semillas genéticamente defectuosas o semillas dafiadas por depredadores o
patégenos (Udovic & Aker 1981). En general, la abscisién selectiva de flores y frutos en
especies de Yweca, puede representar un mecanismo que restringe el uso indiscriminado de
recursos por parte de polillas no especificas, favoreciendo la produccion de frutos con mas

semillas potencialmente viables.
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Costo del mutualismo en la aptitud de las yucas

Existen pocos mutualismos en los que los costos y beneficios pueden estimarse con relativa

facilidad, la interaccién entre las yucas y las polillas de la yuca es uno de esos casos. La

polinizacién y depredaciéon predispersion de semillas impactan en sentido opuesto la

fertilidad femenina de las plantas, y, por tanto, la mayoria de los costos y beneficios para las
P > Ys > y y p

yucas son medibles en la misma variable bioldgica, el nimero de semillas por fruto (Addicott,

1986).

Mientras que la polinizacion efectiva influye positivamente en la aptitud de la planta al
aumentar el nimero de semillas fertilizadas, la depredacion previa a la dispersion de semillas
reduce la produccién de semillas (Koptur, 1998; Han et al., 2018) y la aptitud de las plantas
(Katz, 2016). Estudios sobre la depredacion de semillas han descubierto que esta depende de
la eficiencia del servicio de polinizacién y, que la intensidad de la infestacion de larvas y la
depredacion de las semillas implican severos costos para las plantas (Leimu & Lehtild, 2000).
Keeley et al. (1984) registraron que la depredacion de semillas por las larvas de Tegeticula varia
de 3 a 45% entre poblaciones (24 poblaciones de 9 especies de Yuea); Addicott (1986)
reportd pérdidas que variaban de 0.6 a 35% por poblacion (25 poblaciones de 9 especies de
Yucca); De 1a Rosa-Conroy et al. (2019) encontrd que la proporcion media de semillas fértiles
dafadas oscilo entre el 10-26% entre poblaciones. Los resultados de estos estudios indican
que el costo de la depredacion predispersion de semillas varfa ampliamente entre poblaciones
y especies, pero, sobre todo, los datos indican que la depredacion de semillas es significativa

y puede representar un costo en la aptitud considerablemente alto.
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Objetivos

General

Documentar y analizar la depredacién de semillas por larvas de Tegeticula en frutos de Yucca
filifera en localidades simpatricas (donde Y. filifera coincide con Y. potosina) y alopatricas, con
la finalidad de evaluar el efecto de la distribucién sobrelapada en la fecundidad de las plantas

hospederas.

Especificos

e Determinar el numero de larvas de Tegeticula en frutos de Yucca filifera en localidades
simpatricas (donde Y. filifera coincide con Y. potosina) y alopatricas a fin de evaluar el
efecto de la distribucién sobrelapada en la depredacion de las semillas.

e Caracterizar el peso y volumen de los frutos con el propésito de evaluar la relacion
entre estas variables y el nimero de semillas por fruto.

e Cuantificar el nimero de semillas fértiles y de semillas fértiles depredadas por fruto,
para evaluar el impacto de las polillas polinizadoras en la fertilidad de las plantas
hospederas en relacion con el tipo de localidad de origen; localidades simpatricas s

alopatricas.

La produccioén y abscision de flores y semillas en la mayoria de las plantas estan relacionados
en buena medida con la disponibilidad de recursos (agua, luz y nutrientes). Debido a que la
evaluacion de esta variable ambiental queda fuera del alcance de este trabajo, se asume que

la variacién espacial en la disponibilidad de recursos no difiere entre localidades.
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Hipotesis

Los polinizadores pueden visitar las flores de Yueca disponibles en cada localidad de manera
indiscriminada y utilizar las semillas de los frutos fecundados para su propia reproduccion,
por tanto, la depredacion predispersion de semillas puede ser mayor en localidades donde
ocurren diferentes especies de Yuea, incrementando el costo de la asociacion de las yucas

con las polillas que las polinizan.

Se espera que en areas donde diferentes especies de Yueca coinciden tanto en su distribucion
(simpatria) como en el periodo de floracion, la fecundidad de Yueca filifera se vera impactada
negativamente debido a un mayor nimero de larvas de polillas y al incremento del nimero

de semillas dafiadas o depredadas en los frutos.

Justificacion

El sistema Yucca—Tegeticula constituye un modelo dnico para estudiar y comprender los
procesos ecologicos y la relacion entre costos y beneficios en las interacciones mutualistas
obligadas. En este contexto, la depredacion predispersion de semillas representa un costo
directo para la fecundidad de las plantas, el cual puede variar en funciéon de la distribucion
geografica y la coexistencia de diferentes especies de Yzueca. La evaluacion de estos efectos en
localidades alopatricas y simpatricas de Y. filifera permite explorar cémo la sobreposicion en
la distribucién de especies influye en la dinamica del mutualismo y en la reproduccion sexual

y fecundidad de las plantas hospederas.

Los resultados de este estudio contribuiran a mejorar el conocimiento del grado de variacion
en el costo de la depredacion previa a la dispersion de semillas en funcién del tipo de localidad
en una interaccioén altamente especifica. Asimismo, comprender los factores que regulan la
intensidad de la depredacién, como la abscision de estructuras reproductivas o la acciéon de
enemigos naturales de las larvas, resulta esencial para esclarecer los mecanismos ecologicos
que modulan la estabilidad de la interacciéon. Este estudio, no solo aporta evidencia empirica
sobre la magnitud y variaciéon de la depredacion de semillas en diferentes contextos de
distribucion, sino que también ofrece elementos relevantes para discutir las implicaciones
evolutivas del mutualismo Ywuea—Tegeticula y su papel en la persistencia y adaptacion de las

poblaciones de Y. filifera.
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Especie de estudio

El género Yucca (Agavaceae) comprende cerca de 50 especies, de las cuales 29 se encuentran
en México. La distribucion de las especies de este género es muy amplia, extendiéndose desde
el noreste de Estados Unidos, pasando por la mayor parte de México y Guatemala y algunas
islas del Caribe (Thiede, 2020). Las plantas del género Yueca son perennes de porte arbustivo
o arborescente. Con hojas sésiles, dispuestas en el apice del tallo o de las ramas, lineares-
lanceoladas o lineares. Al alcanzar su madurez reproductiva producen inflorescencias en
forma de panicula pendular o erecta. Las flores bisexuales con perigonio campanulado o
globoso, que varfan de blanco a cremoso, a veces con tintes verdosos, rojizos o purpureos;
pedicelos con una bractéola basal; 6 tépalos, 6 estambres insertos en la base de los tépalos,
filamentos claviformes, aplanados u oblongo-cilindricos, carnosos, papilosos o lisos, anteras
basifijas, dehiscencia introrsa. El gineceo presenta un ovario supero, columnar, sésil,
trilocular, con numeroso 6vulos, estilo corto o ausente y estigma trilobado (Mendoza, 2011).
Las plantas de este género dependen para su polinizaciéon de especies de polillas de los
géneros Parategeticula y Tegeticnla. Algunas especies de Yueca son autocompatibles y pueden
producir semillas por autofecundacién, mientras otras tienen flores protoginicas o con
hercogamia, que se consideran estrategias que favorecen el entrecruzamiento. Pero en
cualquiera de estas dos condiciones las plantas requieren el servicio de sus polinizadores. Los
frutos del género Yueca presentan amplia variacién en su consistencia; frutos capsulares
esponjosos (Clistocarpos), carnosos (Sarcocarpos) y leflosos (Chaenocarpos). Las semillas de
todos los frutos son aplanadas, y varfan de color, negras si son fértiles y blancas si son vanas

o inviables (Caballero, 2021).

Yucca filifera Chabaud es la especie arbérea de Yuea con mas amplia distribucion en México.
Se encuentra en planicies con suelos profundos, bien drenados o con deficiente drenaje
(cuencas endorreicas); en altitudes entre 500 y 2400 msnm ubicandose en las zonas
semiaridas del norte y centro de México en los estados de Coahuila, Nuevo Ledn, Zacatecas,
San Luis Potosi, Tamaulipas, Guanajuato, Querétaro, Hidalgo, Michoacan y en las porciones
menos humedas del Estado de México (Matuda & Pifia, 1979). Puede alcanzar mas de 10 m
de altura con muchas ramificaciones. Florece en el periodo de febrero a julio, la inflorescencia
panicular y pendular sobresale del follaje con un numero de flores que varfan de 630 a 730
(Trejo, 2022). El fruto es colgante, oblongo, de 5-8 cm de largo por 2-3 cm de diametro
(Matuda & Pifia, 1979).
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Diagnosis de Yucca filiferay Yucca potosina

La diagnosis de Y. filiferay Y. potosina es fundamental para su identificaciéon en campo, por lo
que en este estudio se utiliza las diagnosis elaboradas por Trejo (2022), para las especies en

estas localidades.

Yucca filifera
Planta no colonial, arborescente vy

ramificada. Tallos anchos aparentemente
en individuos de mayor edad que miden de
6-7 m de alto. La longitud de las hojas
varfa de 35 a 48 cm de largo entre 2-4 cm
de ancho, son lineares y rigidas con
margenes filiferos. Las hojas secas tienden
a caerse de los tallos. Inflorescencias
colgantes, de entre 76 a 150 cm de
longitud. Pedicelos de 2-3 cm y tépalos de
3-5 cm de longitud. Los frutos presentan
una longitud de 3-9 cm y pueden

permanecer en la infrutescencia hasta 6

semanas (Figura 1).

Yucca potosina

Planta no colonial. Tallos que miden 5-6 m
de alto. La longitud de las hojas varfa de 50
a 62 cm de largo entre 2-3 cm de ancho,
son lineares y menos rigidas, con margenes
filiferos, las de la mitad inferior
frecuentemente estan dirigidas hacia abajo.
Las hojas secas tienden a permanecer en el
tallo. Inflorescencia colgante,
excepcionalmente erecta de 56a 110 cm de
longitud. Pedicelos de 2-3 cm y tépalos de
2-5 cm de longitud. Los frutos presentan
una longitud de entre 4-8 cm y pueden

permanecer en la infrutescencia hasta 6

semanas (Figura 2).
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Figura 1. Yueca filifera en localidades alopatricas (Al y A2) y simpatricas (S1 y S2) en la region del Valle del Mezquital, Hidalgo. Fotografias propias

Pagina | 18



Figura 2. Yucca potosina en localidades simpatricas (S1 y S2) en la region del Valle del Mezquital, Hidalgo. Fotografias propias.
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Método
Localidad de estudio

En este estudio se evalua el efecto de la distribucién sobrelapada en la depredacion previa a
la dispersion de semillas de Y. filifera en cuatro localidades: dos alopatricas y dos simpatricas.
Las localidades se ubican en el estado de Hidalgo, en los municipios de Zimapan, Tasquillo
e Ixmiquilpan en la regiéon del Valle de Mezquital. Las dos localidades alopatricas se ubican
en las comunidades de Moth6 (Al) y San Isidro (A2), la primera se localizada entre los
municipios de Tasquillo e Ixmiquilpan y la segunda en el municipio de Zimapan. Las
localidades simpatricas se ubican en los municipios de Tasquillo e Ixmiquilpan, la primera se

localiza en la comunidad de Danghu (S1) y la segunda en la comunidad de Cantinela (S2)
(Figura 3).
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Figura 3. Ubicacion de las localidades de Y. filifera. Los hexagonos fucsias ilustran las
localidades alopatricas (Al y A2), y los rombos amarillos indican localidades donde Y. fi/ifera

ocurre en simpatria con Y. potosina (S1'y S2).
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Colecta de muestras

En febrero-marzo de 2023, se marcaron 10 plantas de Y. filifera en cada localidad alopatrica
y 5 plantas de Y, filifera y Y. potosina en cada localidad simpatrica. A finales de abril, cuando
los frutos maduraron, se recogié una muestra de 10 frutos de cada una de dichas plantas. En
total se colectaron 400 frutos de 40 plantas. Para evitar la pérdida de larvas durante el
transporte los frutos colectados se colocaron en bolsas ziploc individuales etiquetadas para
mantener la identidad de la planta y la localidad. Los frutos se colocaron en cajas de zapatos
dentro de compartimentos individuales, protegidos con tela de malla y con sustrato del sitio
de procedencia de los propios frutos (Figura 4). Las cajas con los frutos colectados se
transportaron y monitorearon en casa. En el periodo de mayo-julio los frutos se revisaron
diariamente para colectar y contar las larvas que emergfan de los frutos. Para todos los frutos
colectados se registro el peso, el volumen, el sitio de constriccién que produce la oviposicion

por parte de las polillas, y el nimero de semillas.

S
> _&-J- =
= S o
—

Figura 4. Procedimiento de colecta, mantenimiento y registr6 de larvas y semillas en frutos
de Ywcca. En cada caja se colocaron 10 frutos de la misma planta y se registrd el peso,

volumen, el sitio de constriccion, y el numero de larvas y semillas de cada fruto. Imagen

propia.
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Caracterizacion de atributos morfologicos de frutos

Se caracterizaron los atributos morfoldgicos de los frutos de las diferentes localidades. Esta
caracterizacion se realizé con material colectado a finales de abril del 2023 cuando los frutos
alcanzaron su madurez. La muestra incluy6 10 frutos de cada uno de 10 individuos en las
dos localidades alopatricas y en las localidades simpatricas (S1 y S2) se colectaron 10 frutos
de 5 individuos por especie, para un total de 400 frutos. Con el empleo de una regla graduada
se midi6 el largo, ancho, y utilizando una balanza digital se registr6 el peso de cada fruto.
Para analizar los datos de esta seccion se implement6 un analisis de varianza (ANOVA),
donde se examino el efecto de la localidad (A1, A2, S1 y S2) anidada en el tipo de localidad
(Alopatrica »s Simpatrica), sobre los atributos morfolégicos de los frutos. Para registrar y
analizar la frecuencia del tipo de constricciéon (media »s distal) que presentaban los frutos en
cada localidad se utiliz6 como referencia el reporte de Villavicencio y Pérez-Escandén (1995)
(Figura 4). Para implementar los andlisis en esta y las demas secciones se utilizé el programa

JMP® Pro version 16 (2021).

b)

Figura 5. Tipos de frutos en relaciéon con la posiciéon de la constriccion: a) Fruto con

constriccion media y b) constriccién distal. Fotografias propias.
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Infestacion de frutos y depredacion de semillas

Se registrd la presencia y ausencia de larvas, as{ como el nimero de larvas por fruto. Los
datos de esta seccion se analizaron implementando pruebas de Wilcoxon o Kruskal-Wallis,
contrastando el efecto del tipo de localidad (A »s S) y especie sobre las variables de respuesta.
Asimismo, para cada fruto se registré el numero de semillas fértiles (con cubierta negra) e
infértiles (cubierta blanca y vanas), y el nimero de semillas intactas y dafiadas. Para obtener
un estimador del costo de la depredacion de semillas se calcul6 la proporcion de semillas
tértiles que presentan dafo, utilizando una version de la férmula reportada por De la Rosa-

Conroy y sus colaboradores (2019).

B Semillas fértiles dafiadas

" Total de semillas fértiles

Los datos de esta seccion se analizaron implementando pruebas para comparar dos grupos
(t o bien Wilcoxon) o analisis de varianza dependiendo del disefio y del tipo de distribucién
de los datos de cada variable. En las pruebas se contrasté el efecto de las localidades y del

tipo de localidad sobre las variables de respuesta.
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Resultados
Caracteristicas morfolégicas de frutos

Tamario de frutos considerando largo, ancho y peso

Parte de la variaciéon observada en el tamafio de los frutos de Y. filifera es explicada por el
tipo de localidad de origen. Los frutos de localidades alopatricas son mas largos (6 25 5.5 cm),
anchos (2.9 »5 2.7 cm) y pesados (31 »5 26.4 ) que los frutos de localidades simpatricas (Tabla
1). Los analisis mostraron que los tres atributos difieren significativamente entre localidades

alopatricas y simpatricas (tas = -3.6, p < 0.05, en todos los casos).

El tamafio de los frutos de Y. pofosina varia considerablemente, en general miden 5.9 cm (£
0.14 SE) de largo y 2.6 cm (£ 0.05 SE) de ancho. A pesar de la variaciéon observada, la
comparacion entre localidades (S1 »s5 S2) no detecto diferencias significativas asociadas con

estos dos atributos, pero los frutos de la poblacion S1 (31g) son significativamente mas

pesados que los frutos de la poblacion S2 (26 @) (t s = -2.1, p< 0.05) (Tabla 1).

La comparacién de los atributos morfologicos de frutos de Y. filifera y Y. Potosina en
localidades simpatricas no mostr6 diferencias significativas relacionadas con el ancho y el
peso, pero si con el largo. Los frutos de Y. potosina son mas largos que los de Y. filifera en la

poblacién S1 (t o5 = 4.84, p < 0.01) (Tabla 1).

Tabla 1. Caracteristicas de los frutos de Y. filiferay Y. potosina en cuatro localidades (media *

error estandar).

Localidad Especie Largo Ancho Peso

. _ 5.6 £ 0.1 29+ 0.0 30.2 £ 0.9
Alopdtrica Y- Slfera 01 2.9+ 0.0 313 +09
Media 6%0.1 29+0.0 30.7 £ 0.6
Y. filifera 51 %01 2.8+ 0.0 26.6£ 1.3

Simpitrica Y. potosina 6.2t 0.1 2.7%+0.0 31+ 1.7
Y. filifera 59+1.1 2.6 £0.0 263+t 1.3
Y. potosina 58 £ 0.1 2.7+ 0.1 25.7 £ 1.7

Media Y. filifera 6%0.1 2.7%+0.0 29 £ 0.5
Media Y. potosina 6% 0.1 2.7 1 0.1 283 + 1.7
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Tipos de frutos en relacidn con la posicion de la constriccion

Se registré que el 76 % de los frutos colectados presentaban constriccion distal, y el 24 %
restante constriccion media. En tres de las cuatro localidades estudiadas predominan los
frutos con constriccion distal. En localidades alopatricas el porcentaje de frutos de Y. filifera
con constriccién distal varia relativamente poco, de 92 a 95%. En contraste, se observéd que
el porcentaje de frutos con constriccion distal varfa considerablemente entre las dos

localidades simpatricas; de 100 % (S1) a 30 % (82) (Figura 6 a).

En el caso de Y. potosina se observo que el porcentaje de frutos con constriccion distal varfa

de 96 % en la localidad S1 a 8 % en la localidad S2 (Figura 6 b).

En localidades simpatricas se observé que el tipo de constriccion mas frecuente en los frutos
es muy diferente entre las dos localidades. En la localidad S1 el 98 % de los frutos tiene
constriccion distal, mientras que en la localidad S2, dnicamente el 19 de los frutos presenta

este tipo de constriccion (Figura 6 b).
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Figura 6. Tipos de constriccién en frutos de a) localidades alopatricas de Y. filifera y b) Y.

potosina en localidades. simpatricas.
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Infestacion de frutos y produccion de semillas

Infestacion de frutos

Se registraron larvas en el 87 % de las plantas y en el 42 % de la muestra total de frutos (N
= 400), en general el numero de larvas por fruto varia de 0 a 6 con promedio de 0.87 (+ 0.06
SE). Para Y. filifera se registré que el porcentaje de frutos infestados con al menos una larva,
varfa de 37 a 40 % en las localidades alopatricas y hasta 44% en las dos localidades
simpatricas. El analisis no detect6 un efecto significativo relacionado con el tipo de localidad

(A »s S), ni entre localidades (Z = 0.6, p > 0.05 para ambos niveles de contraste).

En Y. potosina se registraron larvas en el 38% (S1) y 54% (S2) de los frutos. El nimero de
larvas por fruto oscil6 entre 0 y 6, con un promedio de 1.02 (* 0.13 SE). A pesar de la
variacion observada en la infestacion de frutos, no se detectaron diferencias significativas

entre las dos especies de Yzea en las localidades simpatricas (Z = 0.73, p > 0.05).

Niimero de semillas por fruto

Se cuantificé el nimero de semillas por fruto para un total de 400 frutos. El nimero de
semillas en los frutos de Y. filifera vari6é de 96 (£ 2.5 SE) a 102 (+ 2.5 SE) en las localidades
alopatricas, y de 90 (£ 3.5 SE) a 97 (£ 3.5 SE) en las localidades simpatricas (Tabla 2). El
analisis no detect6 diferencias relacionadas con el tipo de localidad (A »s5 S), pero si entre
localidades (I 5,206 = 2.8, p < 0.05). En el caso de Y. potosina el nimero total de semillas por
fruto vari6 entre 105 (£ 2.6 SE) y 84 (£ 2.6 SE), y el analisis mostré que los frutos de la
poblacién S1 tienen significativamente mas semillas que los de la poblacién S2 (Tabla 2) (t o
=-5.6, p < 0.01). Asimismo, el analisis mostr6 que en la localidad S1 los frutos de Y. potosina
tienen mas semillas que los de Y. filifera (t o5 2.9, p < 0.05), y en la localidad S2 ocurre lo

contrario (tos -2.6, p < 0.05).
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Niimero de semillas fértiles e infértiles

El nimero de semillas fértiles en los frutos de Y. filifera varié de 54 (£ 2.3 SE) a 63 (£ 2.3
SE) en las localidades alopatricas y de 49 (* 3.3 SE) a 64 (£ 3.3 SE) en las localidades
simpatricas (Tabla 2). El analisis no mostré diferencias significativas relacionadas con el tipo
de localidad (A »s S), pero, si detect6 diferencias significativas entre localidades del mismo
tipo (F 5,209 = 6.1, p <0.05). Por otra parte, el nimero de semillas infértiles varié entre 33 (£
1.8 SE) y 48 (£ 1.8 SE) en las localidades alopatricas; y de 33 (+ 2.5 SE) a 41 (+ 2.5 SE) en
las localidades simpatricas. Del mismo modo, el analisis no detect6 diferencias significativas
relacionadas con el numero de semillas infértiles por el tipo de localidad (A s S), pero si entre

localidades (F (3,299) :15, p < 001)

En Y. potosina el nimero de semillas fértiles por fruto varié de 50 (£ 2SE) a 71 (£ 2SE), y
el analisis mostré que los frutos de la localidad S1 tienen significativamente mas semillas
fértiles que los de la localidad S2 (t o5 = -7.4, p< 0.01). En contraste, no se encontraron

diferencias significativas en el numero de semillas infértiles entre ambas localidades.

Acorde a la variacion observada, el analisis mostré que en la localidad S1 los frutos de Y.
potosina presentan mas semillas fértiles que los de Y. filifera (t 95 = 5.2, p<0.01) mientras que
en la localidad S2 ocurre lo contrario (t ©g = -4.3, p< 0.01). Por otro lado, en S1 se
encontraron mas semillas infértiles en Y. filifera que en Y. potosina (t vy = -2.13, p<0.05),

mientras que en S2 no se detecto diferencia entre ambas especies.

Se exploro la relacion entre el tamafio de los frutos (largo, ancho y peso) y el nimero de
semillas totales en frutos de Y. filifera. Los analisis mostraron que el largo (r g = 0.7532, p<
0.0001), el ancho (res = 0.2420, p< 0.0001) y peso (rpsy = 0.6123, p< 0.0001), se
correlacionan positiva y significativamente con el nimero de semillas por fruto. A mayor

tamafio mayor numero de semillas.
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Tabla 2. Produccién y depredacion de semillas en frutos de Y. filifera 'y Y. potosina en cuatro

localidades (media * error estandar).

Fértil

Localidad Especie Frutos (n)  Total Infértil Fértil intacto Fértil danado  Costo
100 9625 33%X18 63£23 5622 7+1.1 0.1%0.0
Alopatrica Y. filifera
100 102£25 48£18 54*£23 46+%22 8+ 1.1 0.1£0.0
Y. filifera 50 90+35 41£25 49%33 421£32 715 0.1 £0.0
Y. potosina 50 105+26 35%£1.8 70£2 612 9+15 0.1£0.0
Simpatrica [—
Y. filifera 50 97+£35 33%X25 064%£33 60+32 4+15 0.1%0.0
Y. potosina 50 84+£26 34%£18 50X2 46%2 4+15 0.1£0.0
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Depredacion predispersion de semillas

El nimero de semillas fértiles depredadas en los frutos de Y. filifera varié de 7 (£ 1.1 SE) a 8
(* 1.1 SE) en las localidades alopatricas, y de 4 (£ 1.5 SE) a 7 (£ 1.5 SE) en las localidades
simpatricas (Tabla 2). A pesar de la variacién observada en la depredacién de las semillas
tértiles, no se detectaron diferencias relacionadas con el tipo de localidad (Z = - 0.29, p>
0.05) ni entre localidades del mismo tipo (Xi;=0.59, p > 0.05). En Y. potosina el numero de
semillas fértiles depredadas vario de 4 (£1.5 SE) a 9(£1.5 SE), sin embargo, el analisis no
detecto diferencias significativas entre las localidades (Z = -0.76, p> 0.05) (Tabla 2). De la
misma manera, en las localidades simpatricas no se detect6 que el nimero de semillas fértiles
depredadas difiera entre Y. filiferay Y. potosina (Z < 0.19, p> 0.05, en ambas localidades). Los
datos de esta seccion se analizaron utilizando pruebas no paramétricas para contrastar dos

grupos, debido a que la variable de respuesta no tiene una distribucién normal.
En general, el porcentaje de semillas fértiles intactas, infértiles y depredadas varié (dentro y

entre tipo de localidad) de 45% a 62% de 34% a 47% y de 4% a 8% en los frutos de Y. filifera
y de 58% a 54% de 33% a 41% de 5% a 9% en frutos los frutos de Y. potosina (Figura 7).
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Figura 7. Variaciéon en la depredacion predispersion de semillas en cuatro localidades de Y.

filifera y en dos localidades de Y. potosina. Las graficas muestran la proporcion de: semillas

fértiles que escaparon a la depredacion (verde/azul), semillas fértiles depredadas

(amarillo/gtis) y semillas infértiles (naranja/rosa), por poblaciéon (1 y 2) y por tipo de

localidad (A 'y S).
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Discusion

Para sintetizar los principales hallazgos en este trabajo se elaboré un resumen grafico que
integra las variables de fecundidad evaluadas (tamafio de frutos, nimero de semillas/fruto,
tipos de constriccion) y la depredacion de semillas como estimador del costo de la
polinizacién especializada (nimero de larvas y semillas depredadas) en frutos de Y. filifera en
localidades alopatricas y simpatricas (Figura 8). Los resultados del trabajo muestran que el
tamano de los frutos de Y. filifera varia entre el tipo de localidad (Figura 8 a). En las localidades
alopatricas el tamafo de los frutos es mayor que en las localidades simpatricas. Al mismo
tiempo, el tamano de los frutos mostré una correlacion positiva con el nimero de semillas.
Ademis, el nimero de semillas/fruto varia dentro de las localidades, pero no entre el tipo de
localidad (Figura 8 b). En las localidades simpatricas se observé que el nimero de semillas
fértiles e infértiles varfa considerablemente entre Y. filifera y Y. potosina, lo que sugiere que el
ambiente local impacta de manera diferencial la fecundidad de ambas especies. El tipo de
constriccion observada en los frutos varié en relacién con el tipo de localidad (Figura 8 c),
lo cudl puede ser un indicador de la variacion en la identidad de polinizadores que utilizan
las yucas en diferentes ambientes. También, encontramos que el nimero de larvas/fruto y la
proporcion de semillas fértiles consumidas no difirieron entre localidades ni entre el tipo de
localidad (Figura 8 d). Por dltimo, en los frutos de las localidades simpatricas se observaron
polillas fenotipicamente diferentes y avispas parasitoides de larvas de Tegeticula, en contraste,
en las localidades alopatricas s6lo se observé un fenotipo de polillas y no se detectaron

parasitoides (Figura 8 d).
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Figura 8. Resumen grafico del efecto del tipo de localidad (A »s S) en componentes de

fecundidad y en la depredacion de semillas de Y. filifera.

a) Variacion en el tamafio de los frutos: localidades alopatricas vs simpatricas

Los resultados muestran que el tamano de los frutos de Yweca filifera fue significativamente
mayor en localidades alopatricas que en aquellas donde coexiste con Y. potosina (localidades
simpatricas). Esta diferencia puede estar relacionada con diversos factores ecoldgicos y
evolutivos que afectan la interacciéon planta-polinizador en contextos de simpatria. En
particular, la presencia de diferentes especies del mismo género puede generar competencia
por el servicio de los polinizadores o alterar la dinamica de oviposicion de las polillas, lo que

repercute en el desarrollo del fruto (Addicott, 1986; Althoff et al., 2005).

Los frutos de menor tamafio en localidades simpatricas pueden ser una respuesta al
incremento en el costo reproductivo de la interaccién, derivado de una mayor presion de
oviposicion o depredacion por parte de las polillas. Estudios previos han documentado que,
bajo condiciones de competencia o presion de polinizacion no especifica, las plantas pueden
reducir la inversion en estructuras reproductivas para limitar el dafio asociado a la oviposicion
excesiva (Huth & Pellmyr, 1997; Althoff et al., 2013). Por tanto, el menor tamafio de los
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frutos en simpatria podria reflejar una estrategia para contener los efectos negativos de una
mayor carga de larvas o una reducciéon en la eficiencia de polinizaciéon por parte de los
polinizadores. Lo anterior puede apoyar la nocién de que la variaciéon ecoldgica relacionada
con la distribucién geografica influye directamente la dinamica de cooperacién y conflicto

entre yucas y polillas en este mutualismo obligado (Addicott & Bao, 1999; Pellmyr, 2003).

b) Variacion en el nimero de semillas por fruto

Aunque se observé una relacion positiva entre el tamano de los frutos y el numero de semillas
por fruto, no se encontraron diferencias significativas en esta variable al comparar localidades
alopatricas y simpatricas. Esto indica que la fecundidad, medida como numero total de
semillas, es semejante entre localidades alopatricas y simpatricas. Este patron sugiere que la
polinizaciéon se mantiene en ambas condiciones, y que las polillas de Tegeticula contintan
desempenando su papel como polinizadores, independientemente de la coexistencia de
diferentes especies de Ywea. Sin embargo, es relevante destacar que, en localidades
simpatricas, el numero de semillas fértiles e infértiles mostrd variacion entre Y. filiferay Y.
potosina, lo cual podria reflejar diferencias especificas en la calidad de la polinizacién o en la
compatibilidad entre planta y polinizador en este contexto ecolégico (Leebens-Mack et al.,

1998; Althoff et al., 2012).

La semejanza en el nimero de semillas por fruto también podria deberse a mecanismos de
regulaciéon por parte de las plantas, como la abscision selectiva de flores con exceso de
oviposiciones o dafio del ovario floral, que han sido reportados como formas de control de
la interaccién por parte de las yucas (Huth & Pellmyr, 2000; Holland & DeAngelis, 2002;
Shapiro & Addicott, 2003). Es importante resaltar que en las mismas localidades que se han
monitoreado en este trabajo, previamente se ha evidenciado una mayor abscision de flores y
frutos iniciados en las localidades simpatricas, probablemente debido a abscision selectiva
derivada de dafio floral o de una carga excesiva de larvas en los frutos iniciados (Trejo, 2022).
Asi, aunque no se detect6 que el nimero de semillas en los frutos maduros difiera entre los
dos tipos de localidad, es probable que otros procesos intrinsecos que ocurren en etapas
anteriores a la maduracién de frutos y semillas estén compensando un mayor costo de la

reproduccion sexual en simpattfa.
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c) Tipos de constricciones en los frutos: implicaciones de la oviposicion

El tipo de constriccion observada en los frutos de Y. filifera, particularmente en simpatria,
constituye una evidencia morfoldgica del sitio de insercion del ovipositor de las polillas
durante la polinizacién. Estas constricciones reflejan directamente la interaccion entre el
polinizador y el tejido reproductivo de la planta, y pueden tener consecuencias tanto
mecanicas como fisiolégicas sobre el desarrollo del fruto y la viabilidad de las semillas (Marr
& Pellmyr, 2003). En localidades simpatricas, la variabilidad en las constricciones podtia estar
asociada a la presencia de multiples fenotipos de polillas o incluso a la interacciéon entre
Tegeticula y distintas especies de Yueca. Tal variabilidad puede traducirse en diferencias en la
ubicacién de la oviposicion, lo cual no solo afecta la tasa de depredacion de semillas, sino
también puede inducir abscision floral o generar zonas estériles dentro del ovario (Shapiro

& Addicott, 2003; Cole et al., 2017).

En su estudio, Trejo (2022) documentd que el coeficiente de variacion de la longitud del
ovario en Y. filifera es significativamente mayor en localidades simpatricas, debido
probablemente al uso indiscriminado de los recursos florales por parte de polillas no
especificas. Esto podtia contribuir a explicar la mayor variacién observada en el tipo de
constricciones de los frutos de Y. filifera en las localidades simpatricas. El tipo de dafio y su
localizacion se han propuesto como un mecanismo importante en la evoluciéon del
mutualismo, ya que impone una presion selectiva sobre el comportamiento de oviposicion
de las polillas y sobre la morfologfa floral de las yucas, promoviendo asi la divergencia

ecoldgica y potencialmente la especiacion (Pellmyr & Segraves, 2003; Althoff, 2016).
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d) Variacion en el numero de larvas y semillas depredadas

Los resultados indican que ni el numero de larvas por fruto ni la proporcion de semillas
tértiles consumidas difieren significativamente entre localidades simpatricas y alopatricas. No
obstante, es importante considerar que, en simpatria, pero no en alopatria, se registraron
avispas parasitoides de larvas de Tegeticula, 1o cual introduce una nueva dimension que escala
este sistema de interaccion a tres niveles troficos. La presencia de parasitoides en localidades
simpatricas podria estar regulando indirectamente la densidad de larvas en frutos maduros,
lo que explicaria la ausencia de diferencias significativas en los niveles de depredacion de
semillas entre tipos de localidad. Este control natural podria representar un mecanismo que
atenua los costos de la interaccién en contextos de mayor complejidad de la comunidad,
como se ha documentado en otros sistemas de polinizacion especializada (Csotonyi &

Addicott, 2001; Althoff et al., 2013).

Ademas, la menor diversidad fenotipica de las polillas en localidades alopatricas, donde no
se observaron parasitoides, sugiere que las poblaciones de Tegeticula pueden estar
especializadas localmente, lo que también podtia explicar la uniformidad en la depredacion
de semillas que se observo. Tal especializacion ha sido reportada como un factor clave en la
estabilidad de la interaccion a nivel local (Smith et al., 2009; Althoff et al., 2014). Finalmente,
anqué no se detectaron diferencias significativas asociadas a la depredacion de semillas entre
tipos de localidad, la variaciéon observada entre localidades resalta la importancia de factores
microambientales y demograficos que influyen en el éxito reproductivo de las plantas y en la

intensidad de la interacciéon mutualista con sus polinizadores obligados.
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Implicaciones evolutivas del mutualismo en contextos de simpatria y alopatria

Los hallazgos de este estudio tienen implicaciones relevantes para la comprension de la
evolucion de los mutualismos obligados, como el que ocutre entre Yueca filifera y las polillas
del género Tegeticnla. 1.a coexistencia de especies del mismo género en localidades simpatricas
puede introducir una mayor complejidad ecolégica influenciando la divergencia evolutiva
tanto en las plantas como en sus polinizadores. Tal como lo han propuesto Althoff y sus
colaboradores (2012), la separacion geografica y la especializacion en hospederos pueden ser
factores mas determinantes para la diversificaciéon de linajes que la pura coevolucion entre

pares especificos de especies.

En este contexto serfa conveniente que la similitud en el numero de semillas y larvas por
fruto documentada en este trabajo entre tipos de localidades, no se interprete como ausencia
de conflicto entre yucas y polillas que las polinizan, sino mas bien como resultado de
procesos de compensacion que mantienen un equilibrio entre cooperacién y antagonismo,
como se ha planteado en este sistema (Addicott, 1986; Pellmyr, 2003). La presencia de avispas
parasitoides en localidades simpatricas puede funcionar como un componente de
estabilizacion del mutualismo, limitando la sobreexplotacién de recursos por parte de las
polillas, y reforzando indirectamente la reproduccion sexual de las plantas (Althoff et al.,
2013). Asimismo, la ocurrencia de constricciones que se diferencian entre localidades, puede
reflejar una divergencia morfologica de las flores (Trejo, 2022), o un cambio en los patrones
de oviposicion de las polillas, posiblemente inducido por la coexistencia de especies similares.
Este patron de variacién puede constituir un mecanismo temprano de aislamiento
reproductivo entre poblaciones, con implicaciones para la especiacion tanto en Ywueca como

en Tegeticula (Pellmyr & Segraves, 2003; Althoff, 2016).
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Conclusiones especificas

No se detectaron diferencias significativas en el numero de larvas de Tegeficula ni en el numero
de semillas consumidas en los frutos de las localidades simpatricas y alopatricas de Yueoa
flifera. Esta uniformidad sugiere que, a pesar de la coexistencia de especies, la intensidad de
la depredacion se mantiene constante, probablemente debido a la abscision de flores y frutos
previo a la maduracién de los frutos que no fueron el foco de este objetivo especifico pero

que se han explorado en trabajos previos.

Se confirmé una correlacion positiva entre el tamafio de los frutos (peso y volumen) y el
nimero de semillas. Los frutos de mayor tamafio albergan una mayor cantidad de semillas
tértiles, independientemente del tipo de localidad, sugiriendo que la funcién polinizadora de
Tegeticula es relativamente estable aun cuando diferentes especies de Yueca y sus polinizadores

especializados coexisten en la misma localidad.

El nimero de semillas fértiles y la proporcion de semillas fértiles depredadas no difirié entre
localidades simpatricas y alopatricas. Con base en los resultados puede concluirse que la
fecundidad, estimada con base en estas variables no se ve afectada de manera negativa.
Contrario a lo esperado, la ocurrencia de distintas especies de Yuea en simpatria y la sincronfa

en su floracion no disminuyeron la fecundidad de Y. filjfera.
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Conclusién general

Este estudio proporciona evidencia empirica sobre cémo la distribucién geografica y la
coexistencia de especies de Ywea afectan distintos componentes del mutualismo con sus
polinizadores obligados. La diferencia en el tamafio de los frutos entre localidades simpatricas
y alopatricas sugiere una modulacién de la inversion reproductiva en relaciéon con los
atributos de la comunidad, posiblemente como respuesta al costo derivado de la oviposicion
de Tegeticula. Aunque el nimero de semillas por fruto se mantiene constante, la presencia de
constricciones que varfan entre localidades, asi como de parasitoides introduce complejidad

adicional en el sistema.

Los resultados apoyan la idea de que el mutualismo Yuweca-Tegeticula, lejos de ser una relacion
estatica, esta sujeta a mecanismos de regulaciéon ecoldgica y evolutiva que varfan
espacialmente. La coexistencia de especies de Yuea puede alterar la dinamica del mutualismo
al modificar el comportamiento de oviposicion de las polillas o al favorecer la aparicién de
enemigos naturales como los parasitoides, afectando asi la fecundidad y la viabilidad de las

semillas.

En general este trabajo destaca la importancia del contexto ecolégico en la estabilidad y
evolucion del mutualismo entre Yuea y sus polillas. Las interacciones entre multiples
especies, los mecanismos de control por parte de las plantas, y la participacion de parasitoides
como un tercer nivel tréfico deben considerarse al estudiar los costos y beneficios de estas

interacciones altamente especializadas.
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