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Resumen general

Las plantas con flores han desarrollado mecanismos que garantizan su reproduccion, de
alli que muchas se hayan asociado con insectos polinizadores exclusivos. Para que estos
mutualismos ocurran con éxito también es necesario que tanto las plantas como los
polinizadores coincidan, debido a esto muchas plantas y polinizadores sincronizan sus
eventos reproductivos para maximizar dicha interaccién. Si no coinciden, ambas partes
resultarian afectadas por la reduccién en la produccion de semillas y la dificultad del

polinizador para obtener recursos.

Tanto el inicio de la floracion como la emergencia de los polinizadores son activados por
condiciones ambientales que deben estar presentes. Debido a las variaciones
ambientales, producto del cambio climatico, las condiciones ambientales requeridas
fluctuan, en consecuencia, el ritmo de estos ciclos bioldgicos, lo que provoca una

desincronizacion de la época de floracién y la abundancia de los polinizadores.

En Dieffenbachia oerstedii, una planta herbacea de la familia Araceae, se estudiaron los
mecanismos desarrollados para atraer a sus polinizadores del género Cyclocephala
(Scarabaeidae) y el ajuste entre la época de floracién con la emergencia de los
polinizadores. Para comprender los mecanismos de atraccion se analizé la composicion
quimica de la fragancia floral, el patréon térmico de sus inflorescencias, los tejidos
productores de las fragancias florales mediante técnicas histolégicas y la capacidad de
atraccion visual. Para estudiar el ajuste, se evalud la sincronia entre la época de floracion
con la emergencia de los escarabajos Cyclocephala, la relacion de los patrones anuales
de precipitacion, temperatura y radiacion solar sobre la activacion de la floracion y la
emergencia de sus polinizadores, y finalmente, se evalué el éxito reproductivo de D.

oerstedii a nivel poblacional y segun la etapa fenoldgica (inicio, pico y final de floracion).

Los resultados indican que D. oerstedii atrae a sus polinizadores mediante la difusién de
fragancias florales originadas en tejidos llamados osméforos y mediante el incremento de
la temperatura en regiones especificas de sus inflorescencias. Una vez que los
escarabajos estan en las inflorescencias, aparentemente, son dirigidos hacia los estigmas
mediante una luz ultravioleta reflejada a partir de la secrecion estigmatica. Por otro lado,
la floracion de la poblacion estudiada present6 una estrecha sincronia con su polinizador.
Tanto el inicio de la floracion como, aunque con menor significancia, la emergencia de los
escarabajos estuvo correlacionada con el incremento en la radiaciéon solar presentada

entre uno y dos meses previos al inicio de la floraciéon. Finalmente, pese a la sincronia de
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la planta con el polinizador el éxito reproductivo fue bajo, probablemente debido a

intercambio de polen entre individuos clonales.
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Introduccién
Para que la polinizaciéon ocurra con éxito, muchas plantas han desarrollado mecanismos

de atraccion para asociarse con sus polinizadores (Chartier et al., 2014; Quesada et al.,
2012; Yadav, 1988). Uno de los mecanismos mejor conocidos es la produccion de
pigmentos que les confieren colores con longitudes de onda especificas para ser
detectados por el grupo de polinizadores que quieren atraer (Chittka & Menzel, 1992).
Otro mecanismo es la difusion de compuestos aromaticos cuyas composiciones varian
igualmente para captar la atencion de un grupo especifico de polinizadores (Schiestl,
2010). En sistemas de polinizacién nocturnos, cuando la luz es limitada, los mecanismos
de atraccion por medio de aromas ganan protagonismo (Détterl et al., 2012; Gibernau et
al., 1999; Maia et al., 2022; Schiestl & Dotterl, 2012).

Las interacciones entre plantas y polinizadores pueden interrumpirse por factores
geograficos, morfoldgicos, comportamentales, fisioldgicos y temporales (Gérard et al.,
2020). Por ejemplo, el éxito de este mutualismo depende de que el periodo receptivo de
las flores y el de actividad de sus polinizadores coincidan. Un desajuste entre estos
eventos podria reducir el éxito reproductivo de las plantas y la supervivencia de los
polinizadores (Gérard et al., 2020; Inari et al., 2012; Kudo et al., 2008; Kudo & Cooper,
2019).

Los ajustes temporales de los eventos fenoldgicos no solo dependen de las interacciones
bidticas sino también de las necesidades fisiolégicas propias de cada especie en
interaccion con el ambiente fisico. En regiones tropicales, los factores ambientales que
activan los ciclos biolégicos de plantas y animales son poco comprendidos, aunque
tienden a ser mas diversos en comparacién con los que ocurren en regiones templadas o
boreales. Para plantas, estos factores incluyen la humedad atmosférica (Cascante-Marin
et al., 2017), las lluvias (Wycherley, 1973), la temperatura y la sequia (Chen et al., 2018),
el fotoperiodo e irradiacion solar (Wright & Calderdn, 2018); en insectos influyen la lluvia
(Bonal et al., 2015; Forrest, 2016; van Dijk et al., 2024), el fotoperiodo (Forrest, 2016) el

calor acumulado y humedad del suelo (van Dijk et al., 2024).

Debido a esto, las variaciones climaticas ocasionadas por el cambio global podrian
desajustar la época de floracion y el periodo en que estan presentes los polinizadores
(Hudson & Keatley, 2010; Menzel, 2002, Schwartz, 2013). Por ejemplo, en zonas

templadas de Europa, el inicio de la floracién en algunas plantas se ha anticipado al inicio



del verano a un ritmo de 2.5 dias por cada década (Byers, 2017; Menzel et al., 2006;
Schwartz, 2013). Los cambios en la fenologia floral y los desajustes en las interacciones

mutualistas pueden afectar el funcionamiento de los ecosistemas (Morellato et al., 2016).

Las regiones tropicales albergan la mayoria de las interacciones de polinizacion
especializada, en las cuales una planta interactia con un polinizador o grupo restringido
de polinizadores (Johnson et al., 2000). En estos mutualismos donde los organismos son
altamente interdependientes su capacidad de adaptacion a desajustes ocasionados por
efecto del cambio climatico podria ser menor en comparacion con los sistemas de
polinizacion generalistas (Gérard et al., 2020). Algunos casos de sistemas de polinizacion
especializados los vemos dentro de la familia Araceae Juss. (Orden Alismatales), que
presentan grupos cuya polinizacién involucra insectos, tales como escarabajos de la
familia Scarabaeidae, (Maia et al., 2022; Milet-Pinheiro et al., 2017); moscas (Gibernau,
2016; Suetsugu, 2022) y abejas (Diaz et al., 2021).

Araceae es una familia de plantas herbaceas que presenta inflorescencias en forma de
espadice, distintivas por presentar flores diminutas agrupadas a lo largo de un eje
carnoso, el cual esta cubierto por una hoja modificada que se sostiene desde la base del
espadice, llamada espata (Gibernau, 2003). Todas las araceas son protoginas, es decir,
los estigmas alcanzan la madurez sexualmente (antesis femenina) antes de ser liberado
el polen (antesis masculina), sin que ocurra superposicion (Mayo et al., 1997). Ademas,
presentan dos sistemas sexuales, el hermafroditismo, en las cuales las flores son
bisexuales, y la monoecia, en la cual los 6érganos reproductivos masculinos y femeninos

se encuentran en flores separadas, pero sobre una misma inflorescencia (Grayum,1990).

En especies monoicas, las flores femeninas se encuentran en la region inferior del
espadice, las flores masculinas en la region superior, y entre ambos tipos de flores se
encuentran flores estériles, en algunas especies se extiende una porcidon por encima de la
region masculina cuya funcion es la difusion de fragancias florales, llamada apéndice
(Mayo et al., 1997). En estas especies la espata suele presentar una constricciéon que
divide ya sea la region femenina de la masculina, o la regién con flores de la del apéndice,
y forma una camara floral por debajo de esta constriccion (Mayo et al., 1997). Dichas
modificaciones que ajustan la espata a las diferentes regiones del espadice tienen
implicaciones importantes en la polinizacién y permiten la retencion de los polinizadores

durante las antesis femenina y masculina (Gibernau, 2003; Mayo et al., 1997).



En esta familia, los mecanismos de atraccién incluyen la produccion de fragancias
florales, la termogénesis, que se caracteriza por un incremento de la temperatura en las
inflorescencias, usualmente asociado a la produccion de fragancias, y por presentar
colores atractivos en los espadices y espatas (Dias et al., 2019; Gibernau, 2003). La
expresion de estos mecanismos de atraccién varia de acuerdo con el grupo de insectos
que atraen. Por ejemplo, las especies que atraen escarabajos suelen presentar colores
pardos en sus inflorescencias (Croat, 2004) y durante la antesis presentan picos de
termogénesis al tiempo que emiten fragancias metoxiladas (Détterl et al., 2012a; Gibernau
et al., 2023). Las especies que atraen moscas suelen imitar sitios de oviposicion (Angioy
et al., 2004), o producir el compuesto metil eugenol en las inflorescencias (Lewis et al.,
1988; Sinchaisri & Areekul, 1985; Tan & Nishida, 2012). Las especies polinizadas por
abejas recompensan al polinizador mediante fragancias florales que son usadas para
atraccion sexual (Hentrich et al., 2010), y sus composiciones altamente complejas

permiten la atraccion especie de abeja especificas (Dodson, 1970; Hentrich et al., 2010).

Aunque son fendmenos independientes, la producciéon de fragancias florales y la
termogénesis estan relacionadas (Vogel, 1990), lo cual ha sido respaldado por diversos
estudios (Croat, 2004; Diaz et al., 2019; Faegri & Pijl, 1979; Gibernau, 2015; Gibernau et
al., 2004; Prieto & Cascante-Marin, 2017; Seymour & Gibernau, 2008). Pese a esta
relacién, ambos procesos suelen abordarse por separado, y mientras algunos estudios se
centran en las fragancias (Etl et al., 2016, 2022; Schiestl & Détterl, 2012), otros se
enfocan en la termogénesis (Barabé et al., 2002; Barabé & Gibernau, 2000; Meeuse &
Raskin, 1988; Seymour et al., 2009; Seymour & Gibernau, 2008). A pesar del interés
sobre estos mecanismos las estructuras donde se producen las fragancias florales,
llamadas osmoforos, han recibido poca atencién (Raguso & Gottsberger, 2017; Vogel,
1990). El estudio de los osmoforos se ha centrado en especies polinizadas por moscas
(Broderbauer et al., 2014) y recientemente en especies sudamericanas polinizadas por

escarabajos (Barbosa et al., 2018; Gongalves-Souza et al., 2017).

En especies polinizadas por moscas, los osmoforos suelen corresponder al apéndice
localizado en las inflorescencias que hace las funciones de una gran glandula (Vogel,
1990). Para especies polinizadas por abejas, se sabe poco acerca de la localizaciéon de
los osmoforos, pero segun la estructura de donde usualmente se percibe la fragancia
(Hentrich et al., 2010; Vogel, 1990), podrian localizarse en la espata. En las pocas

especies polinizadas por escarabajos en las que se han estudiado los osméforos, estos



se han observado en pequefas regiones glandulares localizadas en la epidermis de las

flores masculinas estériles y fértiles (Barbosa et al., 2018; Gongalves-Souza et al., 2017).

Entre las araceas, las plantas del género Dieffenbachia Schott, polinizadas por
escarabajos, los eventos involucrados en su polinizacion incluyen la produccion de
fragancias florales, la ocurrencia de termogénesis y la constriccion de la espata para la
retencién de los polinizadores durante la antesis femenina y posterior liberacién durante la
antesis masculina (Gibernau, 2015). Pese a que la termogénesis y la produccion de
fragancias florales se ha documentado en diferentes especies de Dieffenbachia, hasta el
momento ningun estudio ha caracterizado sus osmoforos. Por otro lado, los patrones
fenoldgicos de floracion se han estudiado en D. oerstedii (Valerio, 1984), D. seguine, D.
paludicola (Gibernau, 2015) y D. nitidiopetiolata (Young, 1986), sin embargo, se
desconoce el grado de sincronia entre la época de floracion y el ciclo de vida y la
actividad de sus polinizadores, asi como el papel de variables climaticas para su

desarrollo.

Se estudid como se integran los diferentes mecanismos de atraccion en Dieffenbachia
oerstedii para la polinizacion por escarabajos del género Cyclocephala. Ademas, se
estudiaron los factores que activan su floracién y el momento en que los adultos de sus
polinizadores emergen del suelo para visualizar los posibles efectos de las variaciones
climaticas sobre sistemas de polinizacién especializados. Primero, se evalud el grado de
ajuste entre la floracién de D. oerstedii Schott (Araceae) y la cantidad de escarabajos
polinizadores del género Cyclocephala, segundo, se evalud algunos factores ambientales
que promueven su floracion y la emergencia de sus polinizadores, los cuales podrian
influir sobre dicha interaccion, y tercero, se evalué el éxito reproductivo de inflorescencias

que estuvieron receptivas durante el inicio, el pico y al final de la floracion.
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Resumen
En interacciones mutualistas como la polinizacion, las plantas y sus polinizadores

sincronizan sus eventos reproductivos para maximizar dicha interaccion, y de no coincidir,
resultarian afectados por la reduccién en la produccion de semillas y la dificultad del
polinizador para obtener recursos como alimentos y refugio. Para que se active tanto la
floraciébn como la emergencia de insectos polinizadores es necesario que algunas
condiciones ambientales, que podrian variar entre especies, estén presentes. Debido a
las variaciones ambientales, producto del cambio climatico, las condiciones ambientales
requeridas fluctian, en consecuencia, pueden alterar el ritmo de estos ciclos bioldgicos y
la sincronia entre la época de floracion y la abundancia de sus polinizadores. Se evalu6
(1) la sincronia entre la floracion de Dieffenbachia oerstedii (Araceae) con la emergencia
de su polinizador del género Cyclocephala (Scarabaeidae), (2) la relacién de los patrones
anuales de precipitacion, temperatura y radiacion solar sobre la activacion de la floracion y
la emergencia de sus polinizadores, (3) el éxito reproductivo de D. oerstedii a nivel
poblacional y segun la etapa fenoldgica (inicio, pico y final de floracién). Los resultados
sugieren que la poblacion estudiada conserva la sincronia con su polinizador, ademas,
que el inicio de la floracion y aunque con menor significancia, la emergencia de los
escarabajos esta correlacionada con el incremento en la radiacion solar presentada entre
uno y dos meses previos al inicio de la floracion. Pese a la sincronia de la planta con el
polinizador, el éxito reproductivo fue bajo, probablemente debido a intercambio de polen

entre individuos clonales.

Palabras Claves
Fenologia, polinizacion, factor préximo, tropicos, cantarofilia.
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Introduccién

La mayoria (94%) de las plantas tropicales con flores son polinizadas por animales
(Ollerton et al.,, 2011). Sin embargo, factores geograficos, morfoldgicos,
comportamentales, fisiolégicos y temporales pueden llevar al fallo de esa interaccion
(Gérard et al., 2020). Por ejemplo, el éxito de estas interacciones depende de que el
periodo receptivo de las flores y el de actividad de sus polinizadores coincidan. El
desajuste entre estos eventos podria reducir el éxito reproductivo de las plantas y la
supervivencia de los polinizadores (Gérard et al., 2020; Inari et al.,, 2012; Kudo et al.,
2008; Kudo & Cooper, 2019).

Sin embargo, los ajustes temporales a los eventos fenoldgicos no solo dependen de las
interacciones bidticas sino también de las necesidades fisiolégicas propias de cada
especie en interaccion con el ambiente fisico. En regiones tropicales, los factores
ambientales que activan los ciclos biolégicos de plantas y animales son poco
comprendidos, aunque tienden a ser mas diversos en comparacion con los que ocurren
en regiones templadas o boreales. Para plantas, estos factores incluyen la humedad
atmosférica (Cascante-Marin et al., 2017), las lluvias (Wycherley, 1973), la temperatura y
la sequia (Chen et al., 2018), el fotoperiodo e irradiacion solar (Wright & Calderdn, 2018);
en insectos influyen la lluvia (Bonal et al., 2015; Forrest, 2016; van Dijk et al., 2024), el

fotoperiodo (Forrest, 2016) el calor acumulado y humedad del suelo (van Dijk et al., 2024).

Debido a esto, las variaciones climaticas ocasionadas por el cambio global podrian
producir un desajuste temporal entre la época de floracion y el periodo en que estan
presentes los polinizadores (Hudson & Keatley, 2010; Menzel, 2002; Schwartz, 2013). Por
ejemplo, en zonas templadas de Europa, el inicio de la floracién en algunas plantas se ha
anticipado al inicio del verano a un ritmo de 2.5 dias por cada década (Byers, 2017;
Menzel et al., 2006; Schwartz, 2013). Los cambios en la fenologia floral y los desajustes
en las interacciones mutualistas pueden afectar el funcionamiento de los ecosistemas
(Morellato et al., 2016).

Las regiones tropicales albergan la mayoria de las interacciones de polinizacion
especializada, en las cuales una planta interactua con un polinizador o grupo restringido
de polinizadores (Johnson et al., 2000). En estos mutualismos, donde los organismos son
altamente interdependientes su capacidad de adaptacion a desajustes ocasionados por
efecto del cambio climatico podria ser menor en comparacion con los sistemas de

polinizacion generalistas (Gérard et al., 2020). Un sistema de polinizacion especializado
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se presenta entre especies del género Dieffenbachia (Araceae) y coledpteros de los
géneros Cyclocephala y Erioscelis (Dynastinae: Cyclocephalini) (Gibernau, 2015; Valerio,
1984; Young, 1986). En estos escarabajos, parte del ciclo de vida ocurre en el suelo como
larvas fitéfagas de raices, mientras que los adultos se alimentan de polen (Ratcliffe, 2003;
Souza et al. 2014). Se ha estudiado la diversidad de polinizadores y patrones fenoldgicos
de floracion en D. oerstedii, D. longispatha, D. seguine, y D. paludicola (Gibernau, 2015;
Valerio, 1984; Young, 1986), sin embargo, no se ha estudiado el grado de sincronia entre
las fenofases de floracidn y el ciclo de vida y actividad de sus polinizadores, ni el papel de

variables climaticas para su desarrollo.

Se estudid la relacion entre algunos factores ambientales y la floracién en plantas
polinizadas por insectos y el momento en que los adultos de los insectos polinizadores
emergen del suelo, para visualizar los posibles efectos de las variaciones climaticas sobre
sistemas de polinizacion especializados. Primero se evalud el grado de ajuste entre la
floracién de Dieffenbachia oerstedii Schott (Araceae) y la cantidad de escarabajos
polinizadores del género Cyclocephala, segundo, se evaluaron los factores ambientales
que promueven su floracion y la emergencia de sus polinizadores, los cuales podrian
influir sobre dicha interaccion, y tercero, se determind el éxito reproductivo de

inflorescencias que estuvieron receptivas durante el inicio, el pico y al final de la floracién.

Metodologia

Sitio de estudio

El estudio se realizé durante el 2023 en un area de 10,300.65 m? de bosque urbano en
estadio de sucesion secundaria avanzada localizada en la Reserva Ecoldgica Leonelo
Oviedo, de la Universidad de Costa Rica, canton de Montes de Oca, provincia de San
José, en el Valle Central del pais (WGS84, 09°56’15” N & 84°03’00” O), a 1200 m s. n. m.
El area experimenta una estacion seca de enero a abril, recibe una precipitaciéon anual de
entre 2000 a 4000 mm y una temperatura que varia entre 17 °C y 24 °C, por lo que segun
las zonas de vida de Holdridge corresponde a un bosque muy humedo subtropical
(Holdridge, 1987, Murillo-Hiller et al., 2019).

Especies de estudio

Dieffenbachia oerstedii Scott (Araceae) es una hierba terrestre monoica, distribuida desde
México hasta Panama (Croat, 2004; Croat & Ortiz, 2020). Segun Croat (2004), la floracion
de estas plantas esta presente durante todo el ano, pero con mayor abundancia al final de

la época seca y los primeros meses de la época lluviosa, desde abril hasta septiembre,



13

sin embargo, en un estudio realizado en dos poblaciones de Costa Rica se registré la

floracion entre los meses de marzo y junio (Valerio, 1983).

Sus inflorescencias consisten en espadices que sostienen flores femeninas rodeadas de
estaminodios en la porcién inferior y flores masculinas en la porcién superior, ademas de
una regioén intermedia cubierta de algunas flores estériles (Gibernau, 2015; Valerio 1984).
La espata presenta una constriccion débil a la altura de las flores estériles, la cual aisla
las flores femeninas de las flores estériles y masculinas (Croat, 2004). Cuando las
inflorescencias inician el periodo reproductivo durante la antesis femenina, se abre
unicamente la porcion superior de la espata exponiendo las flores masculinas, mientras
que la porcién inferior de la espata permanece cerrada y se engloba sobre las flores
femeninas, formando un entorno llamado camara floral (Valerio, 1984). Al tercer dia, luego
de la antesis masculina, la espata se cierra durante 11 a 13 meses cuando se desintegra

exponiendo los frutos maduros (Valerio, 1984).

Aunque la produccion de fragancias florales y la termogénesis son fenédmenos reportados
en otras especies de Dieffenbachia (Croat, 2004; Gibernau, 2015), para D. oerstedii no ha
sido reportada ni la produccion de fragancias florales ni la ocurrencia de termogénesis.
Valerio (1984) en su estudio llevado a cabo en 1980, reporté no haber percibido ningun

tipo de fragancia.

Los escarabajos del género Cyclocephala Dejean, 1821 son insectos voladores entre 10 y
20 mm de largo, con el cuerpo robusto. En general suelen vivir hasta un afio bajo el suelo
en etapas inmaduras alimentandose de raices de diferentes plantas (Saldanha et al.,
2020; Souza et al., 2023). Estos escarabajos presentan abundancias estacionales durante
la época lluviosa cuando emergen los adultos en mayor cantidad y que son atraidos a la
luz (Gongalves et al., 2020). Al emerger los adultos del suelo, se alimentan de polen y
estructuras florales, y pueden vivir desde 19 dias hasta un mes (Nogueira et al., 2013;
Saldanha et al., 2020; Souza et al., 2015).

Las plantas de D. oerstedii presentan un sistema de polinizacién especializado marcado
por una serie de adaptaciones morfoldgicas y fisiolégicas para atraer a sus polinizadores.
Una de estas adaptaciones es la termogénesis (por publicar), un incremento térmico de
las flores masculinas por encima de la temperatura ambiente, que aparentemente
potencia la difusién de fragancias florales. Por otra parte, los escarabajos Cyclocephala

estan adaptados para interceptar las fragancias florales mediante receptores presentes en
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sus antenas (Doétterl et al., 2012; Nagamine et al., 2022; Rodrigues & Cocco, 2024). En
escarabajos de la especie Erioscelis emarginata, polinizadores de otra especie de planta
de la misma familia, Thaumatophyllum bipinnatifidum (Schott ex Endl.) Sakur., Calazans &
Mayo, responden también a estimulos visuales que les permiten detectar la inflorescencia
a corta distancia (Gottsberger & Silbehbauer-Gottsberger, 1991). Al arribar a la
inflorescencia los escarabajos bajan hasta la camara floral donde copulan y se alimentan
de cuerpos alimenticios llamados estaminodios y permanecen hasta la siguiente noche
cuando es liberado el polen (datos sin publicar, Valerio, 1984). Durante este periodo, la
secrecién estigmatica se adhiere a sus cuerpos (datos sin publicar) y antes de abandonar
la inflorescencia, los escarabajos escalan hasta las flores masculinas donde se les
adhiere grandes cantidades de polen a la secrecién estigmatica (datos sin publicar;
Valerio, 1984).

Valerio (1983), en su estudio de la fenologia floral de D. oerstedii desarrollado en 1980
observd que el inicio de la floracién se presenta en marzo y el momento con mayor
abundancia de inflorescencias se presenta en mayo y junio. Mediante nuestro trabajo
pretendemos dar continuidad al estudio de Valerio en una poblacion del Valle Central de

Costa Rica.

Fenologia

Se registro el numero de inflorescencias en antesis entre enero y diciembre del 2023.
Para esto, se llevaron a cabo inspecciones de dos a cinco metros de distancia de un
sendero no lineal que se recorrid a diario durante los picos de floracion (mayo y junio) y
dos veces por semana durante los meses restantes, incluyendo los meses de poca
floracion (febrero hasta abril y de julio a octubre). Las inflorescencias en antesis fueron
reconocidas por presentar la porcion superior de la espata extendida y por exudar

secrecién estigmatica como indicativo del inicio de antesis.

Para conocer en qué periodo del ano se presenta la mayor frecuencia de escarabajos
adultos, se emplearon trampas de luz negra dos veces por semana (marzo y julio)
siguiendo la metodologia sugerida por Solis (2020), empleada también en Hilje (1996). Se
utilizé una manta blanca de 2 x 1.8 m extendida en forma de pantalla, frente a la cual se
colocaron dos fuentes de luz ultravioleta y en el suelo una segunda manta con las mismas
dimensiones para recuperar los insectos caidos al suelo. Se muestreé durante la época
seca y lluviosa (marzo hasta julio) del afio 2023, la trampa estuvo activa entre las 17:00-

20:00 h y se examin6 cada 30 minutos. Complementariamente se anoté el numero de
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escarabajos del género Cyclocephala dentro de inflorescencias registradas durante el
monitoreo de floracidon, en ocasiones cuando el elevado numero de escarabajos
dificultaba su conteo, algunos fueron extraidos de las inflorescencias y regresados al

terminar el conteo. Ninguno de los escarabajos fue marcado.

Para evaluar el éxito reproductivo se marcaron 709 inflorescencias de manera individual y
se monitoreo cuales produjeron frutos. Las infrutescencias fueron clasificadas de acuerdo
con el tiempo de floracion en que presentaron antesis en: inicio, aquellas que se
presentaron entre febrero y abril; durante el pico, las que se presentaron durante mayo y
junio y al final de la floracion, las que se presentaron entre julio y octubre. Las
infrutescencias desarrolladas fueron colectadas entre tres y cinco meses después de
haber culminado la antesis para su examinacién en un laboratorio proximo al sitio de
estudio. A las infrutescencias maduras, al tener la espata desintegrada, se les contd
directamente el numero de frutos, a aquellas aun inmaduras se les removio la espata para
poder acceder a los frutos. Se reconocié como fruto a los ovarios que presentaron

incremento de su volumen y desarrollaron una semilla.

Variables climaticas

Con ayuda de la estacion meteoroldgica del Centro de Investigaciones Geofisicas de la
Universidad de Costa Rica (CIGEFI), ubicada a 275 m del area de estudio, se registro la
precipitacién acumulada por mes, la temperatura promedio por mes y la radiacion solar
promedio por mes. Se elabord un climograma con los valores historicos entre el 2019 y
2022 y se comparé con los valores alcanzados durante el 2023 con el fin de visualizar qué
tan tipicos fueron las variables climaticas durante el afo de estudio. Ademas,
considerando que D. oerstedii crece en el sotobosque, se incluyd la temperatura a nivel a
1.5 m de altura del suelo entre febrero hasta septiembre del 2023 a modo de contrastar su

equivalencia con la temperatura externa al area boscosa.

Analisis de datos

Para comprender el patron de floracion se compard el patron resultante del presente
estudio con el patrén de floracion registrado por Valerio durante su estudio en 1980
(Valerio, 1983) mediante estadistica circular y se aplicé la prueba de Rayleigh con el
programa Oriana (Kovach Computing Services, 2011). Para obtener un estimado de las
frecuencias registradas por Valerio se empled la herramienta de medicion incluida en el

editor grafico Inkscape version 1.3 (Inkscape Project, 2023) aplicada en los graficos
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presentados en Valerio (1983). La sincronia entre el patron de floracion y de emergencia
de escarabajos Cyclocephala adultos se analizé mediante la comparacién de la frecuencia
tanto de inflorescencias en antesis como de escarabajos observados en las
inflorescencias por mes. Se probd si existe estacionalidad con una prueba de Rayleigh
con el programa Oriana (Kovach Computing Services, 2011). Los resultados obtenidos

mediante las trampas luminicas se presentan descriptivamente.

Para evaluar cual variable climatica podria estar participando en la activacion de la
floracion de D. oerstedii y de la emergencia de sus polinizadores se realizé para cada
caso una correlacion lineal cruzada con cada variable ambiental para estimar la mayor
correlacion a intervalos de 1 a 3 meses previos al inicio de la floracion y del registro de los
escarabajos. El éxito reproductivo se calculé mediante la proporcién de infrutescencias y
frutos derivados de cada etapa de floracion, ademas, las variaciones observadas fueron

respaldadas con una prueba Z para comparar dos proporciones.

Resultados

Fenologia

El tiempo trascurrido para que una inflorescencia alcanzara su madurez sexual vario
aproximadamente de entre una semana a un mes. La fase reproductiva tardé de dos a
tres dias, durante el primer dia transcurrié la antesis femenina, durante el segundo dia la
antesis masculina y en ocasiones hasta un tercer dia para completar el cierre de la

espata.

Se registrd un total de 708 inflorescencias durante el 2023. La floracion se presenté entre
febrero y agosto con una alta estacionalidad direccionada entre mayo y junio con mayor
tendencia hacia el mes de mayo (Rayleigh Z = 84.907, p < 0.01; r > 0.5; media del vector
(M) = 147.188°; 99 % de intervalo de confianza; Fig. 1a). El patrén de floracién registrado
por Valerio (1983), también presentd una alta estacionalidad direccionada entre mayo y
junio, pero con mayor tendencia al mes de junio (Rayleigh Z = 88.689, p <0.01; r > 0.5;
media del vector (u) = 152.617°; Fig. 2b).
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Fig. 1. Fenologia floral de Dieffenbachia oerstedii. Los valores junto a las barras corresponden a
los porcentajes de inflorescencias en antesis. a) Durante el 2023. Rayleigh (Z): 84.907, p < 0.001
Media del vector (u): 147.188°; longitud del vector medio (r): 0.92. b) durante 1980, Rayleigh (Z) =
88.689, p< 0.001; vector medio (u) = 152.617°; longitud del vector medio (r) = 0.946.

La trampa de luz atrajo mas de 300 escarabajos de diferentes grupos, incluyendo
subfamilias de la familia Scarabaeidae, sin embargo, sélo 12 individuos de Cyclocephala
spp. Se recolectaron durante el mes de mayo, y entre ellos solo tres de la especie
polinizadora de D. oerstedii. Entre los escarabajos Cyclocephala observados directamente
en inflorescencias receptivas, se registraron 726 individuos, 55 al inicio de la floracién,
109 al final y 562 durante el pico de floracion. Se registraron 198 inflorescencias con un
maximo de 5 escarabajos y 29 inflorescencias con un rango de 6 a 15 escarabajos (Fig.
2a). La proporcién de escarabajos registrados durante la floracién se incrementé con el
aumento en la proporcion de inflorescencias (Figs. 1a y 2a), sin embargo, el numero total
de inflorescencias visitadas con relacion al niumero total de inflorescencias en antesis
durante el pico de floracion es inferior al presentado durante el inicio de la floracion y al
final de la floracion (pico = diferencia 1.01, Chi# = 10.68, g.l: 2; p = 0.005; inicio =
diferencia 1.62, Chi? = 10.68, g.l. = 2; p = 0.005; final = diferencia 5.46, Chi> = 10.68, g.I:
2; p= 0.005) ( Fig. 3d).
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Fig. 2. Tasa de visitacion y éxito reproductivo. Tasa de visitacion y éxito reproductivo, a) proporcion
de escarabajos Cyclocephala observados en inflorescencias de D. oerstedii por cada mes del
periodo de floracion del 2023. Rayleigh (Z) = 67.59, p<0.001, vector medio (u) = 148.521; longitud
del vector medio (r) = 0.818. b) proporcién de inflorescencias que fructificaron segun la etapa de
floracion del 2023.
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Fig. 3. Patrones climéticos y frecuencia de inflorescencias visitadas durante el 2023, a y b)
promedios de precipitacién, temperatura y radiacién solar, a) durante el periodo entre el 2019 y el
2022, b) durante el 2023, C) Temperatura maxima y minima a 1.5 m de altura registrada durante
los meses de floracién, con relacion a la temperatura exterior durante el mismo periodo, d. Grafico
de barras que compara las frecuencias de las inflorescencias totales en antesis con las
inflorescencias totales visitadas por escarabajos Cyclocephala. Se observa que la frecuencia de
escarabajos incrementa el pico de floracién y durante el pico. Datos ambientales proporcionados
por la estacidon meteoroldégica de San Pedro del Centro de Investigaciones Geofisicas de la
Universidad de Costa Rica (CIGEFI).
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Variables climaticas

Durante el periodo comprendido entre el 2019 y el 2022 la precipitacion total anual fue de
2268.9mm, (prom = 189.07, DS = 154.34) la radiacion solar anual media de 196.9 W/m?
(Desviacién estandar = 30.97) y la temperatura anual media de 20 °C (DS = 0.57). El
patrén de precipitacion presenté dos picos de precipitacion, uno en mayo y otro en
septiembre; la temperatura alcanzé un pico entre abril y mayo, mientras que la radiacién

solar alcanzo el pico en marzo (Fig. 3a).

Durante el 2023 la precipitacion total anual fue de 2352.7 mm (prom. = 196.06, DS =
182.55), la radiacion anual promedio de 181.39 W/m? (desviacion estandar = 26.79) y la
temperatura media anual fue de 20.67 °C (desviacion estandar = 0.98). El patréon de
precipitacién presentd tres picos, los dos primeros de poca magnitud durante marzo y
mayo, el tercer pico en octubre; los picos de temperatura y radiacion solarse presentaron
entre abril y mayo, igual a registrado durante los ano previos (Fig. 3b). Durante los meses
de floracién, la temperatura maxima interna en el area de estudio estuvo entre 24.6 y 28.6

°C, mientras que la temperatura minima estuvo entre 14.8 y 17.8 °C (Fig. 3c).

Ni la temperatura ni la precipitacién del mismo mes, del mes previo y dos meses previos a
la floracidon estuvo relacionada con la cantidad de plantas con flores ni con la emergencia
de escarabajos. La radiacion solar del mismo mes tampoco estuvo relacionada con la
floracién ni con la emergencia de los escarabajos (tabla 1). Sin embargo, los niveles de
radiacion solar del mes previo y de dos meses previos al inicio de la floracién estuvieron
relacionados de manera positiva con la floracion (un mes: r2 0.52, p = 0.01; dos meses: r?
0.41, p = 0.02; Fig. 4 ay b), esta tendencia también se presenté con la emergencia de los
escarabajos, aunque en este caso la relacion fue débil (un mes: r2 0.47, p = 0.01; dos
meses: r> 0.37, p = 0.03; Fig. 4 ¢ y d). La combinacién de la precipitacién, la radiacion
solar y la temperatura no influyd a cero ni dos o0 mas meses previos a la floracion, la
combinacion de estas variables presentadas durante un mes previo a la floracién tendio a

influir positivamente sobre el inicio de la floracion (un mes: p 0.04, r2 0.63; tabla 1).
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Tabla 1. Valores obtenidos de los analisis de regresion lineal simple y multiple de la frecuencia de
las inflorescencias en antesis y abundancia de escarabajos en funcién de las variables ambientales
a intervalos de cero, uno, dos y tres meses previos al inicio de del ciclo de floracion. Las celdas en
negrita corresponden a valores significativos.

Tiempo Estadistico Multiple Precipitacion Temperatura Radiaciéon
Cero F 2.69 0.03 3.17 1.93
meses P 0.12 0.87 0.10 0.19
r? 0.50 0.00 0.24 0.16
@ Un mes F 4.54 0.89 0.66 10.72
I P 0.04 0.37 0.43 0.01
8 r? 0.63 0.08 0.06 0.52
g Dos F 3.11 1.41 0.10 717
Ke) meses P 0.09 0.26 0.76 0.02
= r? 0.59 0.12 0.01 0.41
Tres F 2.69 2.71 2.47 1.19
meses P 0.12 0.13 0.15 0.30
r? 0.50 0.21 0.20 0.11
Cero F 3.16 0.00 3.70 2.61
meses P 0.08 0.97 0.08 0.14
r? 0.54 <0.01 0.27 0.14
o Un mes F 3.70 1.07 0.45 8.87
T P 0.06 0.33 0.52 0.01
g r? 0.58 0.10 0.04 0.47
T Dos F 2.49 1.29 0.09 6.01
9 meses P 0.13 0.28 0.77 0.03
r? 0.48 0.11 0.01 0.37
Tres F 217 3.29 3.29 1.13
meses P 0.17 0.10 0.10 0.25
r? 0.45 0.25 0.31 0.10
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Fig. 4. Graficos de regresion linear de la posible influencia de la radiacién solar sobre la fenologia
floral de D. oerstedii y de emergencia de los escarabajos Cyclocephala, a 'y ¢) un mes previo al
inicio de floracion, b y d) dos meses previos al inicio de floracion.

Exito reproductivo

De las 708 inflorescencias registradas, el 12 % (n = 86) desarrollaron frutos, de las cuales
el 89 % provienen de las inflorescencias desarrolladas durante el pico de floraciéon (n =
77). Se contabilizaron las flores y los frutos desarrollado a partir de 72 infrutescencias
provenientes de diferentes etapas fenoldgicas, las cuales presentaron 32 flores femeninas
en promedio (desviacién estandar = 8) y 21 frutos en promedio (desviacién estandar = 8).
La proporcién de infrutescencias desarrolladas por cada etapa fenoldgica (inicio, pico y
final de floracion) fue de cero al inicio, 0.12 del pico de floracion (77 infrutescencias de
629 inflorescencias) y 0.21 al final de la floracion (9 de 42). No se observaron diferencias
significativas entre las proporciones presentadas durante y después del pico de floracién
(Z2=-1.72,n=757, p = 0.45).

Discusion

Ajuste fenolégico

Pese a que la época de inicio y final de floracion, la direccion del pico de floracion y la
duracion del ciclo presentada durante el 2023 difirid de la observada durante la floracion
de 1980 por Valerio, ambos patrones de floracion presentaron similitudes, debido a que

para ambos estudios la floracion presentd un patron estacional tipo “cornucopia” segun lo
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establecido por Gentry (1974), este es caracterizado por un unico ciclo anual prolongado
por varios meses y un periodo sin flores. De igual forma, este patron fue registrado en una
poblacion de D. nitidiopetiolata monitoreada durante tres afos (Young, 1986). Estos
resultados son contrarios a lo que sefalan otros estudios en los que se indica que D.
oerstedii presenta flores durante todo el afio, aunque principalmente en abril (inicio de la
estacion seca para otras regiones) y septiembre (Croat, 2004; Hernandez-Ortiz & Aguirre,
2015).

El monitoreo de los escarabajos mediante el uso de trampas de luz, aunque atrajo
escarabajos de otros grupos, fue inefectivo para la atraccion de especies del género
Cyclocephala. Un resultado similar se presentd durante un estudio llevado a cabo en
Heredia (Costa Rica), durante el cual se atrajeron diferentes grupos de la familia
Scarabaeidae mediante la técnica de trampas de luz ultravioleta (Hilje, 1996), sin
embargo, no se registraron individuos del género Cyclocephala. Por otro lado, dos
especies de Cyclocephala reportadas nuevas para la ciencia en Brasil fueron mediante el
uso de trampas de luz ultravioleta (Grossi et al., 2016). Ante este fendmeno surgen dos
posibles explicaciones, 1) que el area de estudio podria estar siendo fuertemente
influenciada por contaminacion luminica originada por edificios aledafos, 2) que la trampa
se encontraba compitiendo con la atraccion quimica generada por las mismas
inflorescencias (Madhuri et al., 2024). Pese a la baja efectividad de la trampa luminica, los
pocos individuos polinizadores atraidos se presentaron durante la época en que se

registro la mayor abundancia de observados en las inflorescencias.

El contraste entre la proporcion de inflorescencias visitadas y las inflorescencias totales
en antesis permite visualizar como los escarabajos se distribuyen en las inflorescencias
en antesis presentes durante el mismo periodo de tiempo, lo cual refleja un aparente pico
de abundancia de los escarabajos que coincide con la planta. EI monitoreo de los
escarabajos a partir de sus visitas a las inflorescencias esta limitado por la disponibilidad
de inflorescencias lo que podria subestimar el verdadero patron de emergencia de los
escarabajos. No obstante, este patron se asemeja al patron unimodal presentado por
algunas especies pertenecientes a la misma familia monitoreados durante cinco afios por
Hilie (1996), asimismo, diferentes especies monitoreadas en Brasil presentaron una
abundancia estacional (Gongalves, 2020). Ademas, se ha reportado que la especie
Erioscelis columbica (Scarabaeidae) presenta un patron unimodal similar al patron de

floracién de la planta D. nitidiopetiolata, de la cual son polinizadores (Rattcliffe, 2003;
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Young, 1986). Dada la relacién entre el patron de floracion con el patron de emergencia
de sus polinizadores, podemos sefalar que durante el afio de estudio se presentd una
sincronia entre ambos procesos fenoldgicos, y que ambas partes presentaron su pico de

abundancia entre los meses de mayo y junio.

Factores ambientales

Los patrones con los que se presentaron las variables ambientales durante el afio de
estudio fueron similares a las presentadas durante los afios anteriores. Por ejemplo, los
patrones de temperatura y de precipitacion tendieron a ser bajos entre diciembre y marzo,
y entre marzo y mayo, cuando se presenta la transicién de la época seca a la época
lluviosa, la temperatura incrementa sostenidamente paralelamente con los niveles de
lluvia. De igual forma el patréon con que se presenta la radiacion solar, el cual es inverso al
de las lluvias y temperatura, durante la época seca se presentan mayores niveles de
radiacion solar (Fig. 3 a, b). Los niveles de temperatura empleados para los analisis de
correlacion se ajustan a los niveles maximos y minimos registrados a nivel del sotobosque
dentro del sitio de estudio (Fig. 3 b).

Se suele asociar el inicio de la floraciéon y la emergencia de escarabajos con el inicio de
las lluvias (Diaz et al., 2021; Gibernau et al., 2010; Hilje, 1996; Valerio, 1983; Yadav,
1988), probablemente debido a que estos fendmenos parecen coincidir de manera
simultanea, sin embargo, nuestros resultados sugieren que no existe relacién entre los
niveles de lluvia con el inicio de la floracion ni la emergencia de sus polinizadores. Por
otra parte, los niveles de radiacién solar presentes durante uno y dos meses previos al
inicio de la floracion presentaron una relacién positiva con el inicio de la floracion y

también podria estar relacionada con la emergencia de los escarabajos.

La radiacion solar como activador de la floracién habia sido reportada para arboles y
lianas en Barro Colorado, Panama (Wright & Calderdén, 2018). En plantas herbaceas, la
precipitacién es el principal activador de la floracion conocido (Cascante-Marin et al.,
2017), considerando que D. oerstedii crece en lugares humedos y sombrios del
sotobosque, resulta fascinante su aparente independencia del inicio de la precipitacion,
asi como su dependencia del incremento en radiacion solar para activar el inicio de su
floracién. Este fendmeno podria deberse, por un lado, a la capacidad que poseen estas
plantas de almacenar agua en sus tallos de donde podrian disponer de cantidades
necesarias para sus requerimientos fisioldégicos, contrario a lo que ocurre de epifitas que

dependen directamente de la humedad atmosférica (Cascante-Marin et al., 2017). Por
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otro lado, durante la época de sequia muchos arboles liberan su follaje permitiendo que
mayores niveles de radiacion solar se filtre hasta la vegetacion de los estratos mas bajos
(Medina-Vega et al., 2022).

Exito reproductivo

La baja proporcion de infrutescencias desarrolladas (0.12), equivalente a un bajo éxito
reproductivo también se presentd en el estudio de Valerio (1983), quien sugirié que podria
deberse a la alta especificidad del sistema de polinizacion que presenta esta planta.
Xanthosoma daguense y D. nitidioptiolata (citada como D. longispatha), especies también
polinizadas por escarabajos Cyclocephala, presentaron altas tasas de aborto, 78% en X.
danguense (Garcia-Robledo et al., 2004), y el 58 % de 20 inflorescencias en D.
nitidiopetilata (Young, 1988), para ambas especies los autores de los estudios asocian el

éxito reproductivo a la tasa de visitacién de los polinizadores.

No cabe duda de que el éxito reproductivo de estas plantas depende de la presencia de
sus polinizadores (Garcia-Robledo et al., 2005; Valerio, 1983; Young, 1988), sin embargo,
durante el presente monitoreo se observé que casi todas las inflorescencias aunque no se
les haya observado escarabajos, presentaban signos de haber sido visitadas por
escarabajos Cyclocephala, tales como el consumo de los estaminodios y del
blanquecimiento de la secrecion estigmatica debido al contacto con los escarabajos, lo
que sugiere una migracién activa de los escarabajos durante la noche de la antesis
femenina. Esta migracion activa podria llevarse a cabo debido a que la espata de D.
oerstedii se mantiene flexible durante todo el periodo de antesis (Croat, 2004) y su
constriccion nunca es estrecha, por lo que los escarabajos no son mecanicamente

retenidos.

El bajo éxito reproductivo podria explicarse por el posible intercambio de polen entre
individuos clonales, esto debido a dos factores, (1) las especies de Dieffenbachia
presentan tallos suculentos y alargados que suelen fragmentarse y formar grandes
cantidades de clones que abarcan grandes espacios (Croat & Ortiz, 2020), (2) el sitio de
estudio se encuentra delimitado por edificios iluminados y constante movimiento de
personas, por lo que, aunque es sabido que especies de la familia Scarabaeidae se
pueden desplazar distancias considerables de hasta mil metros (Ratcliffe, 2003; Young,
1986), por lo que es posible que esta poblacion se encuentre aislada, reforzando asi la

visita de individuos clonales (Knight, 2005).
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Un aspecto que debe considerarse para el estudio del éxito reproductivo es el momento
del afno en que se llevan a cabo las observaciones, debido a que durante diferentes
etapas del ciclo podrian interferir diferentes factores. Las inflorescencias que se presentan
al inicio de la floracién tienden a ser escasas y rara vez ocurren simultaneamente (Young,
1986 & 1988; Valerio,1983), por lo que aunque son visitadas por sus polinizadores no son
polinizadas por baja disponibilidad de polen, lo que se refleja en nuestros resultados
donde el éxito reproductivo de las primeras inflorescencias fue nulo. Durante el pico de
floracion decenas de inflorescencias en antesis estan en sincronia y son visitadas
activamente por sus polinizadores, permitiendo un efectivo transporte de polen (Young,
1986 & 1988; Valerio, 1983), sin embargo, debido a que este intercambio de polen podria

ocurrir también entre individuos clonales, se presentan abortos masivos.

Por otro lado, las inflorescencias que se presentaron al final de la floracion resultaron con
un aparente mayor éxito reproductivo que las que se presentaron durante el pico,
probablemente influenciado por la reduccion de inflorescencias disponibles para los
escarabajos llevando a una alta tasa de visitacion, contrario a D. nitidiopetiolata cuya
elevada tasa de visitacion redujo el éxito reproductivo (Young, 1986). Esta diferencia entre
D. oerstedii y D. nitidiopetiolata podria deberse a que como lo menciona Young (1986), D.
nitidiopetiolata ademas de ser visitada por escarabajos Cyclocephala, es también visitada
por el género Erioscelis, estos escarabajos transportan mucho menos polen que los del
género Cyclocephala, 1o que los hace polinizadores poco eficientes. Es importante
destacar que a nivel poblacional el éxito reproductivo presentado al final de la floracion
con relacibn a las que se presentaron durante el pico de floracion no impacta
significativamente debido a que la diferencia de frecuencias entre ambas fases es

enorme.

Conclusion

Tanto la floracién de D. oerstedii como la emergencia de sus polinizadores del género
Cyclocephala presentaron sincronia temporal, con un pico entre mayo y junio. El inicio de
la floracion, y probablemente de emergencia de los escarabajos, estan relacionados con
el incremento de los niveles de radiacién solar presentes durante uno y dos meses

previos. A pesar de este ajuste el éxito reproductivo fue bajo.
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Material suplementario

S 1. Familias de escarabajos atraidos por la trampa de luz.

Familia (subfamilia): Morfotipos
Hydrophilidae morfo 1
Staphylinidae morfo 1 y morfo 2
Nitidulidae morfo 1 y morfo 2
Phengodidae morfo 1
Chrysomelidae (Eumolpinae) morfo 1
Passalidae morfo 1

Scarabeidae (Aphodiinae) morfo 1


http://dx.doi.org/10.11646/zootaxa.3872.2.4
https://doi.org/10.1002/j.1537-2197.1986.tb12133.x

Scarabaeidae (Rutelinae) Pelidnota sp., morfo 1

Scarabaeidae (Melolonthinae) Phillophaga (5), cf. Isonychus (1), Ceraspis sp.
(3), Macrodactylus sp. (1)

Scarabaeidae (Dynastinae) Cyclocephala sp., Clyclocephala amblyopsis?,

otros morfos (2)

Tenebrionidae 3

Elateridae 6, subfamilia Lissominae (1)
Carabidae 3

Cantharidae morfo 1

Curculionidae 1

Cerambycidae morfo 1 y morfo 2
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*Fueron atraidos dos C. amblyopsis en mayo y dos en junio.
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Resumen

Las plantas con flores han desarrollado mecanismos que garantizan su reproduccion,
para esto muchas desarrollaron sistemas de polinizacion especializados que les permite
asociarse con insectos polinizadores exclusivos. Araceae es una familia de plantas
herbaceas con sistemas de polinizacién especializados, algunas especies, por ejemplo,
son polinizadas unicamente por escarabajos del género Cyclocephala (Scarabaeidae),
algunas por moscas Colocasiomya (Drosophilidae) y otras por abejas euglosinas. Para
atraer a estos insectos sus inflorescencias emiten fragancias e incrementan Ila
temperatura, fenbmeno conocido como termogénesis. El presente trabajo busca ampliar
al entendimiento de los mecanismos de atraccion implicados en la polinizacién
especializada de Dieffenbachia oerstedii, una aracea herbacea neotropical polinizada por
escarabajos Cyclocephala. Se analizé la composicién quimica de la fragancia floral, el
patrén térmico de sus inflorescencias, los tejidos productores de las fragancias florales
mediante técnicas histologicas y los posibles mecanismos de atraccion visual. Las
inflorescencias de D. oerstedii presentan un incremento térmico cuando las flores
femeninas se encuentran receptivas, durante este tiempo emite una fragancia mentolada
compuesta principalmente por cis-jasmona y metil salicilato, responsables de atraer a los
escarabajos Cyclocephala amblyopsis, Macrostola sp., moscas Drosophila sp. y chinches
Miridae. Estas fragancias se producen en tejidos llamados osméforos, compuestos por

estomas y células glandulares localizados en la superficie apical de las flores masculinas.

Palabras Claves

Polinizacién, cantarofilia nocturna, cantarofilia, termogénesis, fragancias florales,

osmoforos.
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Introduccion

Para garantizar la reproduccion sexual la mayoria de las plantas han desarrollado
mecanismos para atraer a animales polinizadores (Chartier et al., 2014; Quesada et al.,
2012; Yadav, 1988). El principal mecanismo de atraccién suele ser sefales visuales, para
ello producen pigmentos que les confieren colores con longitudes de onda especificos
para el grupo de polinizadores que quieren atraer (Chittka & Menzel, 1992). Otras
especies utilizan la difusion de compuestos aromaticos cuyas composiciones varian
igualmente para captar la atencion de un grupo especifico de polinzadores (Schiestl,
2010). En sistemas de polinizacion nocturnos, cuando la luz es limitada, los mecanismos
de atraccion por medio de aromas ganan protagonismo (Détterl et al., 2012; Gibernau et
al., 1999; Maia et al., 2022; Schiestl & Détterl, 2012).

Los sistemas de polinizacion especializados son aquellos que involucran grupos limitados
de polinizadores, los cuales a su vez se especializan en grupos limitados de plantas
(Chartier et al., 2014; Chouteau et al., 2007). En la familia de plantas Araceae Juss.
(Orden Alismatales), se presentan sistemas especializados de polinizacién que involucran
insectos, tales como escarabajos (principalmente de la familia Scarabaeidae), presente en
los géneros Caladium, Philodendron, Syngonium y Xanthosoma (Maia et al., 2022; Milet-
Pinheiro et al., 2017); moscas en los géneros Alocasia, Colocasia, Leucocasia (Gibernau,
2016), Arisaema (Suetsugu, 2022) y Anthurium (Gibernau, 2016; Suetsugu, 2022), y
abejas en especies de los géneros Spathiphyllum (Diaz Jiménez et al., 2021) y Anthurium
(Hentrich et al., 2010).

En esta familia de plantas, las sefales de atraccidén incluyen mecanismos como la
produccion de fragancias florales, la termogénesis, que se caracteriza por un incremento
de la temperatura en las inflorescencias y usualmente asociado a la producciéon de
fragancias, y por presentar colores atractivos en los espadices y espatas, dos estructuras
distintivas de las inflorescencias de esta familia. La expresién de estos mecanismos de
atraccion varia de acuerdo con el grupo de insectos que atraen. Por ejemplo, las especies
que atraen escarabajos suelen presentar colores pardos en sus inflorescencias (Croat,
2004) y durante la antesis presentan picos térmicos al tiempo que emiten fragancias
metoxiladas (Dotterl et al., 2012a; Gibernau et al., 2023; Pereira et al., 2014). Especies
que atraen moscas suelen imitar sitios de oviposicién, por ejemplo, la especie

Helicodicerus muscivorus para imitar cuerpos de animales en descomposicion emite un
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olor fétido, patrones térmicos y colores que en conjunto atraen moscas de la familia
Calliphoridae (Angioy et al., 2004). En la especie polinizada por moscas de la fruta,
Spathiphyllum cannaefolium, se produce el compuesto metil eugenol en las
inflorescencias (Lewis et al., 1988; Sinchaisri & Areekul, 1985; Tan & Nishida, 2012). En
especies polinizadas por abejas se producen fragancias florales que funciona como
recompensa al polinizador que las usan para atraccion sexual (Hentrich et al., 2010), y
sus composiciones son tan complejas que podrian atraer especies de abejas especificas
(Dodson, 1970; Hentrich et al., 2010).

Aunque son fenodmenos independientes, la produccién de fragancias florales esta
relacionado con la termogénesis (Vogel, 1990), esto ha sido respaldado por diversos
estudios (Croat, 2004; Diaz Jiménez et al., 2019; Faegri & Pijl, 1979; Gibernau, 2015a;
Gibernau et al., 2004; Prieto & Cascante-Marin, 2017; Seymour & Gibernau, 2008). Pese
a esta relacién, ambos procesos suelen abordarse por separado, y mientras algunos
estudios se centran en las fragancias (Etl et al., 2016, 2022; Schiestl & Détterl, 2012),
otros se enfocan en la termogénesis (Barabé et al., 2002; Barabé & Gibernau, 2000;
Meeuse & Raskin, 1988; Seymour et al., 2009; Seymour & Gibernau, 2008). A pesar del
interés en este mecanismo, las estructuras donde se producen las fragancias florales,
llamadas osmdforos, han recibido poca atencion (Raguso & Gottsberger, 2017; Vogel,
1990). El estudio de los osmoforos se ha centrado en especies polinizadas por moscas
como Sauromatum venosum (Aiton) Kunth) y de Colocasia (Broderbauer et al., 2014) y
recientemente en especies sudamericanas polinizadas por escarabajos Philodendron
adamantinum Mart. ex Schott y P. propinquum Schott (Barbosa et al., 2018; Gongalves-
Souza et al., 2017).

En especies polinizadas por moscas, los osméforos suelen corresponder al apéndice que
hace las funciones de una gran glandula (Vogel, 1990), el apéndice es una porcion
desnuda de la inflorescencia localizada al extremo del espadice (Arcangeli, 1886;
Broderbauer et al., 2014; Hadacek & Weber, 2002; Skubatz et al., 1996). Para especies
polinizadas por abejas, se sabe poco acerca de la localizacién de los osmoforos, pero
segun la estructura de donde usualmente se percibe la fragancia, podrian localizarse a lo
largo del espadice (Hentrich et al., 2010; Vogel, 1990). En especies polinizadas por
escarabajos solo se han estudiado unas pocas del género Philodendron, estas especies
presentan sus osmoéforos en pequefas regiones glandulares localizadas en la epidermis

sobre las flores masculinas estériles y fértiles (Barbosa et al., 2018; Gongalves-Souza et
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al., 2017).

Entre las araceas, las plantas del género Dieffenbachia Schott son polinizadas por
escarabajos y presentan termogénesis (Gibernau, 2015 a), sin embargo, los osméforos no
han sido estudiados para ninguna especie. En el presente trabajo se estudié como se
integran los diferentes mecanismos de atraccién en Dieffenbachia oerstedii para la

polinizacion por escarabajos Cyclocephala.

Materiales y Métodos
Sitio de Estudio

El estudio se llevd a cabo en la Reserva Ecolégica Leonelo Oviedo, localizada en la
Universidad de Costa Rica, Montes de Oca, provincia de San José, en el Valle Central del
pais (WGS84, 09°56°15” N & 84°03'00” W). La reserva se encuentra en una elevacion
promedio de 1200 m s. n. m., presenta una precipitacion anual de 2000 a 4000 mm y una
temperatura que varia entre 17 °C y 24 °C (Murillo-Hiller et al., 2019), cuenta con un
pequeino fragmento de bosque secundario avanzado y experimenta una estaciéon seca de
enero a abril se clasifica segun las zonas de vida Holdridge (1987) como un bosque

tropical humedo premontano.

Especie de estudio

Las plantas del género Dieffenbachia Schott son hierbas comunes en sotobosques de
zonas bajas y elevaciones medias. Estas se distribuyen desde México hasta Sudamérica
y las Antillas, se compone de 57 especies descritas (Ortiz O & Croat, 2021; Ortiz & Croat,
2017), muchas de interés ornamental debido a su follaje atractivo (Croat, 2004). En
particular, la especie D. oerstedii es una hierba terrestre que se distribuye desde México
hasta Panama (Croat. 2004). Es distintiva por los nudos de las hojas blanquecinos y hasta
tres inflorescencias terminales por nudo. Las inflorescencias presentan pequefias flores
masculinas agrupadas en la regidon superior, algunas flores masculinas estériles dispersas
en el medio y flores femeninas en la parte inferior (Croat. 2004). Al igual que otras
Dieffenbachia, la porcion femenina se encuentra fusionada con la espata, las flores
femeninas se encuentran rodeadas de hasta cinco estaminodios cuyas bases fusionadas

rodean el ovario (Croat. 2004).
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Mecanismos asociados a atraccién de polinizadores
Patréon de termogénesis

Se midié la diferencia de la temperatura ambiente con respecto al interior de la camara
floral de la inflorescencia, donde se ubican las flores pistiladas (3 inflorescencias) y en la
parte masculina del espadice (5 inflorescencias). Todas las mediciones se realizaron en
campo Yy en inflorescencias de diferentes individuos. Se utilizd un termémetro digital
AMPROBE TMD-56 (Amprobe Test Tools Inc., USA) con capacidades de almacenamiento
multiple y unido a un termopar tipo K. Para esto se introdujo una de las sondas en el
espacio interno de la camara floral y la otra sonda se colocd a aproximadamente 20-30
cm de la inflorescencia para medir la temperatura del aire y debajo de una hoja para evitar
el contacto directo de la lluvia o la luz. Para la medicion en la parte masculina del
espadice se colocd la sonda sobre su superficie. Se programé el aparato para que
realizara mediciones puntuales a intervalos de 5 minutos, durante el dia y la noche,
abarcando el periodo de antesis femenina y masculina (aprox. 2 dias). Para confirmar el
area de la inflorescencia responsable de la emisién de calor se captaron imagenes
térmicas de cinco inflorescencias durante el periodo de antesis de las flores pistiladas y
estaminadas, por medio de una camara térmica digital FLIR C3X (Teledyne FLIR LLC,
USA).

Analisis de fragancias florales

Se realizaron pruebas organolépticas (oliendo de cerca el espadice) en 10 inflorescencias
para identificar el momento de la emision de fragancias florales, tanto durante la fase
masculina y femenina de antesis floral. Una vez identificada la fase reproductiva en que
se presenta la produccion de fragancias se colectaron muestras de los compuestos

volatiles a partir de cuatro inflorescencias.

La recoleccion de las fragancias se realizé entre las 17:00 y 18:00 h del primer dia de
antesis (fase femenina). Se corté la inflorescencia desde la base y fue transportada a un
laboratorio préximo al sitio de estudio dentro de una bolsa de polietileno (35x12 cm), a la
cual se acoplé por medio de un orificio una manguera conectada a una bomba de
membrana (G12/01EB, Gardner Denver, Alemania) calibrada a 200 ml/min durante dos
minutos. Al otro extremo de la bomba, se acopl6 un filtro capilar de vidrio de 2 mm de

diametro que contenia 1.5 mg de Carbotrap como material absorbente. A modo de control
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se replicéd el procedimiento con una bolsa de polietileno vacia (Détterl et al., 2012; Etl et
al., 2016).

Las muestras se analizaron mediante la técnica “headspace” utilizando un equipo GCMS-
QP2010 Ultra (Shimadzu Corporation, Japdn) en la Universidad de Salzburg. El equipo
esta acoplado a una unidad de remocion térmica TD-20 (Shimadzu, Japén) y equipado
con una columna de silice fundida ZB-5 (5 % fenil polisiloxano; 60 m de largo, diametro
interior 0.25 mm, espesor de pelicula 0.25 ym) (Phenomenex, EE. UU.). Las muestras se
procesaron en un flujo de columna (gas portador: helio) de 1.5 ml/min. La temperatura del
horno de GC inicialmente fue de 40 °C, luego se aument6 6 °C por minuto hasta 250 °C y
se mantuvo durante 1 min. La interfaz MS funcion6 a 260 °C y la fuente de iones a 200
°C. Los espectros de masas se tomaron a 70 eV (en modo EIl) desde m/z 30 a 350. Los
datos de GC/MS se procesaron utilizando el programa GCMSsolution, version 4.11
(Shimadzu Corporation, Japén). Los compuestos fueron identificados tentativamente
utiizando las bases de datos de espectros de masas NIST11, Wiley 9, FFNSC 2, y
aceites esenciales (Adams & Sparkman, 2007) y se confirmaron mediante comparacion
de espectros de masas y tiempos de retencion con estandares auténticos (Cis-jasmona:
Sigma Aldrich, 85 %; benzoato de metilo: Sigma Aldrich, 98 %; salicilato de metilo: Sigma
Aldrich, 99 %; trans-4,8-dimetilnona-1,3,7-trieno: disponible en la coleccién de stock de
Stefan Doétterl, 95 %). Para determinar la cantidad de aroma emitido por una
inflorescencia, se inyectaron cantidades conocidas de monoterpenos, alifaticos y
aromaticos en el sistema GC/MS. Se utilizaron las areas medias de los picos de estos

compuestos para determinar la cantidad total de cada compuesto quimico.

Prueba de fragancias como atrayente de polinizadores

Con el propésito de evaluar la capacidad de atraccion quimica de los compuestos mas
relevantes obtenidos de las fragancias florales, se implementaron trampas quimicas (n =
7) en el sitio de estudio en diferentes dias, entre marzo y mayo. Se empleé la metodologia
de Etl et al. (2016), a partir de una solucion stock de 1000 pL de Cis- jasmona y 50 uL de
metil salicilato, se aplicé un volumen de 200 uL de la mezcla sobre la parte mas ancha de
un cono construido con papel color verde, el cual fue adherido a un vaso con el lado
angosto hacia abajo, de modo que los insectos entran al vaso y no pueden retornar. La
trampa se colocé al azar en el sotobosque por un periodo de tres horas, entre las 17:00 y
19:00 horas. Se incluyd un control sin compuestos aromaticos afiadidos, a una distancia

de 1 m de la otra trampa.
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Los insectos recolectados en las trampas fueron preservados en alcohol al 70%, antes de
ser contados e identificados en el laboratorio utilizando la clave taxonémica de Ratcliffe
(2003). Una muestra testigo de los especimenes se depositd en la Coleccion de Insectos
del Museo de Zoologia (MZUCR) del Centro de Investigaciones en Biodiversidad vy

Ecologia Tropical (CIBET) de la Universidad de Costa Rica.
Identificacién de osméforos

Para identificar las partes de la inflorescencia implicadas en la produccion de fragancias
florales inicialmente se empleé la técnica de rojo neutro. Se colectaron cinco
inflorescencias durante el primer dia de antesis y fueron sumergidas en soluciéon de rojo
neutro al 0.01% durante cuatro dias. Se realizaron cortes manuales para retirar el epitelio
de las flores masculinas, de los estaminodios, de las flores estériles, del tejido desnudo en
la region estéril y del ovario. Las muestras se montaron en portaobjetos y se observaron
en un microscopio de luz para identificar células asociadas a osmdforos y el registro

fotografico digital.

Para un reconocimiento estructural mas detallado se realizaron tinciones histolégicas para
observar estructuras celulares, detectar la presencia de almidén y lipidos, antes y
después de la emision de fragancias. Se colectaron seis inflorescencias, tres se
colectaron aproximadamente entre una y dos horas previas a la percepcion de fragancias
y las otras tres a la mafiana siguiente de la percepcion de fragancias. Para todas las
inflorescencias se tomaron muestras de tejidos en las regiones masculinas, femenina y
estéril del espadice. Los tejidos se almacenaron durante una a tres semanas en solucion
de FAA (50% etanol, 5% &cido acético, 10% formol, 35% agua destilada) y se procesaron
en el Laboratorio de Técnicas Histolégicas de la Escuela de Biologia de la Universidad de
Costa Rica, en un procesador de tejidos Leica TP 1020. El procesamiento consistio en
una deshidratacién inicial mediante una serie de etanol: 50% durante 24 horas, 70%
durante 2 horas, 90 % durante dos horas, 100% durante 2 h y 100% durante 12 h;
seguidamente la transicion entre etanol y xilol (3:1) durante 4 horas; 1:1 durante 4 horas;
1:3 durante cuatro horas; 100% xilol durante 12 horas. Finalmente, una transiciéon para un
filtrado con resina, 1:1 xileno: parafina y parafina durante 4 horas. Para cada muestra se
hicieron cortes histolégicos de 12 uym de grosor con un micrétomo de rotacién Leica
RM2125 RTS. Los cortes fueron extendidos en un recipiente con agua a 40 °C para

ablandar la parafina y poder adherirlos a los portaobjetos.
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Los portaobjetos con los cortes se colocaron en posicion vertical en un horno a 60 °C para
derretir y escurrir la parafina. Posteriormente, fueron sometidos a la siguiente serie de
alcoholes por periodos de dos minutos con el fin de retirar restos de parafina e hidratar los
tejidos: xilol, xilol, 100% etanol, 100% etanol, 95% etanol, 95% etanol, 70% etanol y agua
destilada. Para observar paredes celulares primarias y secundarias se realizaron tinciones
con safranina y azul alcian (30 min c/u) y posteriormente enjuagado con agua destilada.
Para localizar la presencia de almidon se sumergieron los cortes en solucién de Lugol (2
min) y se enjuago con agua destilada (Yeung et al., 2015), y para la posible presencia de
lipidos se empled Sudan 1V al 0.5% en etanol por 30 minutos (Yeung et al., 2015) y Sudan
rojo 7B durante una hora, ambos tintes se enjuagaron con etanol al 50% (Brundrett et al.,
1991; Yeung et al., 2015). Posterior a cada tincion, los cortes fueron sometidos a la
siguiente serie de alcoholes por periodos de dos minutos: 95% etanol, 95% etanol, 100%
etanol, 100% etanol, xilol, xilol. Los cortes procesados fueron sellados con un cubreobjeto
y pegamento a base de xilol.

Atraccion visual

Para evaluar la presencia de caracteres florales que podrian atraer visualmente a los
polinizadores, se selecciond aleatoriamente en dias espaciados cuatro inflorescencias de
tallos diferentes. Se cubrieron las inflorescencias con cilindros plasticos verdes durante la
antesis femenina y se monitore6 a la manana siguiente si las inflorescencias habian sido
visitadas o no por los escarabajos Cyclocephala. Ademas, se examinaron dos
inflorescencias con luz ultravioleta con la finalidad de descartar la intervenciéon de

espectros de luz fuera del alcance del ojo humano.

Resultados
Termogénesis

No se registro termogénesis dentro de la camara floral donde se localizan las flores
pistiladas (Fig. 5A y B), unicamente en la regidon masculina, alcanzando entre 5.4 °C y
10.8 °C por encima de la temperatura ambiente, se presenté un patréon térmico unimodal
consistente de un unico pico durante la antesis femenina aproximadamente entre las
18:00 y 18:40 horas. La ausencia de termogénesis en la region femenina y su ocurrencia
en la regién masculina fue evidenciada también mediante las imagenes térmicas. (Fig.
5C-E).
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Fig. 5. Termogénesis en Dieffenbachia oerstedii. A y B muestran patrones térmicos en diferentes
regiones del espadice. A. en la region femenina, B. en la regiéon masculina. (C-E) imagenes
térmicas con hasta casi 9° por encima de la temperatura ambiente. Clave: en A y B La linea
anaranjada representa la temperatura ambiente, la azul la temperatura floral y la gris a la diferencia
a entre la temperatura ambiente y floral, los rectangulos de lineas continuas al periodo de antesis
femenina y los de linea punteada a periodo de antesis masculina; en C- E m: regién masculina, e:
escarabajo; el rectangulo en D muestra la region femenina expuesta por remocién de la espata.

Osmoforos

Prueba exploratoria con rojo neutro

Los tejidos florales inicialmente presentaron resistencia a la prueba con rojo neutro, por
ello, se prolongé el periodo de inmersion en la solucion hasta cuatro dias. Los tejidos que

evidenciaron diferentes grados de tincion fueron las flores masculinas, los estaminodios y
los estigmas (Fig. 6 Ay 6 E)
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Fig. 6. Epitelio de inflorescencia colectada previo a la emision de fragancias y dejada en solucion
de rojo neutro (0.01%) durante cuatro dias. (A) aspecto superficial de las flores masculinas. (B-C)
epitelio de flores masculinas; (B) vista lateral de una célula glandular dilatada tras absorber liquido;
(C) estoma de una flor masculina; (D) epitelio de un estaminodio el cual carece de células
glandulares, pero presenta estoma; (E) aspecto superficial de las flores femeninas y estaminodios
después de la tinciéon (F) epitelio de una flor estéril, la flecha sefala un estoma, (G) epitelio del
ovario donde se evidencia la ausencia de estomas y células glandulares; ( H) Epitelio de una
region desnuda del espadice a la altura de las flores estériles donde se expone la ausencia de
estoma y células glandulares.

Caracteres estructurales

Se observaron estomas en las superficies de las flores masculinas, en las flores estériles
y en los estaminodios, aunque en menor cantidad en los estaminodios. No se observaron
estomas en el tejido desnudo del espadice, en los ovarios ni en la superficie interna de la
espata. Las flores masculinas y estériles presentaron células epiteliales glandulares. No
se observaron células glandulares en estaminodios. No se observaron diferencias
estructurales entre las muestras preantesis y postantesis femenina (Fig. 6 B-D, F-H; 3 A-
H).

Pruebas de almidén y lipidos

No se evidencio la presencia de lipidos en ninguna de las pruebas de tincion con Sudan
empleadas. Se evidencié almidén en las células que componen la médula, las flores
estériles y en los extremos de los estaminodios en las muestras de ambas fases
estudiadas. En las flores masculinas se observd almidon unicamente en el parénquima

que esta por debajo de las mismas, esto en las muestras en preantesis, dos de las tres
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muestras en postantesis presentaron almidén adicionalmente en las capas superiores de

las flores masculinas, por debajo de las células glandulares (Fig. 7 |-P).

Fig. 7. Reconocimiento de osmoforos. (A-H) prueba de safranina y azul alcian. (I-J, P, M) prueba
de lugol, (L, O, P) prueba de sudan. (A y B, i, k, I) region masculina, (E) corte longitudinal de una
flor masculina, (F, j, o) corte longitudinal de una flor estéril, (C, m, p) corte longitudinal de un
estaminodio, (D, n) corte transversal de la médula a la altura de la region masculina, (G) vista
longitudinal de un estaminodio, (H) corte transversal de la médula a la altura de la regién femenina.
(A, B, C, I, J, M, N) fase de postantesis. (D-H, K, L), fase de preantesis. Estructuras sefaladas:
st: estomas, cg: células glandulares, cr: cristales; *: region de donde se tomé la imagen B, X:
xilema, F: floema. Las barras internas en los recuadros de E y F equivalen a 50 uym; CR: cristales,
A: almidén.

Analisis de fragancia floral y trampa quimica

Las primeras inflorescencias en antesis no presentaron fragancia perceptible para el
humano, sin embargo, si atrajeron escarabajos Cyclocephala amblyopsis Bate, 1888. Un
mes después de iniciada la floracion (marzo) se empezd a percibir la fragancia floral
intensa, dulce y mentolada, la cual inicia entre las 17:00 y 18:00. No se registr6 la hora

exacta cuando se deja de percibir la fragancia, pero en ocasiones es posible percibirla
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débilmente durante la mafana siguiente. El principal compuesto aislado del analisis de la
fragancia floral fue cis-jasmona seguido de metil salicilato. Las trampas quimicas
implementadas con estos compuestos atrajeron individuos machos y hembras de C.
amblyopsis, y en menor medida, Macrostola sp. (Nitidulidae), Drosophila sp.
(Drosophilidae) y Nella sp. (Miridae) (Fig. 8E y 8F).

Atraccion visual

Las cuatro inflorescencias cubiertas con el cilindro fueron visitadas por al menos un
escarabajo durante la antesis femenina. Las dos inflorescencias examinadas con luz

ultravioleta refractaron esta luz mediante secrecion estigmatica (Fig. 8 B-D).
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Fig. 8. Evaluacion de atraccion visual y quimica. (A) Bloqueo visual a larga distancia, (E) grafico de
caja y bigotes de los insectos atraidos por la trampa quimica, los valores en el extremo superior
corresponden al numero maximo de individuos atraidos, los nimeros en blanco a los valores
promedios y los inferiores a los valores minimos. F) sistema de trampa con atrayente quimico, (B-
D) Reflexiéon de luz ultravioleta durante el periodo de antesis. clave: e: estigmas, C: escarabajos
con secrecion estigmatica en las patas.
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Discusién

Termogénesis

El patrén unimodal registrado en D. oerstedii es consistente con lo observado en las otras
especies de Dieffenbachia (Gibernau, 2015 a), este patron, como sugiere Gibernau,
podria ser un caracter evolutivo del género y probablemente de la tribu (Spathicarpeae)
(Etl, 2013; Gibernau, 2015b, 2015a; Maia et al., 2013; Young, 1986, tabla 2), debido a que
también fue registrado en los géneros Taccarum (Gongalves, 2002) y Gearum (Gongalves
et al., 2006). Curiosamente este patrén también se ha observado en el género africano
Cercestis (Croat & Ortiz, 2020), una especie también polinizada por escarabajos
Cyclocephala Dejean 1821, junto a Philodendron y Spathicarpeae, miembros del clado
Zantedeschia (Barabé & Gibernau, 2000; Maia et al., 2013).

Tabla 2. Patrones térmicos conocidos para diferentes especies de Dieffenbachia.

Especie Rango de Hora de Temperatura maxima Referencia
tiempo pico (C°)
D. maculata 19:00-23:00; 20:00 aprox 4.9:6.3 Barabé &
17:23-0030 Gibernau, 2000
D. 17:50-? 18:55; 3.3-4.1 Young, 1986
nitidiopetiolata 18:43
D. seguine 17:00-23:00 7:40 2.7 Gibernau,
2015b
D. paludicola 3:20-media 7-8:50 3.3-5.8 Gibernau,
noche 2015b
D. aurantiaca* 16:40 7.1y6.8 Etl, 2013
D. oerstedii * 2:30 aprox. 18:25 10.8 Este trabajo
aprox.

* promedio de cuatro réplicas. Para D. aurantiaca el primer valor corresponde a la regidon superior
de la region masculina, el segundo valor corresponde a la region inferior de la regién masculina.

La “zonificaciéon térmica” previamente estudiadas en especies del género Philodendron
(Barabé et al., 2002; Gibernau et al., 2004; Maia et al., 2010) y otras especies con
apéndice como Arum concinnatun (Seymour et al., 2009), Dracunculus vulgaris (Seymour
& Schultze-Motel, 1999), Colocasia esculenta y Colocasia fontanesii (Broderbauer et al.,
2014). Dentro del género Dieffenbachia, pese a que la termogénesis se ha estudiado en
diferentes especies (tabla 2), su zonificacién solo se habia detallado en D. aurantiaca (Etl,
2013). Tanto la termogénesis restringida a la region masculina como su ausencia en la
camara floral observada en D. oerstedii es consistente con lo observado en D. aurantiaca.

Esta caracteristica, podria estar influenciada por la regién que contiene flores masculinas



45

estériles distintiva de todas las Dieffenbachia (Croat, 2004; Ortiz & Croat, 2017), dicha
region coincide con la porcion donde se estrecha la camara floral, aislando
completamente la regién masculina e impidiendo que los cambios térmicos puedan

alcanzar la region pistilada.

Este caracter podria evidenciar variaciones en los mecanismos desarrollados para
interactuar con sus polinizadores con relacién a cédmo ocurre en otros grupos también
polinizadas por escarabajos. Por ejemplo, en especies del género Philodendron la
termogénesis se presenta dentro de la camara floral y participa activamente como
recompensa para que los escarabajos se dirijan a la region pistilada (Ito & Seymour, 2005;

Seymour, White, et al., 2009), sin embargo, dicha recompensa es ausente en D. oerstedii.

Igual que en otras araceas, en D. oerstedii la termogénesis y la produccion de fragancias
florales parecen estar relacionadas debido a una aparente cercania fisica y sincronia
(Croat, 2004; Etl, 2013; Gibernau, 2015a Vogel, 1990). Aparentemente la funcién de la
termogénesis en esta especie es potenciar la difusion de fragancias, al igual que se ha
planteado para otras especies (Gibernau et al., 2004; Seymour et al., 2009; Seymour &
Gibernau, 2008), aunque la limitante de esta hipoétesis es que dificulta explicar los
registros de incremento térmicos previo a la difusién de las fragancias. No obstante, es
posible que la produccion de fragancias inicie antes de lo perceptible al sentido humano,
como lo menciona Vogel (1990). Para confirmar esta hipétesis haria falta evaluar la
produccion de fragancias durante diferentes momentos del dia desde que se presenta la

apertura de la espata hasta el inicio de la antesis femenina.
Osmoforos

Para determinar la presencia y caracteristicas de los osmoforos se siguid la definicion de
Vogel (1990), segun el cual, los osmoforos son 6rganos glandulares emisores de las
fragancias florales. Dentro de la familia Araceae, estos se pueden presentar en la espata,
en el espadice o en el apéndice, y son histolégicamente distinguibles por presentar
estructuras celulares que les permiten cumplir con dicha funciéon (Gongalves-Souza et al.,
2017). En la Tabla 3 se presenta una sintesis de los caracteres diagnésticos observados

en D. oerstedii.

Los analisis exploratorios con rojo neutro sugieren la presencia de osmdéforos en las flores

masculinas, en las flores estériles y en los estaminodios debido a la presencia de estomas
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y células epiteliales glandulares, no obstante vari6 la ocurrencia de estas caracteristicas
entre las diferentes estructuras, por ejemplo, los estaminodios no presentaron células
papiladas y para la deteccion de los estomas se requirié la examinacion meticulosa de al
menos tres inflorescencias debido a su reducida cantidad, mientras que las flores
masculinas y estériles presentaron tanto células glandulares como estomas. Otros
estudios indican que algunas especies podrian distinguirse Unicamente por la presencia
de estomas como en el caso de Anthurium andreanum (Sousa Paiva et al., 2021); en
otras especies por las células papiladas, como en caso de Homalomena cordata (Houtt.)
Schott en la cual también se observé en la superficie de las flores masculinas y los
estaminodios (Eyde et al., 1967), y en otras la combinacién tanto de células papiladas
como de estomas (Philodendron selloum y Philodendron adamantinum (Gongalves-Souza
et al.,, 2017; Seymour, 2001). Es importante considerar que estas diferencias podrian

deberse a la técnica y al tipo de corte histologico realizado en cada estudio.

En cuanto a las pruebas quimicas, no se detectd la presencia de lipidos en ninguna de las
muestras examinadas, esto probablemente se deba a que los lipidos no siempre se
correlacionan con la producciéon de fragancias florales, segun lo indica (Vogel, 1990). Sin
embargo, en Philodendron adamantum, una especie con caracteres florales similares a D.
oerstedii, fue posible determinar la presencia de lipidos y que estos tienden a ser
consumidos con la produccion de las fragancias florales (Gongalves-Souza et al., 2017).
En D. oerstedii las fragancias florales tienden a ser elaboradas en su totalidad previo a su
difusién, por lo que probablemente en las muestras examinadas para el presente estudio

ya se habian consumido los lipidos.

El almiddn en la region medular también se ha observado en los peciolos de otra especie
de Dieffenbachia (Arogundade & Adedeji, 2017), por lo que esta localizacién no indica la
presencia de osmoforos para ninguna fase reproductiva. Por otro lado, la ausencia de
almidén en las flores masculinas y la presencia en los estaminodios y en las estériles
podria ayudar a localizar los osmdforos. Es decir, durante nuestro estudio no se detecto
su presencia en las flores masculinas, pero si en las flores estériles y en los estaminodios
durante ambas fases evaluadas, esto podria ser debido a que pese a contener almidén,
este no participa en la produccion de fragancias en estas estructuras. Esto, al igual que la
ausencia de termogénesis en estas estructuras, evidencia una vez mas la estrecha

relacion que existe entre ambos fendmenos.
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Tabla 3. Elementos diagndsticos para el reconocimiento de osméforos en D. oerstedii.

Estaminodios Flores Flores masculinas
estériles
Estomas Presente, pero muy Presentes Presentes
escasos
Células Ausentes Presentes Presentes
glandulares
Almidon No detectado No detectado Escaso durante post
antesis
Lipidos* No detectado No detectado No detectado

*La no deteccion de lipidos pudo deberse a su consumo durante la produccién de fragancias
Analisis de fragancia floral y trampa quimica

El perfil quimico de la fragancia floral de D. oerstedii dominante cis-jasmona y metil
salicilato es similar a los aislados de las fragancias de D. aurantiaca Engl. (Etl, 2013; Etl et
al.,, 2022). Diferentes especies del género Xanthosoma polinizadas también por
escarabajos, también contienen cis-Jasmona, seguido del metil salicilato en sus
fragancias (Milet-Pinheiro et al., 2017). Por otro lado, en Philodendron selloum K. Koch,
también polinizada por escarabajos, domina el 4-metoxiestireno sobre el cis-jasmona
(Schiestl & Dotterl, 2012). La deteccion de estos dos compuestos como dominantes es
consistente con el sindrome de polinizacién que manifiesta tipo cantarofilia (Dotterl et al.,
2012b; Etl et al., 2016; Schiestl & Détterl, 2012)

La trampa quimica implementada en nuestro estudio fue efectiva para la atraccion de
escarabajos C. amblyopsis Bate (1888), lo cual apoya la hipétesis de su participacion en
la atraccion de escarabajos polinizadores. La atraccién de chinches y drosofilas
probablemente se debié al contenido de cis-jasmona, compuesto que se ha visto
relacionado con la atraccion de insectos antagonistas, especialmente chinches del género
Nella Schiestl, 2015.

Atraccion visual

Los ensayos en los que se cubrid las inflorescencias con un cilindro y algunas
observaciones personales de inflorescencias cubiertas con bolsas de tela sugieren que
los estimulos visuales tienen poca participacion sobre la atraccidon de los polinizadores de
C. amblyopsis, sin embargo, esto no confirma su nula participacion debido a que podria
ocurrir que estos insectos sean capaces de detectar la superficie, cualquiera que fuera su
color o forma, de la cual se emite la fragancia, como también se observé con los

atrayentes quimicos.



48

Por otro lado, la reflexion de luz ultravioleta (UV) a través de la secrecidn estigmatica
sugiere un nuevo mecanismo de atraccion altamente especializado, previamente
desconocido para esta familia (Zenchyzen et al., 2024). Durante el presente estudio se
examing, con la misma metodologia, una inflorescencia de Syngonium sp. en periodo de
antesis, resultando no reflejar luz UV. Esta caracteristica podria estar separando
ecolégicamente a las especies de este género de otros géneros también polinizados por
escarabajos, y a diferencia de Dieffenbachia, presentan termogénesis dentro de la camara
floral como es el caso de especies de Philodendron (Gibernau et al., 1999) y las especies
Syngonium schottianum Wendl. ex Schott y Syngonium angustatum (Chouteau et al.,
2007).

Para comprender mejor este mecanismo de atraccion se deben estudiar los compuestos
que generan esta reflexién de la luz UV, probablemente relacionada con la presencia de
flavonoides, previamente detectados en la aracea Amorphophallus Blume ex Decne
(Iwashina et al., 2023). Estos se caracterizan porque participan en la formacién de colores
en flores vy filtrar la luz UV (Amalesh et al., 2011). Al ser el primer reporte de atraccion
mediante luz ultravioleta en Araceae, surgen nuevas incognitas que seran abordadas en

futuras investigaciones, tales como la implicacién evolutiva.
Conclusion

El principal mecanismo de atraccidon en D. oerstedii es la difusion de fragancias florales
dominantes como el metil salicilato y cis-Jasmona. Dichas esencias se producen en
tejidos especializados llamados osmoforos. Los osmoforos en D. oerstedii se localizan en
la superficie superior de las flores masculinas y se caracterizan por presentar estomas,
células glandulares y por aparentemente emplear reservas de lipidos y almidon durante la
produccién de fragancias. Tanto los estaminodios como las flores estériles cuentan con
caracteres que asemejan osmoforos, sin embargo, dichas estructuras aparentemente no
son funcionales.

La termogénesis presentd un unico pico durante la antesis femenina, y su localizacion se
restringiod a la region masculina del espadice. Considerando la region del espadice donde
ocurre y a su patréon usualmente coincidente con la produccion de fragancias, nuestros
resultados apoyan la hipotesis que correlaciona ambos fendmenos, de modo que la
termogénesis es un mecanismo indirecto de atraccién. Sin embargo, aun es difuso el
mecanismo mediante el cual tanto la termogénesis como la atraccion mediante fragancias

se acoplan. Se presentan dos alternativas, la primera es la participacion de la
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termogénesis en la emisiéon de fragancias, sin embargo en algunas inflorescencias cuya
emisién de fragancias persisti6 hasta la manana del segundo dia de antesis no
presentaron termogénesis durante este tiempo, y en otra cuya termogénesis se registro
durante la tarde del primer dia de antesis no se le percibié fragancia; la segunda
alternativa es su participacion durante la produccién de dichas fragancias debido a que
explicaria los pequenos desfases entre ambos fendmenos y a su aparente relacion con la
actividad de los osmoforos.

Finalmente, los mecanismos de atraccion visual parecen no tener efecto directo en la
atraccion hacia la inflorescencia, sin embargo, se reporta por primera vez para la familia
Araceae una estrategia de atraccién visual que consiste en la reflexién de luz ultravioleta
a través de la secrecion estigmatica, esta luz es percibida por los escarabajos, los cuales
asocian dicho estimulo con la recompensa alimenticia generada por los estaminodios

ricos en proteina que rodean la fuente de luz UV.
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