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Resumen: El néctar extrafloral es un componente central en las relaciones mutualistas entre plantas y
hormigas. Las plantas ofrecen este recurso alimenticio, y las hormigas, a cambio, ayudan a protegerlas
del ataque de herbivoros. Este articulo explora el papel ecolégico del néctar extrafloral como defensa 'y
su funcidon en la mediacion de interacciones entre plantas e insectos en ecosistemas naturales. Ademas,
destacamos su potencial uso en la agricultura, utilizando el algodon silvestre como modelo para com-
prender su impacto en el control de plagas y su posible aplicacién en el manejo del algodon cultivado.
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Plantas vs. insectos: estrategias de defensa: A
lo largo de su historia evolutiva, plantas e insec-
tos herbivoros han desarrollado sofisticados me-
canismos de defensa y ataque, respectivamente
(Futuyma & Agrawal 2009). En el caso de las
plantas, estas presentan una gran variedad de
rasgos y estrategias defensivas que pueden cla-
sificarse en constitutivas (presentes a niveles ba-
sales en ausencia de un ataque) o inducidas (in-
cremento en la expresion del rasgo defensivo por
encima del constitutivo en respuesta a un ata-
que). Hay una gran variedad de rasgos altamente
inducibles, tales como metabolitos secundarios
(e.g., alcaloides, terpenos, compuestos cianogé-
nicos), espinas y tricomas (células elongadas mo-
dificadas que producen aspecto pubescente o
afelpado en hojas). Estos se encuentran presen-
tes constitutivamente en plantas intactas, pero
pueden aumentar en cantidad o concentracion
en las hojas y tallos como respuesta al ataque de
un herbivoro (Karban & Baldwin 1997). Las de-
fensas inducidas han evolucionado como una es-
trategia defensiva para reducir costos para la
planta, pues no se producen de manera continua
(Karban & Baldwin 1997), mientras que las defen-
sas constitutivas serian favorecidas en ambientes
con altos y constantes niveles de dafio (Aljbory &
Chen 2018). Asi, las plantas han evolucionado di-
ferentes grados de expresion, tanto constitutiva
como inducida de sus rasgos defensivos, en fun-
cion de los costos de cada rasgo y las demandas
o caracteristicas ecoldgicas de su entorno (Alj-
bory & Chen 2018).

Los nectarios extraflorales, en contraste con
los nectarios florales cuya principal funcion es
atraer potenciales polinizadores, son un rasgo
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asociado a la defensa contra herbivoros y pre-
sente en cerca de 110 familias y 745 géneros de
plantas (Weber & Keeler 2013). Son glandulas
que se encuentran en estructuras vegetativas
que secretan néctar (i.e., néctar extrafloral, NEF)
tanto de forma constitutiva, pero es altamente
inducible como respuesta a la herbivoria (Heil
2015). A diferencia de otros rasgos defensivos en
plantas que actuan directamente sobre los her-
bivoros reduciendo su crecimiento, o sobrevi-
vencia, o preferencia, el NEF es un rasgo alimen-
ticio que ha evolucionado para atraer depreda-
dores omnivoros que lo consumen y a su vez de-
fienden a la planta contra herbivoros (Heil 2015).
Las hormigas son un grupo importante de depre-
dadores asociados al NEF, dando lugar en mu-
chos casos a una intensa interacciéon mutualista
entre plantas y estos insectos (Rico-Gray & Oli-
veira 2007, Roy et al. 2017).

¢El néctar extrafloral es una defensa renta-
ble?: El NEF es una solucién acuosa que contiene
principalmente carbohidratos (sacarosa, glucosa,
y fructosa), asi como aminoacidos, proteinas, en-
zimas protectoras, lipidos, vitaminas y metaboli-
tos secundarios (alcaloides, compuestos fenoli-
cos y terpenos; Figura 1A). Su composicion le
confiere un alto valor energético y nutritivo para
sus consumidores, convirtiéndolo en una recom-
pensa valiosa. Las funciones biolégicas de estos
compuestos alin no se comprenden por com-
pleto, pero la diversidad en la calidad y cantidad
de estos influyen en la especificidad de las inte-
racciones planta-insecto mediadas por este ras-
go (Heil 2015, Roy et al. 2017).

La induccion de NEF puede darse en funcion
de un aumento tanto en el volumen secretado
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Figura 1. Representacion grafica de la interaccion entre algodon silvestre (Gossypium hirsutum L.), herbivoros y
hormigas. A. El panel amarillo muestra la composicion quimica del néctar extrafloral. B. Factores que influyen
en su secrecion, incluyendo la herbivoria, la diferenciacion entre tipos de herbivoros y variables ambientales
como la temperatura y la estacionalidad. C. El panel azul ilustra las interacciones con las hormigas, que pueden
ser mutualistas, cuando brindan proteccion contra herbivoros mediante depredacion o interferencia, o por
parasitismo, cuando consumen el néctar sin proveer beneficio para la planta. (Ilustracion: Victor Hugo Ramirez-
Delgado y Luis Abdala-Roberts creada con BioRender.com).

por nectario como en su concentracion, lo se-
gundo, producto principalmente de un aumento
en la cantidad de azUcares disueltos (Abdala-Ro-
berts et al. 2019, Reyes-Hernandez et al. 2022).
De igual forma, la herbivoria puede hacer que un
mayor numero de nectarios secreten NEF ya que
no todos los nectarios en una planta secretan ac-
tivamente de manera simultanea (Mondor & Ad-
dicott 2003). Aunado a esto, la induccion de NEF
también esta modulada por factores especificos
asociados al herbivoro atacante. Por ejemplo, en
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hojas del arbol del sebo (Triadica sebifera (L.)
Small, Euphorbiaceae) se ha documentado que
esta especie induce la secrecion de NEF ante el
ataque de herbivoros nativos, pero no ante her-
bivoros exoticos (Carrillo et al. 2012). Esto sugiere
que la planta distingue entre tipos de herbivoros,
particularmente aquellos con los que esta fami-
liarizada, y modula acordemente su inversion en
este rasgo de defensa (Figura 1B).

De igual forma, la secrecion de NEF varia en
funcion de factores vegetales como la edad de la
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planta y de las hojas. Estudios han documentado
que en algunos casos plantas en un estado de
desarrollo méas avanzado producen mas NEF, po-
siblemente debido a su mayor capacidad foto-
sintética y disponibilidad de sacarosa en el
floema (Jones & Koptur 2015). No obstante, en
algunos otros se ha observado lo contrario; plan-
tas jovenes inducen mas puesto que tienen que
invertir proporcionalmente mas recursos a de-
fenderse debido a que el costo de perder tejido
por herbivoria es mayor en plantas jévenes y con
menor numero de hojas (Ochoa-Lépez et al
2015). En este mismo sentido, en cuanto a la
edad de las hojas de una planta, se ha observado
que las mas jovenes son las que mas secretan
NEF puesto que son las mas valiosas para la
planta (Radhika et al. 2008). Por ultimo, la pro-
duccién de NEF esta fuertemente influenciada
por factores ambientales tales como la disponi-
bilidad de agua, la temperatura y el fotoperiodo.
Por ejemplo, durante la temporada de lluvias,
tanto la secrecion de néctar como la abundancia
de hormigas asociadas al NEF tienden a incre-
mentar, y de igual forma se ha reportado que la
secrecion de NEF alcanza su pico maximo du-
rante la noche en algunas especies (Calixto et al.
2020; Figura 1B).

Finalmente, a pesar de sus beneficios y fun-
cion ecologica, el NEF presenta limitaciones co-
munes a otras defensas inducidas. Su induccién
se demora tras el ataque, dejando a la planta vul-
nerable en las primeras etapas de la herbivoria.
Ademas, debe secretarse en cantidades suficien-
tes para atraer insectos defensores sin represen-
tar un costo energético excesivo. Asi, las plantas
deben equilibrar los beneficios defensivos y los
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costos asociados a defensa, crecimiento y repro-
duccién, condicionando la produccion vy la efica-
cia del NEF como estrategia adaptativa bajo
diferentes contextos ecolégicos (Radhika et al.
2008).

Néctar extrafloral y hormigas en algodén
silvestre: Las interacciones mutualistas se basan
en un equilibrio de costos y beneficios, donde las
plantas ofrecen recursos a cambio de servicios de
los insectos. En este contexto, se ha demostrado
que la induccion de NEF suele ser efectiva para
reclutar atraer un mayor nimero de hormigas y
disminuir la herbivoria (Rico-Gray & Oliveira
2007), al mismo tiempo que incurre en costos
menores en comparacion con otros rasgos de-
fensivos como metabolitos toxicos para los her-
bivoros (Yawano et al. 2015). Bajo este contexto,
la produccion e inducibilidad del NEF ocurre en
funcion, no solo de factores asociados a la planta
y al herbivoro inductor (ver arriba), sino también
de la presencia e identidad de hormigas en el en-
torno. En este sentido, la relacién con las hormi-
gas muchas veces es un mutualismo facultativo
en el que la interaccion es altamente labil y ca-
racterizada por oportunismo. Bajo este escena-
rio, comdnmente estan involucradas hormigas
omnivoras que no dependen del NEF como
fuente de alimento Unica y no necesariamente
brindan una proteccion efectiva, al menos no de
forma continua (Rico-Gray & Oliveira 2007). Esto
contrasta con mutualismos obligados o mas in-
tensos, en los cuales las hormigas muestran alta
fidelidad a una especie de planta hospedera mas
especializada y dependen del NEF como fuente
de alimento principal, resultando en una interac-
cién mas estrecha y predecible (Heil 2015). En
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Figura 2A. Plantas de algodon silvestre (Gossypium Hirsutum L.) con dano por herbivoria. B. Nectario extrafloral
con una gota de néctar. C. Hormigas depredando un herbivoro sobre una planta in situ. (Fotografias: Victor

Hugo Ramirez-Delgado).

consecuencia, la cantidad, la calidad, y los patro-
nes de secrecion del NEF suelen ajustarse a las
caracteristicas de estos mutualismos (Bixenmann
et al. 2011).

El algoddn silvestre (Gossypium hirsutum L.,
Malvaceae; Figura 2A), una especie nativa del
matorral costero de Yucatan (Abdala-Roberts et
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al. 2019) y pariente progenitor silvestre del algo-
don cultivado (Wendel & Grover 2015), se asocia
con multiples especies de hormigas mediante la
secrecion de NEF (Figura 2B) y grados de espe-
cializacion o intensidad de interaccion con las
mismas. Un primer tipo de interaccion, en el que
las hormigas depredan activamente y repelen a
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insectos herbivoros, se da con los géneros de
hormigas mas grandes, omnivoras, como Ecta-
tomma Smith, Pseudomyrmex Lund y Campono-
tus Mayr (Vazquez-Barrios et al. 2021, Reyes-Her-
nandez et al. 2022) u otras mas pequeias, tam-
bién omnivoras, pero especialmente agresivas
como Solenopsis Westwood (L. Abdala-Roberts,
obs. pers.). Todas estas hormigas, aprovechan el
NEF y representan depredadores eficaces de
herbivoros y reducen la herbivoria en las plantas.
En adicién, algunas otras especies de hormigas
mas pequefias como de los géneros Forelius
Emery, Brachymyrmex Mayr, Dorymyrmex Mayry
Monomorium Mayr no necesariamente consu-
men herbivoros, pero interfieren con su alimen-
tacién o incluso remueven a los herbivoros que
estan en la planta (Rudgers et al. 2003, Vazquez-
Barrios et al. 2021, Reyes-Hernandez et al. 2022;
Figura 1C; Figura 2C). Por ultimo, y en contraste,
también existen especies de hormigas parasitas,
las cuales consumen NEF sin ofrecer proteccion a
las plantas. Algunas de estas incluyen especies
exoticas asociadas al algoddn silvestre tales
como Paratrechina longicornis Latreille (Vaz-
quez-Barrios et al. 2021) y Nylanderia steinheili
Forel (V. Ramirez-Delgado, obs. pers.) (Figura
1C). Asi, se conforma un mosaico de interac-
ciones planta-hormiga asociadas al algodon sil-
vestre con diferentes consecuencias para la plan-
ta a insectos implicados.

El néctar extrafloral como estrategia de
biocontrol agricola: Si bien el NEF es una de-
fensa comun en muchos grupos de plantas sil-
vestres, su uso para el control bioldgico de pla-
gas en cultivos ha sido muy poco explotado (ver
excepciones en: Jones et al. 2017). Aunado a esto,
este rasgo se ha visto alterado por la domestica-
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cion de especies vegetales, en muchos casos
afectando la cantidad o la calidad de NEF secre-
tado (Llandres et al. 2019). En este sentido, una
estrategia seria incrementar la capacidad de las
plantas cultivadas para producir NEF mediante
cruzas y mejoramiento genético en variedades
silvestres. Otra opcién seria el uso de cultivos
mixtos, donde el cultivo de interés se asocia con
otra especie productora de NEF la cual aumenta
la abundancia de hormigas y otros depredadores
sobre el cultivo (por ejemplo, Rezende et al
2014). Ambas estrategias podrian favorecer la
abundancia y diversidad de insectos benéficos, lo
gue a su vez contribuiria a la supresiéon de plagas
en agroecosistemas (Stenberg et al. 2015). Am-
bas estrategias podrian integrarse a esquemas
de manejo integrado de plagas.

No obstante, la efectividad del NEF en la pro-
teccién de cultivos también depende del con-
texto ecoldgico y de las practicas de manejo en
los agroecosistemas. En el caso particular de las
hormigas, su dieta generalista, altos numeros
(asociado a colonias), y sus eficientes sistemas de
comunicacién, les permiten mantener su activi-
dad depredadora incluso cuando las poblaciones
de herbivoros fluctuan. Esto aunado a la capaci-
dad de muchas especies de hormigas para alma-
cenar alimento dentro de su colonia favorece
que su capacidad para depredar herbivoros no se
reduzca significativamente durante periodos de
baja disponibilidad de presas. Dichas caracteris-
ticas son particularmente relevantes en cultivos,
donde la densidad de plagas puede cambiar ra-
pidamente debido a ciclos fenoldgicos de las
plantas o intervenciones humanas (e.g., cosechas,
aplicacion de fertilizantes o pesticidas selectivos)
(Llandres et al. 2019). Por lo anterior, el uso de
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Figura 3. Representacion grafica del potencial de las plantas silvestres en estrategias de biocontrol. El algodon
silvestre (Gossypium hirsutum L.), conserva rasgos de informacion genética perdidos tras la domesticacién, como
la produccion de néctar extrafloral. (Ilustracion: Victor Hugo Ramirez-Delgado y Luis Abdala-Roberts creada
con BioRender.com).

NEF para atraer hormigas podria traducirse en un
control mas estable y sostenido de plagas de
herbivoros en comparacién con otros enemigos
naturales mas dependientes de la disponibilidad
mas inmediata y sostenida de presas (Jones et al.
2017). Acordemente, estos efectos positivos de
interacciones entre NEF y hormigas han sido de-
mostrados en estudios recientes con variedades
silvestres y cultivadas de algodén (Llandres et al.
2019).

Bajo este contexto, es importante resaltar de
manera general que los parientes silvestres de
cultivos representan una valiosa fuente de diver-
sidad genética asociada a rasgos de defensa
como son los nectarios extraflorales. En particular,

las poblaciones de G. hirsutum de la Peninsula de
Yucatan, centro de domesticacién del algodoén
(Wendel & Grover 2015), son un importante
reservorio genético (Abdala-Roberts et al. 2019)
y de gran utilidad pues su estudio podria aportar
informacion clave para el entendimiento y res-
tauracion de defensas en manejo de plagas en
algodon cultivado. Ya existe evidencia de al
menos un estudio realizado por Llandres et al.
(2019) que sugiere que la domesticacion ha
reducido la capacidad de las plantas de producir
NEF. En particular, estos resultados enfatizan la
relevancia de conservar y estudiar las poblacio-
nes silvestres de esta especie para profundizar en
el entendimiento ecoldgico del NEF y su poten-
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cial aplicacion en estrategias de manejo y mejo-
ramiento del algodon cultivado (Figura 3).
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