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RESUMEN

En el sistema planta-polinizador se generan precesevolutivos que permiten optimizar las
interacciones entre sus componentes; las flords casulace&cheveria bicoloposeen atributos que
concuerdan con las descritas para una evoluciépmancon colibries de pico corto. El objetivo de
este estudio fue evaluar en el Paramo Andino akyaspectos de la ecologia de la polinizacioik.de
bicolory el efecto de los robadores de néctar. Encontrgmesiay cuatro especies de aves asociadas a
las flores deE. bicolor, de las cuales tres son colibries, y la otra, unrabadora de néctar. Entre los
colibries visitantes, calificamos\h tyrianthinacomo el polinizador principal, debido a que e§reto

con pico corto, lo cual le permite visitar las @lsry transportar el polen con comodidad; ademéadafu
especie que realizd el mayor niumero de visitas ¥993.as flores deE. bicolor, a pesar de ser
hermafroditas y autocompatibles, exhiben mecanisgpuespromueven la fecundacion cruzada, tales
como, asincronia en la maduracion de los érganmm®dactivos (hercogamia temporal) y abundante
produccién de néctar; ademas, los robadores noroonepen la reproduccion de la especie ya que que
no destruyen las estructuras reproductivas dealaaol

ABSTRACT

In the plant-pollinator system, coevolutionary @eses that could optimize the interactions betvteen
components are generated; flower€Echeveria bicolohave attributes that match to those described
for a concerted evolution with short-beaked humirgg. The aim of this study was to evaluate in the
Andean Paramo some aspects of the pollination gga@bE. bicolorand the effect of nectar robbers.
We found that there are four species of birds aasmt withE. bicolors flowers, three of which are
hummingbirds, and the other one, a nectar-stedlirdg among visitor hummingbirds, we qualii¥.
tyrianthina as the main pollinator because it is the only with a short beak, which allows it visiting
flowers and carrying pollen comfortably; it alsosmhe species that made the most visits (> 98%).
bicolor flowers, despite being hermaphroditic and selfyatible, exhibit mechanisms that promote
cross-pollination, such as asynchrony in maturadibtihe reproductive organs (temporary herkogamy)
and abundant nectar production; we also foundrtbetar robbers do not compromise reproduction of
the species since they do not destroy the plagpsoductive structures.



INTRODUCCION

La polinizacion es una fase muy importante en paaguccion sexual de las plantas, pues consiste en
el transporte de los gametos masculinos (polenjaHas estigmas, que son los receptores de los
gametos femeninos (Faegri y van der Pijl 1979)prBteso esta regido por la interaccion de la planta
con factores externos, que pueden ser bidticosai@is; entre los bidticos se conoce que una gran
variedad de especies de animales son transporsader@olen (insectos, aves, reptiles y pequefios
mamiferos); mientras que entre los factores almgtiiguran el agua y el viento (Faegri y van dgr Pi
1979, Carraza y Estévez 2008).

Entre algunos de los factores que determinan & éxi la reproduccion sexual de las plantas tenemos
la concentracion de su néctar y el volumen quecapaces de producir, la frecuencia y eficiencia de
sus visitantes florales, la formacion de frutos, geoduccién de semillas, su dispersion vy
establecimiento. Mientras que para las plantasreproduccion asexual, se considera que el éxito
reproductivo depende solamente de la tasa de priddude ramas con raices (Sutherland y Vickery
1988). Sin embargo, aunque parezca mas simple paodccion asexual, existen grandes
consecuencias que pudiesen ser negativas parpdeiesentre éstas se incluye la disminucion de la
variabilidad genética, debido a una menor dispergi&olonizacion de nuevos ambientes; ademas
algunas plantas con reproduccion asexual pudiesen tina tasa de reproducciéon bastante baja; por lo
tanto, necesitan de reproduccion sexual para qu@dbalaciones de la especie se mantengan en el
tiempo (Weppleet al 2006).

La relacion entre la planta y sus polinizadores@ssiderada como mutualista porque, en general,
beneficia a los dos componentes del sistema pfaoitaizador, en el cual ambas partes evolucionan
conjuntamente (co-evolucion); de esta manera, datpl ofrece una “recompensa” (néctar, polen,
aceites), que el polinizador obtiene a cambio dehVicio” de polinizacion (Faegri y van der Pijl
1979). Durante este proceso una gran variedadpd#eies de plantas han generado diferentes atributos
(aroma, color y forma, entre otros) que en conjdlaiman la atencion de ciertos visitantes, asi como
también excluyen a otros; este conjunto de caext® denomina sindrome de polinizacion (Faegri y
van der Pijl 1979). En este orden de ideas, laedlgue tienen la capacidad de atraer aves se
denominan ornitofilicas y se caracterizan por preseantesis diurna, carencia de olor, coloressvivo
(p-ej. amarillo, naranja, rojo), corolas de formasulares, robustas y profundas, aunque algunasvec
curvadas; con simetria bilateral o radial, conrabtas duros o unidos, ovario protegido, un depadsito
de néctar (nectario) que le permite almacenar daotis abundantes y, un sistema capilar que
promueve la exposicion del néctar (Faegri y varRied979).

Por otro lado, existen animales que exhiben un oot@miento conocido como robo de néctar, el cual
consiste en acceder a la recompensa sin efectuserécio (Inouye 1980). Asi, ha surgido una
clasificacion que emplea una particular nomencdapara referirse a las formas en que los animales
realizan sus visitas florales; los que abordant#lorente las flores, se les denomina *“visitantes
legitimos”; mientras que son ‘“visitantes ilegitirhdes que perforan las corolas o utilizan la
perforacion hecha por otro animal (ladrones deamggt; finalmente, aquellos que hacen visitas
frontales, pero que por sus dimensiones, no hametacto con las estructuras reproductivas de fa flo
(hurtadores de néctar; Inouye 1980).

El robo de néctar ha sido mencionado desde la épedaarwin (1859); sin embargo, sus efectos

ecologicos y evolutivos se han estudiado pocog stcanpara con la amplia informacion producida

sobre polinizacion (Mallof e Inouye 2000). A partie trabajos realizados principalmente en zonas

templadas, donde los ladrones de néctar son issesatbemos que su efecto puede ser negativo,

positivo 0 neutro; dependiendo de caracteristicéiSnsecas a cada sistema planta-polinizadores.

Mientras que a pesar de que son escasos los estardel tropico, sabemos que hay aves, dentro de la
2



familia Thraupidae, especializadas en este comp@tdo, asi como también colibries de pico corto e
insectos (Navarro 2001, Rojas-Nossa 2007, Pedagb 2011).

Durante su visita, los ladrones de néctar, puedeerhcontacto con los gametos masculinos y los
receptores de estos, realizando asi la polinizagionlo tanto, generard efectos positivos (Maleof
Inouye 2000). Otra forma de realizar un efecto tpasi consiste en que la disminucién en la cantidad
de néctar por la accion del ladrén, obliga a lokngadores a visitar mas flores para conseguir el
volumen necesario que cumpla con sus requerimiem@geticos, lo cual aumenta, tanto la frecuencia
de visitas, como la posibilidad de ocurrir la p@acion (Faegri y van der Pjil 1979); sin embargm
conocidos también varios efectos negativos, talesoadanios en los 6rganos reproductivos de la plata,
mayor gasto energético al realizar nueva sintesisnéctar y/o generacion de cambios en el
comportamiento de los polinizadores (Faegri y venRjil 1979, Irwin y Brody 1999 y Navarro 2001).
Por otro lado, algunos ladrones no tienen efedbeeda reproduccion de las plantas (Faegri y van d
Pjil 1979).

Echeveria bicolor(Figura 1) es una planta andina que ocupa prefaremtte ambientes parameros,
incluyendo el paramo altiandino; al igual que otteasulaceas, ésta se puede reproducir de forma
asexual y sexual, para esta Ultima, los individgeseran anualmente inflorescencias en forma de
espiga, con flores de color rojo y amarillo relathente pequefias (14-15 mm), con ovarios superos y
grandes en relacion al tamafio de la flor (Waltl8t21 Hokcheet al 2008 y Bricefio y Morillo 2002),

las cuales son visitadas por colibries (Hilty 200&@mbién, al examinarlas se puede observar que
exhiben evidencias de haber sufrido robo de néPelayo com. pers.); sin embargo, se conoce muy
poco sobre su historia natural y no existen essusiaddre su polinizacion, aunque sabemos que en su
habitat existen cinco especies de colibri@gypogon lindenii, Metallura tyrianthina, Eriocnesni
vestita, Ramphomicron microrhynchum, Colibri coarscy una de robador de néctdpiglossa
gloriosa que potencialmente pueden visitarlas (Pelayo naBo 2010, Rengifeet al. 2005 y Hilty
2003). Por otro lado, en algunas especies del géamrr México, se ha determinado que son
ornitofilicas; es decir, polinizadas exclusivamepde colibries (Jimenet al 2013, Jimeno-Sevillat

al. 2014, Ortizet al 2008, Parraet al 1993, Parra-Tablat al 1998). En nuestro caso, podriamos
presumir que los visitantes florales seran de parto, debido al ajuste que podria observarse &ntre
longitud del pico y la de la corola, como resulta#olos procesos coevolutivos que condicionan estas
relaciones planta-animal (Faegri y van del Pjil4,%tiles 1975).

Existen pocos estudios relacionados con la poliidmaen el paramo andino; no obstante, se conoce
que los polinizadores en esta unidad ecoldgicaisargran variedad de insectos y/o aves (Berry 1986,
Pelayoet al en prensa), que los frailejones son un recumsalfimportante para algunas especies de
colibries (Sturm 1990, Fagua y Bonilla 2005), y @lgunas especies, ademas de ser visitadas por
polinizadores, también reciben visitas por partega@dores de néctar (Pelagbal en prensa). Asi
mismo, estudios realizados en el paramo sobre liaizarion de algunas especies de la familia
Asteraceae, demuestran que éstas no presentansggamia, algunas son anemofilas, pero para otras
gue son autoincompatibles la visita de animalesspartadores de polen es fundamental para su
reproduccion (Fagua y Bonilla 2005, Berry 1986 yrgg Calvo 1989).

A partir de lo dicho anteriormente, podemos hacetas siguientes preguntas ¢cuél es el ensamblaje
de visitantes florales dE. bicolor en el paramo venezolano?, ¢como es su patron dadgeion de
néctar?, ¢existe una relacion positiva entre tauéecia de visitas florales y el patrén de produtcie
néctar?,¢,Qué impacto tienen los ladrones de remae la produccion de semillas?, ¢ Existe resgntesi
de néctar en una flor que ha sido robada?, ¢Satadfs los 6rganos reproductivos de la planta
durante la visita de los ladrones de néctar?, ¢€él tipo de fecundacion mas efectivo que pasee |
planta?, y finalmente, en base a lo encontradopreguntamos si ¢ El sindrome de polinizacioede
bicolor realmente predice cudles son sus visitantes digPal
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Figura 1.Echeveria bicolotA.- Vista general de la planta con su inflores@erB.- detalle de las
flores.



HIPOTESIS

1: Dado queEcheveria bicolompresenta caracteres florales que se ajustan cocoldsies de pico
corto; esperamos una segregacion entre las especmdibries que se registran en el paramo andino,
que favorezca a los de pico corto.

2. Dadas las caracteristicas de las estructura®degtivas de las flores dEcheveria bicolor
esperamos que los ladrones ocasionen lesiones #arks que roban.

OBJETIVOS

General:

» Estudiar algunos aspectos de la ecologia de Inipation deEcheveria bicolor

Especificos:

Evaluar el sindrome de polinizacién que poseeotadE. bicolor.

» Estudiar el patron de produccion de flores ensilgrescencias.

» Caracterizar el patron de produccion, concentragiéinvolumen del néctar de sus flores.

» Determinar el ensamblaje de visitantes de sussflore

» Determinar la relacion entre la frecuencia de assftorales y el patron de produccion de néctar.

e Comparar la produccién de frutos entre flores rabadno robadas



MATERIALES Y METODOS
Descripcion de la especie de estudio:

La especieE. bicolor (Figura 1) pertenece a la familia Crassulaceaeud esta comprendida por
plantas dicotiledoneas cuyos individuos son masemas semejantes entre si, dentro de ésta se
encuentran 1500 especies aproximadamente, distobw@ntre 25 a 38 géneros (Pérez-Calix y Franco
2004). Segun Hokchet al (2008) y Bricefio y Morillo (2002) en Venezuelaeseuentran entre 7 u 8
especies pertenecientes a los génénassula Echeveria(4 spp.),Kalanchoéy Sedum El género
Echeveriaes uno de los mas representativos dentro de ldidaem América, el cual se distribuye
desde Texas hasta Argentina y exhibe su mayordifivacion en México (Walther 1972). Dentro de
los andes venezolands, bicolorse distribuye en los estados Tachira, Mérida yillruentre los 1600

y 4300 metros de altitud (Hokcle¢al. 2008 y Bricefio y Morillo 2002).

Desde el punto de vista botanida, bicolor presenta un cuerpo glabro y con un buen desamello
tallo, es decir, caulescente, el tallo es ereqiogde llegar a medir aproximadamente 30 cm y con un
grosor de hasta 20 mm, aunque es simple, poseeagasaamas que surgen de la base y en la parte
apical de las ramas se forman unas roseta ahudeaataiba hacia la base constituida por unas 1% a 2
hojas, las hojas son carnosas y finas con unatl@hde 9 cm y un ancho de 35 mm en la parte mas
amplia, el peciolo es angular; cuando presentaad|@ueden tener 2 o0 mas inflorescencias quersurge
de debajo de las hojas, pudiendo medir estas ésitencias un poco mas de 50 cm con un pedunculo
de 8 mm de grosor, el cual es curvo en su paregianfy erecto desde el final de la curvatura;an |
parte basal del peddnculo se encuentran numerodeteds y por lo general como con 25 flores; las
flores tienen la corola pentagonal, miden de 18 enfin de largo, 12 mm de diametro basal y 7 mm en
la boca; la corola es tubular en la base, la aafasconstrifiendo hacia su limite superior, donge s
pétalos quedan libres ya que sus pétalos son obswadblongos en forma de quilla y con una
profunda cavidad basal donde se deposita el ndotaGarpelos miden de 9 a 10 mm de largo; el
nectario es transversalmente semilunar con unasidsle amplitud (Walther 1972).

La informacién con respecto al tipo de condicioagtientales y ecoldgicas que necesita la especie
para establecerse es muy escasa; asi mismo, @esapees mencionada en los principales estudios de
comunidades del paramo de Venezuela (Azocar 1981ds y Monasterio 1980, Monasterio 1980a,
Monasterio 1980b); sin embargo, Uhl (1992) repqgria esta especie es capaz de habitar ambientes
desde muy secos Yy calientes hasta hUmedos y nagy siempre y cuando estos sean aridos.

Area de estudio:

El trabajo de campo lo realizamos en los paramdsglwribaji y Mixteque. El paramo es una unidad
ecoldgica Unica de la alta montafia tropical y egiaposee mayor biodiversidad entre los ecosistema
de las altas montafias del mundo (Llaetbél 2013). Esta unidad ecoldgica esta situada genena

por arriba de los 3000 metros de altitud (aunqte\edor puede variar dependiendo de las condisione
de humedad del ambiente), limitando inferiormente dos bosques nublados montano-altos y
superiormente por el paramo desértico y la fornmadgsierto periglacial (Ataroff y Sarmiento 2004,
Monasterio 1980b). En los complejos morrénicospdghmo andino, se pueden encontrar una gran
variedad de asociaciones vegetales, ya que lascommes de humedad del aire, humedad del suelo,
temperatura e incidencia de radiacion son altamemtantes (Monasterio 1980a).

Existen grandes diferencias entre los suelos j&velee las dos unidades geomorfologicas donde

realizamos los muestreos de campo. La primera drqda son las morrera latertales, con suelos de

bajo desarrollo sobre un till morrenico. Este uitimes un material altamente heterogéneo en

granulometria; asi, destaca la presencia de racéssenorizontes superficiales lo cual hace qua sea
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suelos esqueléticos, sin estructura y cuya textrtedominante sea de arenosa a franco-arenosa. Todas
estas caracteristicas en conjunto, permiten qusuel®s tengan un muy buen drenaje y baja retencion
de agua (Malagén 1982). Por su parte, en la segumdad muestreada, el fondo de valle, a partir de
depdsitos fluvio-glaciares se han generado suelnsrayor desarrollo de los horizontes organico (O)

y organo-mineral (A), baja heterogeneidad de sunuometria y bien estructurados, es decir, sin
fragmentos de rocas mayores a 2 mm en la superfigigextura que varia de limosa a franco-limosa y
con altos contenidos de materia organica; estascigaes en conjunto, hacen que su capacidad de
drenaje sea de moderada a lenta, lo que ocasian@i@ncion de agua (Malagon 1982).

El paramo de Mucubaji se encuentra ubicado enalgwé va de Apartaderos hacia Santo Domingo y
Barinas, entre las coordenadas N 8°47'56.824" WM 3956.169", N 8°48'1.181" W 70°49'42.419", N
8°47'39.730" W 70°49'51.071" y N 8°46'56.826" W #917.622", formando parte del Parque
Nacional Sierra Nevada, del estado Mérida de Verlaz&u temperatura media anual es de 5,4 °C con
una oscilacién entre 4,7 y 5,9 °C; sin embargo,visacion entre el dia y la noche son mucho
mayores, pudiendo alcanzar temperaturas mayors@ durante el dia y menores a -8 °C durante la
noche (Azdcar y Monasterio 1979 y Azocar y Monast&B80). Los dias con mayor variacion de la
temperatura ocurren en la época de baja precipita@iciembre — marzo). El promedio anual de
precipitacion es de 968,8 mm, el cual responde @aégmen unimodal tropical, ya que posee un
periodo de abundantes precipitaciones entre lossnds abril y octubre y un periodo de escasas
precipitaciones entre los meses de noviembre yor{&igura 2) (Az6car y Monasterio 1979 y Azocar
y Monasterio 1980). Trabajamos en el valle mor@nizincipalmente en las morrenas de retroceso y
terminal, a una altitud de 3600 metros aproximadeene
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Figura 2. Climadiagrama de Mucubaji.



Datos publicados por el MARNR actualizados hastdiel2000, son 26 afios de registro de la
precipitacion (Enero 1969- Dic. 1995) y 10 afioseatgstro de temperatura (Enero 1970- Dic. 1979).

El paramo de Mixteque se encuentra ubicado al maeggiierdo del Rio Chama, 2 Km al noreste del
poblado de Mucuchies, entre las coordenadas N5°4%2" W 70°53'23.386", N 8°43'53.355" W
70°53'21.686", N 8°43'55.894" W 70°53'19.485" y Mi3852.401" W 70°53'18.365", formando parte
del Parqgue Nacional Sierra Nevada, del estadodelé@® Venezuela. La temperatura promedio anual
es de aproximadamente 6,2 °C y la precipitacioralaesl de 1100 mm aproximadamente (Figura 3),
repartidos en un régimen unimodal tropical (Rod¥IgR010, Rodriguegt al 2013). Trabajamos en la
morrena lateral izquierda de la parte media-altdadmicrocuenca de la Quebrada Miguaguo, a una
altitud de 3700 metros aproximadamente.
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Figura 3. Climadiagrama de Mixteque.

Datos facilitados por los Profesores Mayanin Ragrzgy Dimas Acevedo, para el intervalo de afios
2009 - 2012.



Metodologia:

Patron de produccion de flores en las inflorescerecs.

Para la descripcion de la produccion de floreslizagaos observaciones de 30 inflorescencias
pertenecientes diferentes individuos del parambldeubaji y del paramo de Mixteque, en las cuales
registramos las siguientes caracteristicas:

* Tamafo de cada inflorescencia.

* Numero de flores en antesis durante el dia dedarghacion.

» Patron de desarrollo de las flores en la inflonesige(basipeta o acropeta).

» Caracteristicas de las flores que estan en laipodiasal de la inflorescencia.

* Numero de flores con cicatrices de robo de néatartatal de flores que se encontraban o
habian pasado por la fase de antesis.

Descripcion del periodo de antesis

Para realizar una descripcion del periodo de anmtbg&imos un seguimiento a un grupo de 30 flores
pertenecientes a diferentes individuos del paramdlkteque, desde su estadio de boton hasta su
senescencia. Registramos flashas y horas dapertura y cierre de las flores, los dias en lesaqurre

la liberacion de polen y la receptividad estigna@tdo largo de la antesBara evaluar la receptividad
estigmatica, utilizamos un grupo de 8 flores, goasculamos para evitar falsos positivos generados
por el polen, y protegimos con bolsas de tul déasdweantesis para evitar la entrada de polen a las
flores por medio de factores externos (polinizaslprg en cada dia de la antesis probabamos la
receptividad estigmatica de dos flores medianteproaba de reaccion a la peroxidasa; para lo cual
sumergimos los estigmas en una solucion de peréédidrogeno al 10 %, y observamos si se
formaban burbujas después de la inmersion, ya gaaedo los estigmas se encuentran receptivos
reaccionan con el peroxido de hidrogeno y se libgigeno (Osboret al 1998).

Evaluacion del sindrome de polinizacion: Anatomia ynorfologia floral

Con el fin de generar una idea acerca del sindrdengolinizacion, en el paramo de Mucubaji
colectamos 30 flores de diferentes individuos guereontraran en el tercer o cuarto dia de antesis,
que por evaluaciones previas determinamos que tdueatos dias la flor alcanza su maxima apertura, a
éstas le describimos el patron de coloracion, tendofloral, tipo de perianto, distribucion de sus
organos reproductivos y establecimos dimensionamgdios de flores y de algunas de sus partes. La
toma de estas dimensiones las efectuamos con aleusa calibrador digital Mitutoyo (precision de
0,01mm); las dimensiones tomadas fueron las sitpgeifongitud total de la flor, ancho del extremo
externo de la corola (abertura floral), ancho @eolgarios en conjunto, ancho de un (1) ovario,itadg

de los ovarios, longitud del gineceo, longitud detiroceo y ancho del nectario. Las dimensiones
obtenidas las expresamos como el promedio + dedmiastandar.

Patrén de produccion de néctar

Previo a realizar la descripciéon del patrén diaieoproduccion y de concentracion de néctar, asbcom
la capacidad maxima de produccion diaria de néemarel paramo de Mixteque realizamos un
seguimiento de la produccion diaria de cuatro fiate diferentes individuos durante toda la antesis.
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Una vez determinado los dias en que ocurre mayodupcion, en el paramo de Mucubaji
seleccionamos flores de diferentes individuos \crgisnos el patrén de produccion diario durante
estos dias de mayor produccién. Mediamos los vaigémg concentraciones de entre 7 y 10 flores por
dia, y la tarde previa al dia en que realizabam®s$dmas de medidas, aislabamos las flores coasbols
de tul (poro=0,1 mm) para evitar la remocion dettaé por los visitantes florales. Efectuamos la
extraccion del néctar introduciendo capilares dkephralelamente al gineceo y pasando entre los
estambres hasta llegar a la cavidad donde se amwehoEctar secretado (nectario), imitando asi una
visita legitima. Con la ayuda del calibrador digiteedimos la longitud de la columna del néctar len e
capilar para luego calcular el volumen, posteriori@eextrajimos este néctar y lo vertimos sobre el
prisma del refractdmetro de campo para medir seeardracion de azucar. Con este procedimiento
realizamos los siguientes tratamientos:

» Con remocion. En 40 flores extrajimos el néctamdaara desde las 06:00 h hasta las 18:00 h.

e Con acumulacién. En 20 flores extrajimos el nédte veces al dia; una a las 06:00 h y otra a
las 18:00 h.

Para determinar si ocurrian variaciones en la pprddo de néctar, a partir de los datos del expertione
con remocion empleamos un analisis de varianza ddidas repetidas utilizando el programa
estadistico SPSS Statistics version 17.0. Por lailo, aplicamos una prueba t de student para
comparar el promedio de la sumatoria de los vol@mesxtraidos a partir de las 07:00 h en el
tratamiento con remocion y el promedio de los vades extraidos al final del dia en el tratamiento
con acumulacion.

Relacion entre la produccion y la concentracion deéctar.

Utilizamos una correlacién de Pearson (Zar 19993 manocer la relacion entre la produccion de
néctar y la concentracion del mismo hasta las Q@ébido a que a partir de esta hora los volimenes
de néctar eran muy bajos e insuficientes para rsadiobncentracion.

Visitantes Florales.

Para conocer el ensamble de aves, la frecuendcisities y el tipo de interaccidén de las aves astasia

a las flores dé&. bicolor, en el paramo de Mucubaji y en el paramo de Mixagalizamos registros

de los visitantes con dos métodos: Metodo |.-zafifios tres camaras GoPro, una de modelo HERO3+
Black Edition y las otras dos de modelo HERO3 Sikition, éstas las ubicamos sobre tripodes a una
distancia aproximada de 50 cm sin ningun tipo dautkaje y generamos registros fotograficos con
intervalos de 0,5 segundos entre fotos, posterisieneevisamos todas las fotos y seleccionamos las
que capturaron a los visitantes; Metodo Il.- witios binoculares Bushnell 8x42 para realizar
observaciones cuando ocurrian visitas. La tomatgfafias y las observaciones las realizamos entre
las 06:00 y 18:00 h y, a partir de ellas obtuvitaosiguiente informacion:

» [Especie de ave visitante a las floresEdebicolor, empleando la guia de aves de Venezuela
(Hilty 2003).

» Tipo de visita (legitima 0 ilegitima) que realiz#de especie en cada oportunidad.

* Hora de la visita, tomando en cuenta soOlo aquelg®s en las que una especie fue vista
consumiendo néctar.
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« El tipo de interacciones entre las especies de quesvisitaron las plantas d& bicolor
(comportamientos territoriales).

La toma de datos sobre los visitantes florales imdrouando obtuvimos una saturacion en la curva de
acumulacion de especies. Para dicha curva utiligashprograma estadistiéstimateS9.0 (Colwell
2000), con el cual calculamos la curva de rarefecde MauTao (Sest) y el estimador de riqgueza Chao
2, considerando los valores de especies Unicaggcies duplicadas. Para comprobar si existian
diferencias entre las frecuencias de los tipos ideag (legitimas e ilegitimas) que realizaron las
especies, utilizamos un analisis de Ji-cuadrado12909).

Relacion entre la frecuencia de visitas y la prodwion de néctar.

Utilizamos una correlacion de Pearson (Zar 19993 manocer la relacion entre la produccion de
néctar y la frecuencia de visitas por hora durehteanscurso del dia.

Biologia reproductiva.

Para evaluar el tipo de fecundacién mas efectivelesistema de produccion de frutos y semillas,
realizamos un experimento de campo (n = 20 indosjluen cada individuo seleccionamos 4 flores
que se encontraran en preantesis y las destinatossiguientes tratamientos:

« Autogamia: cubrimos las flores con bolsas de tuh paevenir la polinizacion debido al acceso
de los visitantes y cuando los estigmas se endzatreeceptivos, las fertilizamos manualmente
con su mismo polen.

» Xenogamia: emasculamos para prevenir la autopalitn y cubrimos las flores con bolsas de
tul para prevenir la polinizacion debido el accdsolos visitantes y cuando los estigmas se
encontraban receptivos, las fertilizamos manualeneah polen de plantas que se encontraran a
una distancia moderada de ella (>30 m).

» Agamospermia: emasculamos para prevenir la autopation y cubrimos las flores con bolsas
de tul para prevenir la polinizacion debido el accel acceso de los visitantes.

» Control: dejamos flores expuestas a visitas denjzalilores.

Monitoreamos la fructificacion, en el momento qas frutos estuviesen maduros, los colectamos y
llevamos al laboratorio, donde procedimos a cohtabilas semillas y 6vulos abortados por frutdade
siguiente forma: abrimos los frutos y extrajimos $&millas y 6vulos abortados, nos aseguramos de
eliminar restos de pericarpo, luego los dispersasnbse una cadmara de luz inversa para evitar gue la
semillas y/u Ovulos se sobrepusieran entre si dupeen sombras y posteriormente tomamos una
fotografia del grupo de semillas y 6vulos, a estagrafia le cambiamos la configuracion al quitéale
informacién de colores, es decir, al ponerla emdday negro y en formato .TIF mediante el uso del
programa Adobe Photoshop Elements 2.0. Finalmerdézamos la fotografia mediante el programa
TotalLab TL100 V2006. Este programa es capaz denmmer el conjunto de pixeles de color que
generan las semillas y 6vulos en la fotografia,iamd ajustes de sensibilidad y tamafio de los adjet
sin embargo, nosotros nos aseguramos que recaadoas las semillas y 6vulos antes de generar
informacién sobre su nimero. Fuimos capaces daglist las semillas y los évulos abortados debido
a que estos poseian un tamafio diferente, a partiestb, establecimos rangos de tamafios de las
semillas y de évulos dependiendo del numero ddgsxaue ocuparan. A partir de esto, calculamos un
porcentaje de fecundacion por fruto y comparamasrésultados obtenidos en cada tratamiento,
mediante un analisis de varianza (ANOVA) utilizamdiprograma estadistico SPSS Statistics 17.0.
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Efecto de los robadores de néctar en la produccidte frutos y semillas

Con el fin de evaluar el efecto de los robadoreséldar, procedimos a monitorear 20 flores que
poseian cicatrices de robo de néctar y 20 floregisatrices; contabilizamos el porcentaje de fore
que fructificaron y cuando los frutos se encontnafmaduros, procedimos a calcular el porcentaje de
fecundacion con la misma metodologia que utilizapmas el experimento de biologia reproductiva.
Comparamos los resultados obtenidos de numerontilaseen cada tratamiento, mediante un analisis
de varianza (ANOVA) utilizando el programa estadsSPSS Statistics 17.0.

Caracterizacion del habitat

Para describir algunos aspectos del habitat y debladancia d€&. bicolor dentro del Complejo
Morrénico de Mucubaji, realizamos un conteo del enande plantas encontradas en cada transecta,
una ubicada en suelos bien drenados (morrena t@jnyina otra en suelos mal drenados (fondo de
valle), las cuales tenian una longitud de 200 rsepar 2 metros de ancho. Por otro lado, a 188
individuos les describimos el tipo de superfici@éferh en la que se encontraban, es decir, sobeg roc
superficies pedregosos o superficies con abunadaateria organica, y tomamos nota de la cercania a
otras especies de plantas; posteriormente, prooedancomparar por medio de un analisis de Ji-
cuadrado, la cercania de los individuoEddicolora otras especies vegetales, cuando se encontraban
sobre un sustrato rocoso o con abundante matgdaioa (Zar 1999).
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RESULTADOS

Patrén de produccion de flores en las inflorescerers

Los individuos deE. bicolor florecen una vez por afio, y el periodo de flonadiéne una duracion de
aproximadamente cuatro meses, en el cual las @mf@res entran en antesis en el mes de junio
(Pelayoet al. datos no publicados). Las flores estan dispuestasspiral sobre un pedudnculo erguido
de aproximadamente 42,08 + 11,34 cm (DS), que ejucto modelan una inflorescencia con forma de
racimo. Normalmente producen una o dos infloresasrmor periodo de floracion, aunque raramente
se pueden encontrar plantas con mas de dos. Elraloeeflores que producen por inflorescencia
puede variar en torno a las condiciones en quaaeeatra el individuo, teniendo éstas en prome8lio 2
flores; y se van desarrollando en la inflorescepoidiempos diferentes, con una tendencia acropeta,
decir, desde la base hacia el apice. Durante atmdl® de la inflorescencia normalmente hay eBtye

4 flores en antesis; asi mismo, cuando la floraegta por terminar, los frutos de las primerasefipr
gue pasaron por antesis, pueden ya estar maduros.

Durante sus visitas los robadores de néctar perfasflores con su pico, lo que posteriormentegen
cicatrices en las corolas (Figura 4). Por mediestas cicatrices pudimos reconocer que el poreentaj
de robo de néctar fue de 96,60 %.

Cicatrices de
robo de néctar

A

Figura 4. Flor dé&echeveria bicolodonde se distinguen las cicatrices causadas pobelde néctar.
Descripcion del periodo de antesis

Las flores tienen una antesis que perdura por g, diarante ésta cada flor pasa por dos estadios
reproductivos, que describiremos a continuaciotadis |.- que comienza en el dia en que las flores
abren y ocurre la liberacion del polen; la cuaheg copiosa y se observa que el polen se adhiere en
grandes cantidades a los picos de los colibrieganiss; durante estos dos dias la flor se comporta
exclusivamente como flor masculina; Estadio llpagtir del tercer dia, las flores expuestas aansis

ya no tenian o tenian muy pocas cantidades de ,palemismo tiempo que la flor inicia su fase
femenina, es decir, cuando los estigmas comienzestaa receptivos, esta Ultima fase se mantiene
hasta el final del cuarto dia, cuando la antesigit&. A este tipo de secuencia Font Quer (1982) la
denomina hermafroditismo protandrico. Seguidamedatdlor persiste en la inflorescencia con sus
pétalos mas oscuros y turgentes, pero no tan ggidmo solia mantenerlos durante la antesis, laasta
maduracion del fruto.



Evaluacion del sindrome de polinizacion: anatomia ynorfologia floral

Con respecto a la descripcién de las flores (Fi§liraodemos observar que son de tipo simple,aon |
corola de forma tubular pentagonal y cuya abenpuiricipal es de igual o menor diametro a la parte
media y basal. Las flores estan compuestas portdlopélibres y 5 sépalos libres de morfologia
diferentes, es decir, la flor es heteroclamideaguamto a sus 6rganos reproductivos, el androdéo es
compuesto por 10 estambres paralelos a los pétalesitras que, el gineceo lo integran 5 ovarios
stperos que se encuentran unidos, pero con sugseséparados; por lo tanto, el androceo es
sincarpico. Los nectarios son de forma semilurestsin ubicados en la base de cada pétalo. El rosado
en varias tonalidades, es el color principal dedeola, aunque ésta posee también algunas partes
amarillas en los &pices y partes internas de ltslqge Con respecto a las dimensiones de la flor,
algunas de ellas estan representadas en la Tabla 1.
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Figura 5. Esquema antomico de la florit#heveria bicolodonde se muestran las medidas realizadas:

A) Longitud de la flor; B) Abertura principal; C)n&ho de todos los ovarios; D) Ancho de un (1)
ovario; E) Longitud de los ovarios; F) Longitud deleceo; G) Longitud del androceo; H) Ancho
interno entre nectarios; I) Ancho interno entretaeas.
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Tabla 1. Caracteres representativos de partesflibe fpue se encuentran esquematizados en la Figura
5, partes de la flor que representa los caracteresiedio de la medida de cada parte de la flor y s
respectiva desviacion estandar.

Caracter Representacion del caracter Promedio de la Desviacion
medida (mm) estandar (mm)
A Longitud de la flor 13,04 0,98
B Abertura principal 5,23 0,74
(0 Ancho de todos los ovarios 5,88 0,62
D Ancho de un (1) ovario 2,78 0,29
E Longitud de los ovarios 5,41 0,54
F Longitud del gineceo 8,04 0,74
G Longitud del androceo 8,13 0,70
H Ancho interno entre nectarios 7,11 0,71
I Ancho interno entre nectarios 5,41 0,62

Patrén de produccion de néctar

Las flores son capaces de producir néctar duradtestlos dias de antesis, siendo el tercer y cl@gto
dias en que ocurre mayor produccion de este rebigara 6). Las mediciones de néctar y volumenes
las efectuamos durante estos dias, y en el trat&omien remocion obtuvimos que la sumatoria de los
volumenes extraidos desde las 07:00 hasta las 1B:€0 de 6,52 + 4,54 ul (DS), en donde los
volimenes mas altos se producen en las primeras kerla mafana, ya que a medida que avanza el
dia la produccion de néctar disminuye hasta lleagegro. Por otro lado, las medidas de concentracion
que le tomamos a estos volumenes las limitamos hes® de la mafiana, debido a que a partir de esta
hora los volimenes no eran lo suficientemente girs ser reconocidos por el refractometro. Y
durante este corto periodo de tomas de medidas dercentracion, pudimos observar que existe
también una tendencia a disminuir a medida quedtaren las horas (figura 7).
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En el tratamiento con acumulacién de néctar obtasique el volumen promedio al final del dia (a las

18:00 h) es de 12,26 + 6,49 pl (DS), y cuya comeeitin promedio para estas medidas de volumen es
de 18,27 + 4,01 % (DS) de azucar. Al examinar edtdes y comparar la produccion de néctar de

ambos tratamientos por medio de una prueba destudent, pudimos probar que existen diferencias

significativas entre los volimenes producidos, ¢ ¢ probabilidad de que estos volumenes sean
iguales es de 0,0002Q@4t -3,97).

Es importante sefialar que los volimenes promediogigos a la 06:00 h para las flores usadas en los
tratamientos con remocion y con acumulacion fueter9,12 + 7,13 pl (DS) y 10,90 £ 4,01 pl (DS)
respectivamente; al comparar estos volumenes pdiontie una prueba estadistica de t de student
pudimos conocer que no existen diferencias sigtifias (¢, = -1,23 p > 0,305)

Relacién entre la produccion y concentracion del roéar

Al comparar los promedios de volumen y concentradé néctar del tratamiento de remocion por
medio de una correlacion de Pearson, encontranesydste una correlacion de 0,97; P < 0,05, siendo
ésta muy alta, y la cual se genera de forma pasifi@ que a medida que transcurre el tiempo, el
volumen y la concentracion tienden a disminuir dasiorma paralela (Figura 6).

Visitantes florales

En aproximadamente 80 horas de muestreo, repaditeas los meses de junio, agosto y septiembre,
registramos cuatro especies de aves como visitdloiedes deE. bicolor. Metallura tyrianthing
Colibri coruscans Eriocnemis vestitey Diglossa gloriosa este nimero de especies obtenido, se ve
reforzado por el estimador de Chao 2, debido ggeice como nimero de especies esperadas entre 4
y 5 (Figura 8). Por otro lado, también encontraracaros en las flores, los cuales son considerados
como hurtadores de néctar debido a que no cumpigama funcioén en la polinizacion.

Entre los visitantes florales, tenemos ddetyrianthina representa a los colibries de pico coffo,
coruscansy E. vestitarepresentas a los colibries de pico lard®. gloriosaa los robadores de néctar;
de estas especies, fle tyrianthinala que acumulé el mayor porcentaje de visitas alpliizadas
(93,24%); mientras quE. vestia, C. coruscansy D. gloriosaen conjunto realizaron el resto de las
visitas (6,76%).
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Por medio del andlisis de Ji-cuadrado, pudimosn@mer que existen diferencias significativas en la
frecuencia en que cada especie realiza visitaineg o ilegitimas )eaicuiads74; x%0.05: =7,81); asi
mismo, comd. gloriosafue la Unica visito ilegitimamente las flores, faeespecie que obtuvo mayor
diferencia entre la frecuencia observada y espeesddecir, en los residuales estandarizados (Rabla

Tabla 2. Valores de los residuales estandarizagldsscespecies de aves cuando realizaron visitas
legitimas e ilegitimas.

Especies Visitas legitimas Visitas ilegitimas
Metallura tyrianthina 0,227600092 -1,365600551
Erionemis vestitus 0,038749213 -0,232495277
Diglossa gloriosa -1,394971665 8,36982999
Colibri coruscans 0,027399831 -0,164398987

Relacion entre la frecuencia de visitas y el patrode producciéon de néctar

Al comparar los datos estandarizados de la fredaatecvisitas y el volumen de néctar promedio del
tratamiento de remocion por medio de una correfacdé Pearson, encontramos que existe una
correlacion muy alta (r = 0,842; p < 0,001), lalsmgenera de forma positiva, ya que a medida que
transcurre el tiempo, la frecuencia de visitas g/ \olimenes de néctar tienden a disminuir casi de
forma paralela, sin embargo, observamos la pregseecun pico en la curva de la frecuencia de gisita

alrededor del medio dia (Figura 9). Para comprebaste pico generaba algun efecto en el valoa de |
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correlacion, decidimos realizar otra correlaciomapal intervalo desde las 10:00 hasta las 18:08shor
en el cual obtuvimos que las dos curvas tienercanmalacion moderada (r = 0,568, p > 0,14).
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Figura 9. Patron de frecuencia de visitas y deyoidn diario del néctar de flores Beheveria
bicolor que se encontraban entre el tercer y cuarto déatdsis.

Biologia reproductiva

El porcentaje de fructificacion para los tratamisnte xenogamia, autogamia y el control fue de
100%, mientras que para el tratamiento de agamogpéue de 0%; sin embargo, en los tratamientos
de xenogamia, autogamia y control el porcentajéedendacion fue bajo, debido a que el numero de
semillas, en promedio, fue menor al 50% de los as/dlisponibles. Los frutos expuestos a visitas
florales (control) tuvieron porcentajes de fecum@lasuperiores al resto de los tratamientos (46)12%
seguido por los frutos del tratamiento de Xenoggmi@,25%) y por ultimo, los frutos del tratamiento
de Autogamia (36,49%, Tabla 3); sin embargo, alpamar estos porcentajes por medio de un analisis
de varianza, encontramos que no existen diferesgagdicativas entre los tres tratamientos (F=8;06
p=0,350). Por otro lado, aunque en el tratamieet@gamospermia ninguna flor generoé frutos, éstas
permanecieron marchitas en el pedunculo de laregt@ncia hasta el final del ciclo reproductivdade
planta (Figura 10)



Tabla 3. Promedio del nUmero semillas producidassgntaje de fecundacion, maximo numero de
semillas y el minimo numero de semillas producetatos tratamientos de polinizacion de autogamia,
xenogamia y control, realizados en flores=d@everia bicolor

control Autogamia Xenogamia
Promedio de semillas + DS 644,4+238,5  457,75+307,7 466,7+255,01
Porcentaje de fecundacion (%) £t DS  46,12+17,92 36,49+23,75 40,25+20,96
Maximo numero de semillas 1120 1282 939
Minimo nimero de semillas 308 109 84

Figura 10. Detalle de flor abortada, sefialadagdletha, resultante del tratamiento de agamospermi

Cuando observamos algunos individuos de maneraletaada, pudimos reconocer que la especie es
capaz de reproducirse asexualmente, por mediordeiniento de nuevas plantas en sus rizomas
(Figura 11). Este tipo de reproduccion lo obsernvasuabre rocas y sobre materia organica en el suelo,
en donde pudimos observar que se desarrollan Hagrlantas establecidas sobre materia organica
(Figura 12).
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Figura 11. Crecimiento de nuevas plantas, sefiafaatafechas, a partir del rizoma de un individuo.

Figura 12. Diferencias morfologicas de dos indiasldeE. bicolordesarrollados sobre diferentes
sustratos, a la izquierda el sustrato materia azgdna la derecha el sustrato es roca.

Efecto de los robadores de néctar en la produccidte frutos y semillas

Todas las flores sometidas al robo, asi como apuglie no fueron robadas, produjeron frutos (100%);
sin embargo, el porcentaje de fecundacion en frdéoores que no tuvieron robo (57,17+22,92%) es
mayor que el porcentaje de fecundacion de floresrabo (46,13+17,92%), pero cuando comparamos
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estos valores por medio de un analisis de variaep@pntramos que no existen diferencias
significativas entre los tratamientos (F=2,881;,098).

Anatémicamente no observamos fuertes dafios entk g@derna del ovario como resultado de visitas
de robadores; sin embargo, raramente observamaspaguenios putos negros sobre la parte externa
del ovario que parecian ser causados por el cordada punta del pico de las diglosas.

Caracterizacion del habitat

Todos los individuos dd=cheveria bicolorque encontramos y estudiamos en las transectas (58
individuos) se encontraban en suelos jovenes, Uades tenian un horizonte superficial muy poco
desarrollado o de bajo espesor (menor a 10 cmgmasl, una buena capacidad de drenaje debido a la
composicion y a la condicién de pendiente (morrenasleras). Al momento de estudiar el sustrato en
el que se encontraban los individuos, pudimos emEnque el 60% de los individuos se encontraban
sobre un horizonte orgénico, fibroso y esqueléteEn;decir, con grandes cantidades de roca casi
inalterada, el 31% se encontraba sobre un horizamstituido de materiales organicos mezclados con
la fraccion mineral y el otro 9% sobre la supegfidie rocas; por lo tant&. bicolor es una planta
litofita.

Por otro ladoE. bicolor no aparenta tener asociaciones con otras espagetales, debido a que un
poco mas de la mitad de los individuos que estunka(B3,52%) se encontraban separados de otras
especies, mientras que el resto de los individd618%) se encontraban establecidos a una distancia
menor de 15 cm de otras especies vegetales; diermbhultziila especie que aparecio frecuentemente
mas cerca dE. bicolor, seguida poH. obtusifolia(Tabla 4).

Tabla 4. Porcentaje de individuosEeheveria bicoloque se encontraban establecidos junto a
individuos de otras especies vegetales.

Especie % de individuos
de E. bicolor

Espeletia schultzii 21,14
Hesperomeles obtusifolia 13,74
Pinus sp. 5,81
Hypericum laricifolium 4,22
Acaena elongata 1,05
Rumex acetosella 0,52
total 46,48

Por medio del analisis de Ji-cuadrado pudimos mmEmque existen diferencias significativas en
cuanto a la cercania &e bicolorcon otras especies vegetales, cuando se encaongabee un sustrato
rocoso y sobre materia organioé.{cuad562,18;%% 05 12,59. En los residuales estandarizados, se
muestra que la cercania Bebicolora especies comie. schultzij H. obtusifoliay Pinussp, es mayor
cuando éstas se encuentran sobre materia orgarécgy que cuandi. bicolorse encuentra sobre un
sustrato rocoso suele estar mas cerdd. atusifolia(Tabla 5).
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Tabla 5. Valores de los residuales estandarizaai@slas especies cercandscheveria bicoloy

cuando se encontraba sobre un sustrato rocosag solsustrato organico.

Especie Sustrato rocoso Sustrato orgdnico
Espeletia schultzii 3,22 -3,06
Hesperomeles obtusifolia -3,22 3,06
Pinus sp. 2,22 -2,11
Hypericum laricifolium 1,64 -1,56
Acaena elongata 0,76 -0,72
Rumex acetosella 0,76 -0,72




DISCUSION DE RESULTADOS
Patron de produccion de flores en las infloresceress

Existen pocos datos sobre la fenologia de plaredhpatamo; no obstante, hemos observado que una
buena parte de plantas del paramo inician su flamaan el mes de julio; mientras qie,bicolorinicia

su floracion en Junio, siendo ésta una de las pasng@antas en florecer. Debido a que al prinaij@o

su floracién existen otras pocas especies consflggensamos que en zonas del paramo d&nde
bicolor sea un especie abundante, podria perfilarse conao importante fuente de recursos
alimenticios durante los meses de junio y julio;laenisma forma en quE. schultziies una fuente
importante de recursos para otras especies dusantieracion (Berry y Calvo 1989). ElI comienzo
temprano de la floracion dE. bicolor, podria deberse a que los estimulos ambientaleslague
promueven son diferentes a los estimulos ambientietras especies de plantas (Roldan y Martinez
2000).

El tamafio promedio de las inflorescencias (42,08ycel nimero promedio de flores que producen los
individuos por inflorescencia (25 flores) en Mucibaoncuerdan con los datos reportados ftara
bicolor por Walther (1972); asi mismo, pudimos observar gjudesarrollo de la inflorescencia ocurre
de manera acropeta y el numero de flores en amesdia (entre tres y cuatro) coincide con el mame
diario de flores en antesis que tienen otras espelgl géner&cheveria(Jimenoet al. 2013, Jimeno-
Sevillaet al 2014). Debido a la poca cantidad de flores quenseentran en antesis simultaneamente
en cada inflorescencia y la prolongada duraciéfadmtesis de cada flor, en algunas inflorescencia
pueden transcurrir entre dos y tres meses (a pirtia apertura de las primeras flores) hasta agie |
ultimas flores entren en antesis. De igual marlariprmacion y maduracion de cada fruto se prolonga
por aproximadamente tres meses, en consecuenc@msése que algunas inflorescencias exhiban
frutos maduros y flores en antesis al mismo tiejpmque se desconoce la longevidad de las semillas
de E. bicolor, esta dispersion de semillas que se prolonga tturearios meses, puede interpretarse
como un mecanismo que permite incrementar la pilidadd de germinacidon en un momento
adecuado, puesto que las semillas pueden detsgosata espera de condiciones ambientales que
favorezcan su germinacion (Pérez y Pita 2001).

El alto porcentaje de robo de néctar que detectgmoosobservacion de cicatrices en los frutos
(96,60%), concuerdan con aquellos obtenidos poodat Inouye (2000), quienes afirman que las
altas tasas de robo son normales en las espegusnias cuyo néctar es robado por diglosas. ltas al
tasas de cicatrices en frutos son una muestraaelqobo de néctar no compromete la produccion de
frutos enE. bicolor, sin embargo, este porcentaje de incidencia de delnéctar puede ser importante
en otras especies, debido a que durante su Vgstepbadores de néctar pueden ocasionar dafios en |
organos reproductivos de la flor (Maloof e Inoug®@ y Faegri y van del Pjil 1979). Otra especie del
paramo visitada por robadores de néctaE.eschultzii pero no se le ha cuantificado el porcentaje de
robo, ni los efectos que se generan durante lgavi® los robadores; aunque, los investigadores
sugieren que debido a la forma en que las diglesdizan las visitas, éstas podrian ser transpmnead

de polen (Pelayet al en prensa).

Descripcion del periodo de antesis

La duracion de la antesis de bicolor es de cuatro dias, siendo esta duracibn menorda &

gibbiflora, cuya antesis se prolonga durante siete u octsy @imbién existen diferencias durante el

ciclo de la antesis de estas especies, ya quediadion de polen y la receptividad estigmaticarecu

desde el primer dia de antesiskergibbiflora (Parraet al. 1993), mientras que &n bicolor se exhibe

uno de los tipos de hercogamia, es decir, una aeipartemporal entre la liberacion del polen y la
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receptividad estigmatica (Faegri y van del Pjil99°Es curioso que Pared al. (1993) mencionen que

las flores se encontraban receptivas desde el pudiiaede antesis, sin haber realizado estudios de
receptividad, este dato lo explican debido a qaglantas poseian depdsitos de polen sobre estigmas
sin embargo, ek. bicolor también observamos depdsitos de polen sobre figgnas en el primer y
segundo dia de antesis, pero al remover el poletgr una prueba de receptividad encontrabamos que
la flor aln no habia comenzado su fase femenimaotPo lado, al igual que ocurre &n bicolor, la
abertura maxima de la corola Begibbifloraocurre a mitad del ciclo de la antesis (Patral 1993).

Evaluacion del sindrome de polinizacion

Algunos de los caracteres florales descritos em teabajo son similares a los descritos por Walther
(1972) vy Vivaset al. (2011) y el resto de los caracteres no habiam débcritos anteriormente,
haciendo de ésta la descripcidbn mas completa gha Becho sobre la flor d& bicolor. Asi mismo, al
comparar los caracteres de la flor con los asignadplantas que tienen la capacidad de atraer aves
para su polinizacion; es decir, que poseen sindderolinizacion de ornitofilia (Faegri y van dél P
1979), encontramos que existen similitudes, pdamdo, E. bicolor aparenta estar especializada en la
atraccion de colibries como polinizadores.

Durante el estudio observamos dtiebicolor, es una de las pocas especies que exhibe sindi®me

ornitofilia; mientras que, la mayoria parecen ekhibindrome de entomofilia o ser especies
generalistas; siendo este Ultimo el caso aparerte shultzij cuyas flores tienen la capacidad de atraer
aves y gran variedad de insectos (Berry 1989).

Patron de produccion de néctar

Faegri y van del Pijl (1979) reportan que las coiodies ambientales influyen en la produccion de
néctar, lo que nos hace pensar que la variabitidatbndiciones ambientales en el paramo podria ser
causa de la diferencia en la produccion de néatdloees de diferentes edades; sin embargo, Rarra
al. (1993) piensa que esta diferencia encontradaiéamenE. gibbiflora se puede deber a que las
flores hacen menos predecible el recurso paraagupdlinizadores incrementen el nimero de visitas.
Entra en duda también, la posibilidad de que ungomgroduccion de néctar entre el tercer y cuarto
dia de antesis, esté relacionada con la receptivdda planta; inferimos esto, porque mientrasanay
sea la cantidad de néctar en las flores, mas mattansera la visita para la extraccion del recurso;
posiblemente con este incremento en la duracida dsita, habrd mayor posibilidad de polinizacién.

Las grandes alturas se caracterizan principalnptéa escasez de oxigeno en la atmosfera y las baj
temperaturas ambientales; por lo tanto, los ansmgle habitan a mas de 3000 m de altitud requeriria
de un importante aporte de calorias para mantandromeostasis. En el caso de los colibries se
requeriria no sélo de importantes volimenes deanésino también de altas calidades de azucares
(Salinas,et al 2007). El volumen producido p&:. bicolor en 24 horas (22,27 pl), es mayor que el
producido poiE. gibbiflora(14,5 ul) y atn mayor que el & rosea(5,53 pl), sin embargo, todas estas
especies producen volimenes de néctar caractesiste flores que son visitadas por colibries. Por
otro lado, las concentraciones del néctar son @igslen las tres especiesHElgheveriacomparadas
(Parraet al 1993 y Jimeno-Sevilleet al 2014). En el paramo, especies comoschultziiy S.
wedglacialis también producen volumenes diarios de néctar meral producido pdt. bicolor (0,8;

5,34 y 22,27 pl respectivamente); sin embargo,ctascentraciones de azucares en el néctar son
similares entrd=. schultzily E. bicolor, mientras que las d& wedglacialison mayores (Pelayat al

en prensa).

En el patrén de produccion de néctar durante elatiaontramos que no existe ningun pico en su
producciéon entre el intervalo de 06:00 a 18:00 iando el volumen promedio mas alto el que
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extrajimos a las 06:00 h que resulta de una poghdeuccion nocturna, y a partir de esta hora,
pudimos observar una notable disminucion en la ymcdn de néctar (Figura 6), siendo dicha
disminucion tan drastica que en algunas floresaimaehproduccion de néctar a partir de las 09:00 h,
que sugiere qué&. bicolor posee un patrén de produccion de néctar princgatennocturno. Lo
contrario ocurre en las otras especiesEdbeveriaestudiadas, por ejemplo, & rosaehay un
incremento en la produccion desde tempranas herds hafiana hasta las 10:00 y luego el volumen
producido se mantiene hasta las 18:00; mientrasemlie gibbifloramuestra un pico en la produccion
a las 09:00 y luego disminuye su produccion hatd b:00 (Parrat al. 1993 y Jimeno-Sevillat al
2014). La diferencia que obtuvimos entre los voldesede néctar en ambos tratamientos, inferimos
qgue se generd debido al estrés causado a la iama inadecuada manipulacion de la flores, doade s
pudieron ocasionar lesiones a los conductos quarllel néctar al nectario.

Relacion entre la produccién y concentracion del regar

La concentracion promedio del néctar producido Eobicolor a las 06:00 h es la mas alta (20,73 +
3,10 %) y a partir de esta hora disminuye, estepootamiento pudo haber sido un resultado del
proceso coevolutivo de la especie con los colibkefesl paramo, debido a que a primeras horas de la
mafiana los colibries necesitan néctar con altaeobracion de carbohidratos para regular su
temperatura, mientras que, a medida que transclaseroras de la mafiana el sol cumple esta funcion
de termorregulador y la planta produce néctar aorcentraciones mas bajas, pero necesarias para
aportar la cantidad de carbohidratos que cumpldaodemandas energéticas y suficiente cantidad de
agua para soportar las extremas temperaturas deérter Podriamos pensar también, que debido a
que en el paramo las plantas se encuentran sometifizertes condiciones ambientales (Azocar y
Monasterio 1980), es posible que esta disminuceéadproduccion y concentracion del néctar esté
asociada al tipo metabolismo CAM que posee la @lagit cual podria ser facultativo, constitutivo,
neutral o cambiante (Herrera 2009 y Wirdgeal. 2008).

Visitantes florales

Al igual queE. gibbifloray E. rosae nuestro modelo de estudio es polinizada solanpteolibries
(Jimenoet al 2013, Jimeno-Sevillat al 2014, Parraet al 1993, Parra-Tablat al 1998). De las 5
especies de colibries que esperabamos que vislgardlores deé. bicolor, en nuestra area de estudio,
solo registramos tred( tyrianthina, E. vestitgy C. coruscans Es posible que no observamofa
microrhynchumvisitando aE. bicolor porque segun Hilty (2003) el pico tiene un tamdBo6 mm,
mientras que la longitud de la flor es de aproxiamaente 13 mm, por lo tanto, los rasgos morfolégicos
no le permiten a la especie realizar visitas legii, y pensamos que tampoco es capaz de realizar
visitas ilegitimas debido a la rigidez y grosorlds pétalos y sépalos; entonces, esta especieatendr
como preferencia flores de menor longitud. Coneetpa la ausencia de visitas Qe lindenii es
posible que se haya debido a la migracion quezeeakta especie a altitudes mayores a la de ladeona
estudio durante la época humeda (Hilty 2003); simbargo, es muy importante informar que
observamos a esta especie realizando visitas lacolor en el Paramo de La Culata, en el mes de
Junio, a una altitud aproximada de 3700 metros.

En las especies del paramo andino cuya polinizdw@osido estudiado, la mayoria pertenecientes a la
familia Asteraceae, se ha encontrado que los toatajores de polen son gran variedad de inseabos y/
aves; y ademas, que éstas son totalmente depersdtntsus polinizadores debido a que no dispersan
su polen a traves del viento (Fagua y Bonilla 2@8¥3ry 1986 y Berry y Calvo 1989).

Segun Hilty (2003)M. tyrianthina es una especie con comportamiento territorialty &g lo que

observamos durante la toma de datos, los individiesesta especie exhibian comportamientos

agresivos hacia otros colibries indiferentemente laleespecie que fuesen; a partir de estos
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comportamientos, pudimos observar como los otrbrées quedaban tendidos en el suelo después de
haber recibido impactos de algunos individuo$idéyrianthina.Este comportamiento territorial pudo
haber sido una de las causas de que la mayoriaiths \que reportamos hayan sido realizadasvpor
tyrianthina (93,24%) y el resto de visitas hayan sido reaigagor las otras especies de aves; otra
causa pudo haber sido que durante el periodo gaectealizamos el estudio, habia gran variedad de
especies en floracion, siendo algunas de éstasetirgncia por las especies de colibries que kasita
efimeramente &. bicolor, por lo tanto, pensamos que es necesario estabiensamble de aves
asociadas a las flores Bebicolordurante todo el periodo reproductivo.

Aunque solo registramos una especie de colibriicke gorto como visitante floralM. tyrianthing,

éste realizé la mayoria de las visitas. Estos tang nos permiten apoyar nuestra primera hipotesis
que infiere en un posible favorecimiento hacia dobries de pico corto, debido a los caracteres
florales dekE. bicolor. Por otro lado, debido al ajuste morfologico eMreyrianthinay la flores deE.
bicolor, y a la gran proporcion de las visitas realizagassamos que esta especie es su polinizador
principal en el paramo andino.

Diglossa gloriosaes la Unica especie de ave especializada en eld®méctar en el paramo andino
(Hilty 2003 y Pelaycet al 2011), y en efecto fue la Unica especie que pteseste comportamiento
durante las visitas a las flores He bicolor. El robo de néctar podria ser de gran importaanida
reproduccion deE. bicolor, porque como hemos mencionado, durante la visitaugden ocasionar
dafios en los dérganos reproductivos de la plantsmimuir la frecuencia de visitantes legitimos. A
pesar de que el porcentaje de robo fue bastaté{60%), el efecto dB. gloriossapareciera ser
neutral. Asi mismo, en el paramo andino, se cogae®. gloriosavisita akE. schultzii,y que el efecto
de las visitas podria ser positivo debido que podainsportar polen (Pelagd al. en prensa); mientras
tanto, en otras especies del géneéoheveriano es conocido el robo de néctar, pero Jimenal
(2013) reporta el hurto de néctar ocasionado pemo&cere. rosea

Relacién entre la frecuencia de visitas y el patrode produccion de néctar

El resultado de la correlacion de Pearson es kassdto (r = 0,842), lo cual es bastante interesant
debido a que en la curva de la frecuencia de sisibservamos la presencia de un pico de actividad
(figura 7). Esto nos hace preguntarnos si tambi&tesun pico en la produccioén de néctar que no fue
posible observar debido a una posible inadecuadaipoiacion de las flores, o si es un
comportamiento normal en los colibries visitarflases en basqueda de recurso en posibles flores qu
no hayan sido visitadas durante el dia.

Biologia reproductiva

La flor no es capaz de reproducirse por agamospeesi decir, necesita ser fecundada para producir
semillas y frutos; ésta puede ser fecundada canp# otras plantas y con su mismo polen; es decir,
es xen6égama y autocompatible, ya que obtuvimoslagi@lantas son capaces de generar la misma
cantidad de frutos (100%) y la misma cantidad daeilkes segun el ANOVA realizado. Segun Pata

al. (1993), E. gibbiflora tiene un comportamiento similar B bicolor en cuanto a su biologia
reproductiva; sin embargo, en algunas de las &spde Asteraceae estudiadas del paramo andino, los
resultados demuestran que las plantas son xenogamamcompatibles y no presentan agamospermia
(Fagua y Bonilla 2005, Berry 1986 y Berry y Cah\@8%); no obstante, con los resultados obtenidos en
las diferentes investigaciones, podriamos infarigee la autoincopatibilidad es una caracterisfiea
varia dependiendo de la familia.

Parraet al (1993) sugiere qué&. gibbiflora posee una alta tasa de autofecundacion, debido a |
morfologia floral, liberacién de polen y receptatide forma sincrénica, y porque la cantidad de
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abortos florales en la poblacidén estudiada es santbaja o nula. La anatomia floralklebicolory

E. gibbiflora son similares; por tal razén, pensamos que edlpogue ocurra autofecundacion en
flores deE. bicolor, siempre y cuando las visitas legitimas hayan sidy bajas o nulas y las anteras
aun posean gran cantidad de polen. A pesar dekellaicolor exhibe mecanismos que promueven la
reproduccion sexual de la especie, como la herciaggmporal, producciéon de recurso alimenticio
para los polinizadores, diferencias de volimeneslymidos durante la antesis y el hecho de que el
néctar esté distribuido en 5 nectarios, lo cualentenla probabilidad de fecundacién durante Id tota
extraccion del recurso.

Efecto de los robadores de néctar en la produccidate frutos y semillas

Debido a que el 100% de las flores robadas fraatifin y el nimero de semillas producidos por flores
robadas y no robadas, no es significativamentaetife entre si, tomamos la decision de rechazar
nuestra hipotesis que sugeria posibles causasidads en las estructuras reproductivas. Estetaesul

se lo atribuimos a la fuerte proteccion que gentrampétalos y sépalos, ya que al igual que lat@lan
estos son rigidos y carnosos.

Caracterizacion del habitat

El patron de distribucion dé. bicolor que encontramos, indica que ésta tiene prefeepoiasuelos
bien drenados, un resultado similar fue obtenidtermrmente por Uhl (1992). Esta patron de
distribucién es comun dentro de la familia Crasseda (Walther 1972 y Ortiet al 2008), ya que
tienen adaptaciones fisiondmicas Yy fisiologicas lgsepermiten soportar el estrés hidrico: resetdeas
agua y baja tasa de transpiracion durante el détifér 1972 y Winteet al. 2008). Aunque las plantas
eran capaces de establecerse sobre sustratossgéoson abundante materia orgénica, los indivsduo
que se encontraban sobre este ultimo tenian megarillo, posiblemente por la falta de estrés
nutricional.

Ahora bien,E. bicolorno aparenta tener asociaciones con otras platebglo a que los individuos se
encontraban solos o al lado de otras especiesalegetn similar proporcion (53,53% y 46,48%
respectivamente); en efecto, este hecho es retoadel resultado de Ji-cuadrado, el cual nos hace
pensar que la frecuencia de cercania a otras esp&s dada por la abundancia de estas sobre un
sustrato determinado; por ejemplo, coBoschultziies muy abundante sobre sustratos organicos;
entonces, sobre éste registraremos mayor nimeyiawtas dée. bicolorcercanas &. schultzii
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CONCLUSIONES

Las flores deE. bicolor son capaces de generar frutos y semillas de faute@gamica; sin embargo,
poseen algunos caracteres que interpretamos camwiores de la transferencia de polen por medio
de colibries: sindrome de ornitofilia, asi commekanismo hercogamia.

Pudimos haber cometido un error metodolégico al emim de tomar los datos del patron de
produccién de néctar durante el dia; por lo tapémsamos que es necesario repetir el procedimiento
para probar si existe un pico de produccion al awgdj lo que nos permitira tener una idea mas clara
del comportamiento de los colibries durante estassh

Los resultados de este trabajo parecen demosteaglquolinizador principal €sl. tyrianthina,debido
al alto porcentaje de visitas que este le realzi@ntras que las otras especies de colibries parece
tener un comportamiento mas oportunista.

A pesar de las altas tasas de robo de néctar gugaate este comportamiento se pueden generar dafios
en los Organos reproductivyoB. gloriosano compromete la produccion de frutos y semillassde
bicolor.

Echeveria bicolorse puede encontrar solamente en ecosistemas dmsidielos tengan un buen
drenaje.

RECOMENDACIONES

Explorar otros métodos para medir la producciémialide néctar, con el propdsito de explorar si las
flores tienen una segregacion sostenida a lo ldegdia.

Explorar experimentalmente si los ladrones de néutiden afectar otros componentes del éxito
reproductivo dé. bicolor, por ejemplo, si afectan su dispersion de polen.
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