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Resumen

Se evaluaron diferentes mecanismos de la reproduccion sexual que se
relacionan con la coexistencia de P. nitida y P. trianae en una zona del paramo
del Parque Nacional Natural Chingaza, Colombia. Se realizaron salidas de
campo durante un afio donde se registraron aspectos de la biologia floral,
reproduccion sexual, fenologia floral, fructificacion y visitantes florales de
ambas especies. Tanto P. nuitida como P. frianae son parcialmente
autoincompatibles, presentan morfologia floral adecuada a la ornitofilia pero
con diferencias significativas en tamafio y longitud de las estructuras
reproductivas; estan separadas espacialmente siendo dominantes cada una en
diferente altitud y habitat; florecen en épocas distintas del afio mostrando una
clara separacion temporal del patrén de floracion. Comparten dos especies de
aves que por sus diferencias en morfologia corporal pueden acoplarse a las
flores para portar el polen en diferentes partes de su cuerpo permitiendo que
haya una separaciéon del polen y sea transportado a la especie de planta
correcta en cada visita. Dichos mecanismos florales, temporales y espaciales
definen a estas plantas como dependientes de los polinizadores y permiten
explotar el servicio de polinizaciéon por P. nitida y P. trianae exitosamente,
contribuyendo a la coexistencia entre estas especies y mitigando los efectos
negativos que puedan tener en el flujo de polen, exocruzamiento y éxito en la

reproduccion sexual.

Palabras clave: Pdramo, Andes, Colombia, Mecanismos de Coexistencia,

Reproduccion Sexual, Puya.



Resumen y Abstract

Abstract

I evaluated the sexual reproduction mechanisms related to the coexistence of
P. nitida and P. trianae at a region of the National Natural Park Chingaza,
Colombia. I did field trips during one year and registered diverse aspects of
their floral biology, sexual reproduction, floral and fruit phenology, and their
tloral visitors. Both, P. nitida and P. trianae, present partial self-incompatibility,
similar floral morphology fitting to ornithophily but with differences in size
and reproductive structures longitude; are separated spatially being dominants
in different altitude and habitats; bloom in different times of the year
indicating clearly a temporal separation on bloom patterns. Plants share visits
from two bird species and because of their body differences can be adjusted
to the flowers to place the polen on different parts of their bodies and
transport it to the correct plant in each visit. All these floral, temporal and
spatial mechanisms define both plant species as dependent of pollinators and
enable the use of the pollinators by P. wmitida and P. trianae successfully,
allowing coexistence among these two bromeliads, decreasing negative effects
that may have in the pollen flow, outcrossing and finally, in their fitness and

the permanence of the populations in these ecosystems.

Key words: Pdramo, Andes, Colombia, Coexistence mechanisms, Sexual Reproduction,

Puya.
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Introduccion

Las comunidades vegetales representan la base de un complejo de
interacciones simultaneas con los demas organismos. Dentro de estas, las
interacciones planta—planta son un factor importante para entender la
heterogeneidad ambiental, la cual influye en la diversidad de especies que
coexisten. Debido a que las especies difieren en su funcionamiento de
acuerdo con las condiciones fisicas y bibticas, las que presentan una
diferenciaciéon de “nicho™ coexisten siendo dominantes a través de paisajes
heterogéneos (Wright 2000; Cody y Diamond 1975 y Whittaker 1975, citados
por Levine y Rees 2002).

Las especies similares ecolégicamente y que comparten recursos, coexisten
indefinidamente debido a que tienen rasgos morfologicos o procesos
ecolégicos que reducen la competencia o la previenen. Ligeras diferencias en
la morfologia, fisiologia, o los rasgos de historia de vida pueden reducir la
competencia entre especies dividiendo su espectro compartido de recursos en

niveles de tiempo y/o espacio (Dudgeon ez a/. 1999).

Las diferencias en los rasgos morfologicos permiten que las plantas utilicen
los diversos recursos de manera exitosa. Los nutrientes, luz y agua son
primordiales para el crecimiento y establecimiento de las especies vegetales
(Silvertown 2004); no obstante, las plantas también requieren otros recursos
como los polinizadores, donde los animales visitantes ya sean mamiferos,
aves o insectos, son una parte fundamental para el éxito reproductivo de las

plantas que visitan (Levin y Anderson 1970).
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Las diversas especies de plantas que habitan en una comunidad a menudo
son visitadas por los mismos animales y presentan eventos fenolégicos en
tiempos simultaneos, lo que las lleva a recurrir a mecanismos o estrategias
que dividan el recurso y permitan un aprovechamiento de los polinizadores

de manera exitosa evitando o disminuyendo la competencia (Levin y

Anderson 1970).

Entre dichos mecanismos se encuentran los aspectos fenolégicos a nivel
espacial tales como la distribucién y la densidad de la floraciéon de cada
especie en la comunidad. También estan los aspectos temporales, tales como
las épocas de floracion, el modo de floracion y los horarios de produccion de
recompensas como néctar o polen (Stiles 1975). Con estos mecanismos las
especies de la comunidad vegetal dividen el servicio de polinizacion,
tavorecen un mayor numero de visitas por parte de los polinizadores y
permiten que se efectien los procesos de reproduccion sexual en las plantas

(Stiles 1978b; Rathcke 1988a, 1988b; Murcia y Feisinger 1996).

La particion de los recursos también esta influenciada por condiciones
ambientales que pueden ser favorables o desfavorables al momento de
obtenerlos. Cuando la comunidad de plantas y de polinizadores es grande es
muy probable que algunas plantas se especialicen para algunas especies de
visitantes o viceversa (Stiles 1975; Kessler y Kromer 2000; Gutiérrez 2005;
Tschapka y von Helversen 2007; Sargent y Ackerly 2008; Galarda y Sazima
2012; Pauw 2013).

En sitios del trépico con condiciones climaticas extremas como las zonas
altoandinas y entre éstas el paramo, las comunidades de plantas estan
adaptadas para soportar un “verano todos los dias, invierno todas las noches”
(Rundel, Smith y Meinzer 1994), ya que se presentan cambios de temperatura,

precipitacion, vientos, radiacion solar y nubosidad que oscilan durante el dia y
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la noche de manera continua y abrupta (Smith y Young 1987; Rundel ez a/.
1994).

En este sentido, la riqueza de especies y sobre todo de animales puede verse
afectada por la elevacién y las condiciones ambientales drasticas de los
paramos, lo que genera que a mayor altitud la disponibilidad de polinizadores
disminuya, por ende, las plantas que requieren de animales para efectuar sus
procesos de reproduccion se ven afectadas debido a la escasez de éstos, lo
que las lleva a compartir dicho recurso (Gutiérrez 2005; Steinacher y Wagner

2010).

Las comunidades de colibries juegan un papel fundamental en las
interacciones planta-animal en regiones especificas del tropico tanto en tierras
bajas (Stiles 1975, 1979; Marin-Gémez 2014) como en alta montafia
(Gutiérrez y Rojas 2001; Gutiérrez 2005; Cronk y Ojeda 2008). En los
paramos, éste grupo de aves cobra especial importancia debido a sus
atributos tales como el vuelo a largas distancias y a diferentes altitudes, la
agudeza visual y la capacidad de soportar las condiciones climaticas, son
cualidades que otros animales como los insectos no presentan ya que
disminuyen considerablemente su actividad y diversidad por la dificultad de
desplazarse en éste habitat (Cruden 1972; Snow y Snow 1980; Gutiérrez

2005).

De acuerdo a lo anterior, los paramos andinos de Colombia presentan una
alta endemicidad en fauna y flora debido a dichas condiciones climaticas
(Miranda—Esquivel, Rangel y Roa—Fuentes 2001; Vargas y Pedraza 2003). Se
ha observado que hay especies de plantas similares que coexisten y que por
ende comparten los polinizadores; de esta manera, deben presentar
mecanismos de la reproduccion sexual que favorezcan la coexistencia, ya sea

en aspectos temporales y/o espaciales que de cierta manera contribuyan a que
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los visitantes florales realicen su funcién de polinizadores y aumenten el éxito

reproductivo de dichas especies de plantas.

En esta investigacion se estudiaron a una escala local, diferentes mecanismos
de la reproduccion sexual de Puya trianae y Puya nitida relacionados con la
coexistencia y la particiéon del servicio de polinizacién en estas dos especies
de bromelias terrestres exclusivas de las zonas andinas de paramo, en el

Parque Nacional Natural Chingaza, Cundinamarca, Colombia.

Se describio la biologfa floral y el sistema de reproduccion sexual de P. #rianae
y P. nitida, se determinaron los aspectos de la fenologia floral a diferentes
niveles y se identificaron los visitantes florales con el fin de proponer los
polinizadores potenciales de ambas especies de plantas y determinar los
aspectos que influyen en su coexistencia y particion del recurso del

polinizador.



1. Marco teorico

1.1 Coexistencia

Las comunidades son conjuntos de poblaciones de especies que ocurren en el
mismo espacio y tiempo e interactian constantemente (Begon ez a/. 2000).
Estas interacciones ecoldgicas son fundamentales para el mantenimiento de
las especies (Chesson 2000) y dentro de estas, la coexistencia es una de las
que permiten el aprovechamiento de los recursos de una manera exitosa
disminuyendo efectos negativos que comprometan la supervivencia de los

organismos en la comunidad (Tokeshi 1999).

La coexistencia se define como el proceso por el cual las especies de una
comunidad que requieren las mismas condiciones ambientales y ecoldgicas, y
utilizan los mismos recursos, pueden sobrevivir y permanecer en tiempo y
espacio debido a diversas estrategias que disminuyen o evitan la competencia
y la exclusion por parte de otras especies mas competitivas (Levin y
Anderson 1970; Dudgeon ez al 1999; Chesson 2000; Silvertown 2004;
Polechova y Storch 2008).

La coexistencia depende de diversos factores ecoldgicos e histéricos de las
especies; éstas recurren a diversas estrategias relacionadas con los rasgos de
historia de vida, distribucién y abundancia que les permite vivir en simpatria
con las demas especies en la comunidad. Por otro lado, los procesos

evolutivos como los mecanismos de especiacion, permiten establecer las
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especies que coexisten y los espacios geograficos donde habitan (Mathias y

Chesson 2013).

Existen dos tipos de coexistencia principales: la coexistencia competitiva, y la
coexistencia no competitiva (Tokeshi 1999; Amarasekare 2003). Cuando se
habla de coexistencia competitiva se hace referencia a que la competencia es
un factor importante que define el grado de coexistencia entre las especies, es
decir, hay competencia permanente y la coexistencia es considerada como el
estado en el cual esos efectos de la competencia son resistidos, con un riesgo

de que al final ocurra la exclusion competitiva (Tokeshi 1999).

Es diffcil diferenciar entre coexistencia competitiva y no competitiva, sin
embargo, en términos de funcionalidad si difieren. Segun Tokeshi (1999), la
coexistencia no competitiva es posible si las especies que co—ocurren han
tenido nichos diferentes desde antes de encontrarse y han permanecido asi
hasta la actualidad; también, si las especies similares que se sobreponen en sus
nichos siempre se han prevenido de tener altas densidades demograficas por
otros factores externos y por ende, los rasgos competitivos asociados a la
escasez del recurso, nunca se han manifestado. Por ultimo, las especies
pueden coexistir sin evidencia de competencia cuando éstas han vivido en
relaciones de comensalismo o cooperacion, evitando el conflicto de intereses

con respecto a la supervivencia.

Ademas de lo dicho anteriormente, la competencia también pudo haber sido
importante en un pasado, determinando en gran medida la estructura y
dindmica de la comunidad actual (Connell 1980). Sin embargo, debido a que
ese grado de competencia es dificil de medir en campo, se trabaja con los
mecanismos y factores actuales que permiten la coexistencia de las especies
tales como la morfologia, comportamiento, rasgos de historia de vida y uso

de los recursos a nivel espacial y temporal, los cuales pueden dar inferencias
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de la posible competencia que influyé en la divergencia de las especies

actuales (Rojas — Nossa 2005).

La coexistencia en competencia es de gran importancia en la ecologia debido
a que las especies interactian constantemente y desarrollan mecanismos que
les permite mitigar la competencia a corto o largo plazo, ya sea en
ecosistemas homogéneos o heterogéneos (Chesson 2000; Amarasekare 2003;
Mathias y Chesson 2013). En el sentido estricto, se requiere incrementar la
competencia a nivel intra-especifico respecto de la competencia a nivel inter-
especifico, lo que permite que haya una diferenciacion de desempefio en los
diferentes ejes del nicho que conlleven a la coexistencia indefinida

(Amarasekare 2003; Silvertown 2004; Dammbhahn y Kappeler 2008).

Esta diferencia en la competencia intra e inter-especifica puede darse por dos
motivos principales: i) en ambientes homogéneos, los rasgos de historia de
vida de las especies pueden ser mas fuertes que la interacciéon con las otras
especies, siendo la dltima poco significativa para generar competencia entre
las especies involucradas, lo que favorece la agrupacion intra-especifica y la
segregacion inter-especifica y, por otro lado, i) en ambientes heterogéneos,
las especies pueden estar sometidas constantemente a cambios ambientales
que sean mas fuertes que sus rasgos de historia de vida, permitiendo la
coexistencia entre las especies debido a que el ambiente y la competencia

generan covarianza (Amarasekare 2003; Chesson 2000).

Un ejemplo de lo descrito anteriormente se observa en un estudio realizado
por Dammbhahn, M y P. Kappeler (2008) a una comunidad de dos especies de
lémures (Microcebus murinus y M. berthae) en Madagascar. Documentaron los
patrones a pequefia escala de estas dos poblaciones y registraron los posibles

mecanismos de su coexistencia. Como resultados encontraron que estas dos
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especies consumen los mismos recursos alimenticios y presentan una ecologia
similar; sin embargo, los rasgos de sus historias de vida y su comportamiento
son diferentes, lo que permite que haya una exclusién espacial a nivel local vy,
esto es debido principalmente, porque M. murinus presenta una filopatria
entre las hembras y un apareamiento grupal de las hembras parientes; esto
lleva al patrén agregado de dicha especie y aumenta la competencia intra-
especifica mas que la inter-especifica, promoviendo de esta manera la

coexistencia con otras especies de Microcebus con ecologia similar.

1.2 Coexistencia, nicho y diversidad

En los ambientes heterogéneos, las especies estan sometidas a variaciones
espaciales y temporales del ecosistema, lo que a su vez conduce a que las
especies respondan de diferentes maneras a estos cambios, llevando a que el
mecanismo principal de coexistencia en las especies sea el “efecto
almacenamiento” (“The storage effect”). El ecologo Peter Chesson en varios
estudios ha definido este mecanismo como “las diversas respuestas que dan
las especies a las variaciones ambientales, lo que permite la separacion de
nichos y en efecto, la diversidad” (Chesson 1985, 1994, 2000; Snyder y
Chesson 2003; Mathias y Chesson 2013).

Uno de los aspectos mas importantes y comunes para mantener la diversidad
es la coexistencia de especies con ecologia similar en el mismo espacio
regional (Chesson 2000; Palmer, Stanton y Young 2003; Leibold y McPeek
2000). Esta coexistencia depende grandemente de la utilizacion del nicho por
las especies. El nicho ambiental tiene aspectos tanto temporales como
espaciales, con consecuencias en la coexistencia de las especies y en la

estabilidad del ecosistema en funcién del cambio ambiental (Chesson, Pacala

y Neuhauser 2001).
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Las especies difieren en la utilizacion del recurso en términos de “cuando” y
“donde” ellas lo explotan (Amarasekare 2003). De esta manera, las respuestas
a las variaciones del nicho permiten que cada especie sea exitosa en unos ejes
del nicho mientras que otras especies se desenvuelven en otros
simultaneamente, disminuyendo o evitando la competencia por la explotacion

de un recurso limitado que podria llevar a la exclusion (Dudgeon e7 a/. 1999).

En este ambito, las especies que coexisten se caracterizan porque hay una
separacion en el nicho, es decir, exhiben patrones y estrategias de explotacion
de los recursos que les permiten coexistir en una comunidad de manera
indefinida (Dudgeon ez al. 1999; Silvertown 2004; Leibold y McPeek 2000).
Diferencias en morfologia, fisiologfa, rasgos de historia de wvida y

comportamiento son algunos mecanismos de coexistencia (Dudgeon ez 4.

1999).

MacArthur (1958) estudié el comportamiento de forrajeo de cinco especies
de reinitas del género Dendroica (actualmente denominado Setgphaga) con
tamafos y alimentacion muy similar. A partir de evaluar detalladamente su
ecologia de forrajeo, anidacién y aspectos de su abundancia y densidad
poblacional, encontré que estas especies pueden coexistit debido a que,
aunque consumen el mismo recurso, lo hacen en diferentes sitios o en
diferentes tiempos, denominando a esto “particion de recursos”, un
mecanismo de gran importancia para la coexistencia de especies congenéricas

o muy similares en su ecologfa.

La particion de recursos puede ser definida como cualquier diferencia en la
utilizacion del recurso entre las especies en cuestion; por ejemplo, las especies

generalistas y especialistas, las cuales se sobrelapan en el uso del recurso, pero
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la forma en que lo usan es diferente. Por otro lado, esta particion del recurso
puede darse a diferentes escalas, por ejemplo en el habitat, en el tipo o

tamafo del alimento, o en el tiempo, como las escalas estacionales (Tokeshi

1999).

Cuando dos o mas especies coinciden en la utilizacién de un recurso, es
importante evaluar el grado de solapamiento, ya que esclarece la organizacion
de la comunidad y los patrones de coexistencia de las especies;
independientemente de si hay una relacién entre el solapamiento y la
competencia, un grado especifico de éste solapamiento da indicios de qué
procesos pueden estar involucrados en el establecimiento de la coexistencia

de las especies presentes (Tokeshi 1999).

A partir de lo anterior, se han desarrollado investigaciones que corroboran y
soportan la particién de recursos como un aspecto clave en la coexistencia,
asi como en temas de especializacién, coevolucion, plasticidad fenotipica y
mantenimiento de la diversidad en los ecosistemas (Seligmann 1999; Bazzaz y

Catovsky 2001; Pauw 2013; Susuki y Arita 2014).

1.3 Interaccion  planta—polinizador, = competencia vy
coexistencia

Las interacciones planta—planta en las comunidades permiten la coexistencia
de éstas por medio de diversos mecanismos. Debido a que las especies
difieren en su funcionamiento de acuerdo con las condiciones fisicas y
bidticas, una separaciéon de nicho permite la coexistencia entre estas y
permanecer a través de paisajes heterogéneos (Wright 2000; Cody y Diamond
1975 y Whittaker 1975, citados por Levine y Rees 2002). Las plantas que se
encuentran en condiciones simpatricas, a menudo, utilizan los mismos

recursos tales como espacio, nutrientes y luz, pero también servicios
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provistos por animales tales como la polinizacién y la dispersion de semillas

(Silvertown 2004; Morales y Traveset 2008).

La polinizaciéon es un proceso ecolégico donde las plantas proveen a los
visitantes florales recompensas como néctar y polen con el fin de que estos
faciliten la reproduccién de las plantas dispersando el polen a sus
conespecificos (Mitchell ez 2/ 2009). No obstante, existen interacciones
negativas o positivas que influyen en el éxito reproductivo de las especies
vegetales debido a cambios en la calidad y la cantidad de la polinizacion
(Brown y Mitchell 2001; Brown, Mitchell y Graham 2002; Bell, Karron y
Mitchell 2005; Moragues y Traveset 2005; Theiss, Keparth, e Ivey 2007;
Morales y Traveset 2008; Mitchell ez a/. 2009).

LLa competencia por la polinizacion ha sido un tema importante en el estudio
de las interacciones ecolégicas entre las plantas y sus polinizadores. Su
estudio comprende varias disciplinas, desde el comportamiento animal hasta
la morfologia de la planta y traec a referencia las distintas perspectivas
ecologicas y evolutivas que dominan el campo de la biologia de la

polinizacién moderna (Mitchell ez a/. 2009).

Esta competencia puede conllevar a una divergencia en los rasgos florales o
en los patrones de floracion de las especies de plantas simpatricas. La
seleccion mediada por el polinizador sobre los rasgos florales varia entre
ambientes, por ende, cualquier factor que influencie el comportamiento, la
abundancia o la diversidad de los polinizadores, incluyendo la densidad de la
poblacién de la planta o la presencia de competidores por la polinizacion,
puede influir en los cambios de seleccién por los polinizadores. Si esos
ambientes varfan sobre una escala local y estain conectados por el flujo de

genes, entonces, se hace necesario medir la seleccion en multiples ambientes
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para observar coémo evolucionaron los rasgos florales de acuerdo con el uso

del servicio del polinizador (Caruso 2000).

Por otro lado, la especializacién floral o los polinizadores especialistas pueden
aumentar la transferencia de polen conespecifico, pero muchas plantas son
visitadas por polinizadores generalistas o comparten morfologfas florales

entre congéneres, lo que conduce a una particiéon del servicio del polinizador

(Theiss ez al. 2007).

A partir de esto, se han descrito las estrategias que presentan las plantas para
mantener la coexistencia y aprovechar el servicio del polinizador
exitosamente; rasgos en su morfologia floral, horarios y cantidad de
produccién de recompensas, épocas de floracién y abundancia de la floracion
son algunos aspectos importantes para explicar las interacciones con sus

visitantes que varian en la cantidad y calidad de la visita de acuerdo con estos

rasgos (Levin y Anderson 1970; Stiles 1975; Brody 1997; Mitchell ez a/. 2009).

Se han realizado trabajos desde décadas atras donde se muestran aspectos de
la morfologia y fenologia de las plantas que pueden estar influenciados por la
competencia mediada por el polinizador y que pueden dar indicios de que
son caracteristicas que permiten la coexistencia entre las especies (Levin y
Anderson 1970; Stiles 1975; Waser 1978; Murray ez a/.  1987; Brody 1997,
Sakai, Kato e Inoue 1999; Caruso 2000; Palmer e# a/. 2003; McDade y Weeks
2004; Aizen y Vasquez 2006; Ghazoul 20006; Taylor y White 2007; Theiss e a.
2007; Pérez, Leén y Munoz 2012; Hornung-Leoni, Gonzales-Gémez vy
Troncoso 2013).



13
Marco tedrico

Un trabajo destacado es el realizado por Stiles, G. (1975), quien realizé un
estudio de los aspectos de la ecologia, floracién, fenologia y polinizaciéon por
aves en nueve especies del género Heliconia en un bosque de Costa Rica. De
acuerdo con sus resultados concluyé que las especies de Heliconia son
visitadas por dos grandes grupos de aves, ermitafios y no ermitafios, y de
acuerdo con su morfologia y modo de explotar el recurso del néctar, puede
reducir la competencia entre las plantas por el servicio de la polinizacion, y

entre las aves por el recurso de néctar.

A su vez, observd que las plantas polinizadas por ermitafios muestran un
patron secuencial en sus floraciones que no se sobreponen, mientras que las
especies que son polinizadas por los colibries no ermitafios, se diferencian a
nivel espacial, presentandose unas en zonas de claros y otras dentro el
bosque. Ademas de esto, las heliconias presentaron variacién en su
morfologia floral, rasgo que favoreci6 la deposicion del polen en diferentes
partes del cuerpo de un mismo polinizador, lo que disminuye o evita la

transferencia interespecifica de polen.

Por dltimo, encontré que rasgos de la biologfa floral de las plantas como
coloraciéon o calidad del néctar permitieron generar diferencias en la
preferencia por un ave al momento de visitar las flores, favoreciendo la
especializacion entre estos y reducir en algin grado el solapamiento entre los

visitantes florales.

Otro trabajo mas reciente (Pauw 2013) describe cémo la polinizaciéon puede
facilitar la coexistencia en las comunidades de plantas. En este estudio, el
autor describi6 diversas hipotesis relacionadas con el uso del recurso del
polinizador y sus diferencias que se relacionan con la coexistencia de las

especies interactuantes.
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Explic6 como la competencia intra e inter-especifica puede generar
coexistencia por medio del control poblacional y de los mecanismos que las
plantas pueden desarrollar para explotar el recurso de manera Sptima.
Asimismo, describi6 las ventajas y desventajas que puede tener una floracion
masiva en una comunidad de plantas, donde éstas se favorecen debido a un
aumento en la atraccion de diversos polinizadores sin llegar a generar
competencia por este servicio. Enfatizé en la importancia que tiene la
separacion de nicho como mecanismo de coexistencia, ya que las distintas
maneras en que se explota el recurso llevan a su vez a una mayor

probabilidad de que se establezcan mas especies en la comunidad.

Por dltimo, concluy6 que la polinizacion ofrece una solucion parcial al tema
de coexistencia, principalmente porque provee una diversidad de recursos
potencialmente limitantes (ej: diferentes especies de insectos), asi como
diferentes niveles de especificidad (sindromes de polinizacién). Los cambios
en la polinizacién estan asociados al 25% de los eventos de divergencia en las
plantas. Esta alta incidencia puede ser explicada en parte si la adaptacion a
diferentes polinizadores no solo resulta en el aislamiento reproductivo, sino
que trae simultineamente diferenciaciéon ecologica en las especies capaces de

coexistir.



2. Estado del arte

La familia Bromeliaceae es nativa del Neotrépico, con unas especies
distribuidas al sur de Estados Unidos y algunas en Africa (Fischer y Araujo
1995; Kromer, Kessler y Herzog 20006). Es un ensamble diverso de especies
que han radiado en ambientes fisicamente extremos, desde terrestres a
epifitos, en climas mésicos a totalmente xéricos y desde el nivel del mar a
habitats alpinos (Ranker ez a/ 1990). Esta familia esta compuesta por tres
subfamilias (Bromelioideae, Tillandsioideae y Pitcairnioideae) las cuales se
diferencian principalmente por los habitos de las especies y sus mecanismos

de dispersion de semillas (Fischer y Aratjo 1995).

Las bromelias se han caracterizado por presentar un amplio rango de
polinizadores donde se incluyen las aves, los murciélagos y los insectos
(Kessler y Kromer 2000; Tschapka y von Helversen 2007; Galarda y Sazima
2012). Se han realizado estudios enfocados en las diversas interacciones que
presentan las especies de bromelias con los animales que las visitan y
polinizan. A su vez, se ha propuesto que la diversificaciéon de Bromeliaceae y
la familia de colibries Trochilidae ha sido paralela, debido a que estos
polinizadores son los mas importantes para las especies de esta familia de
plantas, representando cerca del 85 % de los vectores de polen de las especies

de bromelias en las diferentes comunidades vegetales estudiadas (Machado y

Semir 2006).
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2.1 Estudios a nivel de comunidad

Dentro de las principales investigaciones en el neotrépico que abarcan temas
de interacciones a nivel de comunidad entre las especies de bromelias y sus
polinizadores, se encuentra la realizada por Buzato, I. Sazima y M. Sazima
(2000), donde estudiaron durante cuatro anos la composicion floristica, los
atributos florales y la fenologia de las especies de plantas nativas en tres
bosques tropicales a diferente elevacion en el Sureste de Brasil, asi como la
composicion, ocurrencia y comportamiento de los colibries visitantes a las
especies de plantas. Encontraron que la familia Bromeliaceae fue la mas
importante en la flora polinizada por los colibries, principalmente en tierras
bajas cerca del mar. Se concluye que esta familia de plantas es de gran
importancia para la comunidad de colibries de la zona y favorecen la
polinizacién y fecundacion de las flores de bromelias siendo los principales

vectores de polen en esta familia.

Kessler y Kromer (2000) estudiaron la correlacion ecoldgica de los modos de
polinizacién con las bromelias de 74 sitios de bosque, comparando la
elevacion, humedad, precipitacion y otros aspectos ambientales con respecto
a la co-variacion de los diversos modos de polinizacion que puedan
evidenciar las bromelias estudiadas. De acuerdo con su forma de vida,
fisiologia y morfologia, las especies de bromelias se ubicaron en diferentes
grupos y se describieron con su modo de polinizaciéon. La ornitofilia fue el
modo de polinizacién predominante en los sitios de mayores elevaciones,
siendo los colibries los principales visitantes y polinizadores y las especies del
género Puya, las bromelias mas abundantes en estas regiones; la entomofilia
fue predominante en las bromelias de zonas de menor elevacién con épocas
secas marcadas y la quiropterofilia se asoci6 a las bromelias de habitats

himedos y tropicales.
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No obstante lo anterior, se evidenciaron en diferentes proporciones todos los
modos de polinizaciéon en las elevaciones estudiadas y no hubo una
correlacion significativa entre los factores ambientales evaluados con respecto
a estos modos de polinizacién, lo que dificulta establecer una relacién causal
directa entre la familia Bromeliaceae con respecto al habitat donde se

encuentran las especies y al tipo de polinizacion que presentan.

Machado y Semir (2006), estudiaron durante dos afos, los patrones de
floracion y los atributos florales de las bromelias ornitofilas, al igual que el

uso de las flores por los colibries en una regiéon de la Mata Atlantica del

Brasil.

En dicho trabajo se encontré que las especies de bromelias ornitéfilas
estudiadas en esta region florecieron de manera secuencial y continua, con
diferencias en la duracién y la época de floracién en algunas especies. A su
vez, todas las bromelias fueron visitadas por una gran diversidad de especies
de colibries en diferentes épocas, resultado que explica que la competencia
por los polinizadores entre las bromelias en el area de estudio puede ser
minimizada, al igual que la posibilidad de hibridacién interespecifica. Lo
anterior concluye que los periodos de floraciéon y los distintos tipos de
ambientes donde ocurren las bromelias, parecen ser los principales medios de

evitar la competencia entre los colibries polinizadores.

De Queiroz y Galarda (2007), evaluaron la relacién entre la fenologia de las
bromelias y sus colibries en la Reserva Natural Salto Morato, Guaraquecaba,
en el Sureste de Brasil, con el fin de esclarecer aspectos del grado de
especializacion entre colibries y bromelias y si ésta relacion era producto de
una red mutualista aleatoria. No encontraron relacion entre el nimero de

especies de bromélias florecidas con el numero de colibries visitantes en cada
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mes, sugiriendo que la fenologia de las bromélias no influye en la riqueza de

colibries de la zona.

Por otro lado, hubo una variacién entre el nimero de visitas por una especie
particular de colibri a una especie particular de bromelia, revelando una
relacion generalista entre los colibries y las bromelias de la zona de estudio.
Sin embargo, las especies de colibries que mas visitaron las bromélias no son
las mas abundantes de la zona, lo que estaria explicando que la organizacioén
del ensamble entre colibries y bromelias no esta determinada por el azar y
parece haber un nivel de organizacion en esta relacion. Con estos resultados
se refuerza la idea de que las relaciones evolutivas entre bromelias y colibries

no son mas fuertes que otras redes de polinizacion.

Por dltimo, Galarda y M. Sazima (2012) estudiaron la heterogeneidad y la
distribucién de los polinizadores de las bromelias del bosque en la estacion
Biolégica Santa Lucia en el Sureste de Brasil. Evaluaron si los cambios
espaciales a pequena escala como la altitud y composicion de la vegetacion
afectaban la distribucién y los ensambles de polinizadores de las bromelias
presentes en el sitio de estudio. Lla mayoria de especies de bromelias fueron
polinizadas por colibries, los cuales se presentaron con mayor riqueza en
zonas de altas elevaciones, mientras que los insectos fueron mas diversos en

zonas bajas.

Asimismo, la heterogeneidad ambiental y de vegetacion explico la diversidad
de polinizadores y sus comportamientos en las bromelias de la zona de
estudio, visitando bromélias del sotobosque, en claros de bosque o en el
dosel. Esto permite concluir que la heterogeneidad ambiental a pequefia

escala encontrada en este estudio puede relajar la competencia entre los
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polinizadores y puede explicar la alta diversidad de bromelias y polinizadores

encontrada en los bosques del Atlantico brasilero.

2.2 Estudios a nivel de poblacion

Se han realizado estudios enfocados en los aspectos reproductivos de las
plantas y sus interacciones, entre estos se encuentra el de Ferreira y M.
Sazima (2003) donde evalian la biologia floral, fenologia floral, el sistema
reproductivo y los polinizadores de _Aechmea pectinata, una bromelia
dependiente de colibries con flores inconspicuas. Verificaron si la tasa de
visitas estaba relacionada con la produccién de néctar producido por las
flores y si el éxito reproductivo de esta especie estaba influenciado por su

distribucion espacial, observando el comportamiento del polinizador.

Encontraron una correlaciéon positiva entre la produccion del néctar con la
tasa de visitas de los polinizadores, indicando que tanto la calidad como la
cantidad de la recompensa es importante para mantener la atraccion de las
aves y por ende garantizar la reproduccion sexual. Por otro lado, se observo
que las plantas de crecimiento agregado tuvieron una menor tasa de
produccion de frutos en comparacion con las plantas aisladas, indicando una

relacién con respecto al comportamiento del polinizador.

Las plantas que crecieron de manera agregada presentaron una mayor oferta
de recursos para los polinizadores, promoviendo el territorialismo en algunas
especies de colibries e impidiendo que las especies ruteras visiten las flores y
depositen polen de plantas distantes. A diferencia de las plantas aisladas, las
cuales se favorecieron de un mayor nimero de visitas por colibries ruteros y
de un mayor exocruce con polen foraneo, lo que indica que A. pectinata

ademas de ser dependiente de los polinizadores, su éxito reproductivo
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también se ve influenciado por la distribucién espacial de sus individuos y de

la dinamica de la comunidad de colibries.

Fumero-Caban y Meléndez-Ackerman (2007) investigaron la efectividad
relativa de la polinizacién de los visitantes florales de Pitcarnia angustifolia
(Bromeliaceae) en la Reserva Forestal Rio Abajo, Puerto Rico. Se demostré
que, aunque esta planta tiene rasgos que demuestran una adaptacion a las
visitas por colibries, las flores fueron frecuentadas por especies de otros

grupos como el ave mielera Coereba flaveola y 1a abeja Apis mellifera.

Al tener en cuenta la morfologia del visitante con respecto a la de la flor, los
colibries de pico largo fueron los mas eficientes para depositar el polen. No
obstante, cuando se tuvo en cuenta la frecuencia de visitas, el estimado de la
efectividad de la polinizaciéon indicé que estos colibries no fueron mas
eficientes que el resto de visitantes. Se concluyé que dichas estimaciones son
aproximaciones parciales, ya que no se tuvo en cuenta la remocion y
donacién de polen que pueden ofrecer datos mas claros acerca del éxito

reproductivo de esta bromelia.

Por dltimo, se demostré que las relaciones de P. angustifolia con sus
polinizadores y demas visitantes es compleja, ya que la presencia de multiples
polinizadores puede estar seleccionando en contra o a favor de la
especializaciéon floral y en ultimas ésta estarfa determinada por “trade-offs”
entre efectos negativos y positivos de las actividades de los visitantes sobre la

reproduccion de la planta.

Schmid e7 al. (2011) estudiaron la diversidad de los visitantes florales y su rol
como polinizadores en la bromelia [7iesea friburgensis en Santa Catarina,

Parana y Rio Grande do Sul, Brasil. Durante cuatro afios compararon los
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habitats de duna y bosque secundario. Evaluaron la biologfa floral, el sistema
reproductivo y las visitas de los polinizadores. Las flores de 1. friburgensis
fueron visitadas con mayor frecuencia por insectos que por colibries y la

reproduccion fue tanto por autopolinizacién, como por polinizacion cruzada.

Los dos tipos de reproduccion sugieren que ambos grupos de visitantes estan
aportando tanto para la polinizacion cruzada por parte de los colibries, como
para la autopolinizacién por parte de los insectos. Esto permite concluir que
en lugares donde hay una baja frecuencia de visitas por colibries, los insectos
pueden aportar a la reproduccion sexual de 1. friburgensis ya que se minimiza
el riesgo a una pérdida completa de polinizacion en ausencia de los
polinizadores legitimos. Por tltimo, se resalta la importancia de esta especie
de bromelia como fuente alimenticia para la comunidad de insectos en los

sitios de estudio.

2.3 Estudios del género Puya en ecosistemas altoandinos

Uno de los géneros de bromelias mas caracteristicos que habitan las zonas
altoandinas son las puyas. El género Puya pertenece a la subfamilia
Pitcairnioideae, que se caracteriza por tener especies enteramente terrestres y
con semillas aladas adaptadas a la dispersion por viento (Fischer y Aradjo

1995).

Este género consta de 219 especies, ahora divididas en dos subgéneros (Puya
y Puyopsis), los cuales estan distribuidos desde Costa Rica hasta Chile,
principalmente en la cordillera de los Andes, desde el nivel del mar hasta los
5000 m de altitud (Hornung—ILeoni er a/ 2013) y se encuentran
frecuentemente en hébitats semixéricos a extremadamente xéricos (Chaparro

y Mora 2003). Dentro de las investigaciones realizadas en especies de
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bromelias en la alta montafa, se destacan algunos realizados principalmente

en los bosques y paramos de Colombia, Ecuador, Perd y Bolivia.

Gutiérrez (2005) estudié durante dos afios la ecologia de la interaccion colibri
— flor en relacién con la distribucion temporal de las épocas de reproduccion,
muda y movimientos poblacionales de colibries y los patrones de oferta
energética de las plantas polinizadas de bosque altoandino y subparamo en
Torca, Cundinamarca. Se registt6 a Puya nitida como una especie de
subparamo con una floraciéon estacional importante para la obtenciéon de

recursos por parte de la comunidad de colibries de la zona.

Salinas, Arana y Suri (2007) estudiaron la importancia de las flores Puya
razmondii y P. rauhii como fuente alimenticia en la comunidad de colibries en
una zona altoandina de Ancash, Peru. Encontraron como resultado diversas
interacciones entre las flores y las aves visitantes, lo que refuerza otros
estudios en la familia Bromeliaceae como fuente alimenticia para los colibries
y sobre todo para los de grandes altitudes donde la diversidad de plantas

disminuye.

Hornung — Leoni ¢z al. (2013) evaluaron la morfologia floral, la produccién de
néctar y los tipos de visitantes en cinco especies de Puya (P. alpestris, P.
chilensis, P. coerulea, P. raimondii y P. venusta) en Chile, Perd y Bolivia.
Encontraron una fuerte relaciéon entre la concentracion del néctar, los
apéndices estériles de las plantas y las especies de aves visitantes. Puya venusta
y P. coerulea, las cuales no formaron apéndices y presentaron el néctar en altas
concentraciones y poco volumen, fueron visitadas por colibries, mientras que
P. alpestris y P. chilensis, que formaron apéndices estériles y presentaron néctar
en menores concentraciones y alto volumen, fueron visitadas en mayoria por

aves paserinas generalistas como gorriones; P. raimondii por otro lado,
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present6 una produccién de néctar en altas cantidades y altas

concentraciones, siendo visitada tanto por colibries como por gorriones.

Lo anterior resalta la importancia de la morfologia de la plantas y las flores,
asi como la calidad y cantidad de la recompensa floral como caracteristicas
que relacionan fuertemente los diversos polinizadores de las especies de

plantas tanto generalistas como especialistas en estos ecosistemas.

Garcfa-Meneses y Ramsay (2012) realizaron un estudio acerca del éxito
reproductivo de Puya hamata con respecto al patron espacial de la planta y al
comportamiento del polinizador en una zona de paramo en la frontera entre
Colombia y Ecuador. Encontraron que en plantas aisladas y de borde de
parche hubo un mayor nimero de visitas por parte de aves ruteras, a
diferencia de las plantas en grandes parches donde predominé la visita por

aves territoriales.

Por otro lado, evidenciaron que la densidad de los parches no afectd el
numero de flores, frutos y semillas por fruto, pero si la viabilidad y
germinaciéon de las semillas, siendo mucho mayor en plantas aisladas y de
parches pequefios que en plantas de parches grandes. Se concluyé que el
contexto espacial define el éxito reproductivo de las plantas y el
comportamiento de sus polinizadores, ya que el territorialismo puede reducir
el flujo de genes entre los parches y a su vez disminuir el éxito reproductivo

de cada parche.

Dentro de los estudios en Colombia, se encuentra el realizado por Chaparro
(2005) quien estudi6 la biologia reproductiva de la bromelia terrestre Puya
trianae en el Parque Nacional Natural Chingaza. Determiné el sistema

reproductivo, la fenologia y el desarrollo floral en una poblacién de esta
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especie en el Paramo de Palacio. Observd que el pico de floracion se da
durante la época himeda, las flores son hermafroditas y autocompatibles
pero con protoginia incompleta, lo que permite a esta planta tener tanto

polinizacién cruzada como autopolinizacion.

Mora et. al. (2005), estudiaron los rasgos de historia de vida de Pwuya cryptantha
en una poblaciéon ubicada en el Parque Nacional Natural Chingaza. Se
caracterizo la supervivencia, la tasa de crecimiento, el tamafio reproductivo y
el nimero de descendientes producidos clonal y sexualmente, asi como el
efecto del origen reproductivo de las rosetas sobre dichos rasgos.
Concluyeron que P. crjptantha se caracteriza por una amplia variaciéon en
algunos rasgos de su historia de vida, donde la variaciéon en la fecundidad se
debe a la existencia de una relacién alométrica entre el tamafio de la
inflorescencia respecto al tamafio de los frutos; por otro lado, el Gnico rasgo
que tiene clara influencia sobre el origen reproductivo, es en el tamafio para

reproducirse clonalmente debido a la probabilidad de supervivencia.

Gonzalez, Urbano y Pianda (2010) estudiaron los patrones de la biologia
reproductiva de Puya clava-herculis y Puya cryptantha en dos zonas de paramo
con diferente intervencién en Nariflo, Colombia. Mediante diferentes
experimentos de polinizacion manual, se establecieron diferencias en el
numero, viabilidad y germinacién de las semillas producidas asi como el tipo

de reproduccion de cada especie.

Tanto P. cdava-herculis como P. cryptantha mostraron altos indices de
autocompatibilidad en los dos sitios de muestreo, lo que puede ser explicado
por su longevidad, sus eventos de floraciéon esporadicos y su baja tasa de
visitas por parte de polinizadores. Dichos factores las obligan a tener un
sistema de reproduccion sexual alterno como la autogamia. Este tipo de
reproduccion, aunque no les ofrece variabilidad genética, les garantiza la

sobrevivencia de la siguiente generacion.



3. Planteamiento del problema

Puya trianae y Puya nitida son dos especies de bromelias abundantes en el
paramo de Chingaza, Cundinamarca. En éstas especies se ha reportado la
reproduccién asexual como un mecanismo que afecta el crecimiento de la
poblacién de manera diferencial (Chaparro y Mora 2003). Sin embargo, dado
que estas especies coexisten, tienen habito y aspectos reproductivos similares
y comparten un recurso limitado como los polinizadores, deben existir
mecanismos de la reproduccion sexual que se relacionen con su coexistencia
y por ende tengan un efecto sobre los patrones de la reproducciéon sexual de

estas plantas.

3.1 Preguntas de investigacion

3.11 :Qué mecanismos de la reproduccion sexual de Puya trianae y Puya

nitida estan relacionados con su coexistencia en el PNN Chingaza?

" :Cémo es la biologia reproductiva (sistema de reproducciéon sexual,

biologia floral, fenologia floral) de las dos especies en estudio?

» :Quiénes son los visitantes florales y posibles polinizadores de las especies

en estudio?

3.2 Hipdtesis

Puya trianae y Puya nitida son dos especies de bromelias que al presentar
similitud en su morfologia floral y habitar en zonas contiguas, comparten el
servicio de sus polinizadores. Parte de la coexistencia de dichas especies se

tavorece por diferencias en aspectos de su reproduccion sexual en ambitos
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espaciales y temporales tales como la época, el modo y la abundancia de su
floracion; ademas, presentan diferencias en rasgos de su morfologia y biologia

floral como antesis y longevidad.
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4. Objetivos

4.1. Objetivo General

4.1.1 Evaluar los mecanismos de la reproduccion sexual de Puya trianae y Puya

nitida que permiten su coexistencia en el PNN Chingaza, Cundinamarca.

4.2 Objetivos Especificos

4.2.1 Describir la biologia floral e identificar el sistema de reproduccion
sexual de Puya trianae y P. nitida en una zona del PNN Chingaza.

4.2.2 Identificar los aspectos de la fenologfa floral y fructificacién de las dos
especies en estudio.

4.2.3 Identificar los visitantes florales y establecer los posibles polinizadores

de las especies en estudio.
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5. Meétodos

5.1. Area de estudio

Este estudio se realizé durante 10 meses entre abril de 2013 y febrero de
2014 en el Parque Nacional Natural Chingaza, un area protegida adscrita a la
Unidad Administrativa Especial del Sistema de Parques Nacionales Naturales

de Colombia (UAESPNN).

El PNN Chingaza esta localizado en la cordillera Oriental de Colombia entre
los Departamentos de Cundinamarca y Meta. Su ambito altitudinal va desde
los 800 hasta los 4.020 m y la mayoria de su territorio esta sobre los 3.300 m

que corresponden a ecosistema de subparamo y paramo (Vargas y Pedraza

2003).

El area de estudio estd ubicada en el Departamento de Cundinamarca,
Municipio de Guasca, vereda de Siecha, donde se ubican las lomas y lagunas
de Siecha (4°467°08,53 "N y 73°52702,07"O) entre los 3300 y 3700 m (Figura
5-1).
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Figura 5-1: Parque Nacional Natural Chingaza, Colombia. La linea verde
indica la delimitacién de la zona del parque y la estrella roja indica la zona de

estudio. Fuente Parque Nacional Natural Chingaza (2014).

PARQUE NACIONAL NATURAL CHINGAZA

Ta0TW TISOUW 73°400W

i Ao TEU2AcA #io cAgPATOR) GA
'{" QUEBRADA'AGUAZ CLARAZ
t Lagu d:"\«
=y GuAcE e RIO CHORRERAS
{
1 Ium.m'é S0z
8 GAMA
§
Lagurauan vy

" Fantanc de Tarjoiadares
Emb#lse an Rafael

\ LA CALERA 3

A JUNIN

B < Laguta Sorada
{l“?o..‘ ’—/\ ausaam}ouu%“r CUNDlN ARCA
= RID CHUZA
w\-f?
7
[BOGOTA, Dit. 4
7 Lagun3 Negra
i
Laours =) vencn b
(5 220
P .m—\:%a Azt ;
7 e 5

j FOMEQUE Laguns a Cangaza

ATAOUN
A\

7

Y

e,

B N 2 R Laguna gel Med\:

= s Amics
P a3 Parques Nacionales Naturales
S de Colombia —guna ce‘.an Suan
‘ . SAN JUAN
o L L:;J’l € Nb]c
Localizacion General Convenciones IS
[ venae pesee T ]
722 ns v oy
0 = i MET)
& | . ! Municipios b
COE T oo [N "\ﬁl...\
A
% ; EL CALVARIO
. . . 1280000 . . hUETAME l’
’ \

AN

NA
,-NUHEA
~
CARD'BLANCO
P ad

ER

RIO GUAJARAICITO RI0 BORRACHERQ
CAVIA \ RIOPIRI RIS QUAJARAY

CARTOGRAFIA BAZICA: Bne mu 000 1IGAC, 2012 2\
LIMITES 2PNN 1:100.000 UAESPNN, 2011 N9 o 0 2l
RIO PIRI CH urr
%_ Editado: Datan Belrrar 2013 BI;TI'AL S ?

El PNN Chingaza registra una precipitacion total anual de 2126 mm, con un
pico maximo de lluvias entre mayo y agosto (Vargas y Pedraza 2003; Figura
5-2). Presenta una diversidad de ecosistemas vegetales entre los que se
encuentra el paramo, que cuenta con una vegetacion dominante y endémica
con especies caracteristicas de estos habitats tales como Espeletia, Puya,

Aragoa, Chusquea, entre otros.

La zona de las lagunas de Siecha ha sido intervenida por cultivos de papa y
pastos para ganaderfa y desde hace aproximadamente 14 afios se determiné

como area de conservacion nacional (Funcionarios del parque com. pers).
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Figura 5-2: Promedio multianual de precipitaciéon mensual para 22 afios
(1990-2012) en la estacion de Santa Cruz de Siecha (4°47'3.40"N-
73°52'14.90"W, 3100 m), la estacion mas cercana al sitio de muestreo en el
Parque Nacional Natural Chingaza, Colombia. Datos tomados del Instituto
de Hidrologia, Meteorologia y Estudios Ambientales IDEAM. Enero de
2014.
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5.2 Especies Estudiadas

Puya nitida y P. trianae son dos bromelias terrestres de la subfamilia
Pitcairnioideae exclusivas de las zonas andinas que se distribuyen de manera
abundante en los paramos de la Cordillera Oriental en el departamento de
Cundinamarca (Smith y Downs 1974; Grau ¢z a/. 2010). Forman parches con
rosetas acaules semélparas (ramets), lo que indica que mueren después de su
floracion, sin embargo, como tienen la capacidad de reproducirse por
clonacién, el individuo genético (genet) permanece, denominandose

monocarpicas perennes (Chaparro 2005).
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Puya nitida Mez, es una bromelia endémica de la cordillera Oriental de
Colombia (Garcia y Galeano 2006). Habita en zonas de subparamo y paramo
entre los 2500 y 3500 m en el departamento de Cundinamarca (Smith y
Downs 1974). Se encuentra en zonas de vegetacion principalmente junto al
cinturén de ericaceas con especies de Cavendishia, Macleania, Bejaria entre
otras, frailejones de los géneros Espeletia y Espeletiopsis y plantas de los géneros

Aragoa, Polylepis, Pentacalia e Hypericurn (Madrinan 2010).

Es una hierba terrestre que crece en rosetas agregadas con hojas lanceoladas
de aproximadamente 30 cm de longitud, glabras, con margenes espinosos.
Cuando florece, crece una tnica inflorescencia simple con un escapo grueso y
macizo de 1 a 2 m de longitud; tiene bracteas lanadas; las flores son
actinomorfas y dialipétalas; la disposicion de las flores es dispersa y tienen
una longitud de 5 a 6 cm con pétalos de color amarillo verdoso a violeta

(Smith y Downs 1974; Figura 5-3).

Puya trianae Baker, habita generalmente en zonas de paramo entre los 3500 y
4000 m de altitud (Smith y Downs 1974). Se encuentra dentro del frailejonal
— pajonal caracterizado por plantas de Espeletia, Calamagrostris y Chusquea
(Madrifan 2010). Puya trianae es una hierba terrestre que crece en parches
densamente agregados; las hojas miden aproximadamente 25 cm de longitud,
palidas y enteras, con margenes blancos y espinosos. Cuando florece presenta
una unica inflorescencia simple tipo escapo, estrobilada, cilindrica,
densamente lanada, con numerosas briacteas densamente imbricadas. Las
flores son actinomorfas, dialipétalas, densamente agrupadas entre si cubiertas
aproximadamente en un 50% por las bracteas florales densamente lanadas.
Los pétalos son de color amarillo palido a verde azulado (Smith y Downs

1974; Figura 5-3).



33
Métodos

Figura 5-3: Habito de las poblaciones de P. nitida y P. trianae en la localidad
de Siecha, PNN Chingaza, Colombia. A, B, C. Parche, inflorescencia y flor

de P. nitida. D, E, F. Parche, inflorescencia y flor de P. #ianae.

En diferentes zonas del PNN Chingaza P. nitida y P. trianae habitan en
simpatria principalmente en areas abiertas con suelos bien drenados en
presencia de vegetacion arbustiva y pajonales entre los 3200 y 3400 m

aproximadamente (Chaparro y Mora 2003; Franco-Saldarriaga 2015 com.
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pers.). En la localidad de Siecha, habitan en zonas contiguas a los 3500 m
aproximadamente (obs. pers); sin embargo, en la localidad especifica del
muestreo las poblaciones de P. nitida y P. trianae se encontraron en habitats
disyuntos, con las poblaciones separadas aproximadamente por 100 m de

elevacion (Figura 5-4).

5.3 Descripcion de los parches y rosetas

En el area de estudio se delimité un transecto de 1200 m de longitud ubicado
geograficamente  entre los  04°45°56.7'N  073°51°41.6"W y los
04°45°58.9""N 073°51°08.5""W, con una pendiente de 39° sobre la horizontal
y entre los 3453 a los 3680 m de elevacion. La ubicacion del transecto fue
elegida teniendo en cuenta que es una zona de facil acceso, conservada a
pesar de la afluencia de turismo y presentd una cantidad notable de rosetas en
estado de floracion de ambas especies que facilitaron la realizaciéon del

estudio y los analisis estadisticos respectivos.

Se delimitaron 50 m a cada lado del transecto y se marcaron con etiquetas de
aluminio todas las rosetas en estado reproductivo encontradas en el area,
completando un total de 46 rosetas de P. nitida distribuidas en 26 parches y 46
rosetas de P. #rianae distribuidas en 45 parches. A cada roseta y parche se le
tomaron los datos de georeferenciacion espacial con ayuda de GPS con el fin

de registrar la ubicacion espacial de cada individuo (Figura 5-4).

Para cada especie se cuantifico6 el nimero de rosetas vivas presentes por
parche y debido a la cantidad de individuos sélo al 54% de las rosetas
marcadas de cada especie se les determind el tamafio, tomando como
referencia la longitud de la hoja mas larga de la roseta y la longitud de la
inflorescencia en estado de antesis, midiéndolas con ayuda de una cinta

meétrica.
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Figura 5-4: Transecto de muestreo desde el inicio a 3453m hasta los 3685m
y distribucién espacial de los parches marcados de Puya nitida (izquierda color

violeta) y Puya trianae (derecha color amarillo) en el transecto.
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5.4 Biologia floral

5.4.1 Motfologia floral

Para describir la morfologia floral se colectaron 30 flores frescas de P. #rianae
y 43 de P. nitida. A estas flores se les realizaron medidas morfométricas con
ayuda de calibrador tales como: longitud total de la flor, longitud de la corola,

longitud de los estambres, longitud del estigma y distancia de las anteras al

estigma.

5.4.2 Sistema de reproduccion sexual

Para identificar el sistema de reproduccion sexual de P. #itida se marcaron 135
botones a punto de antesis pertenecientes a 15 inflorescencias; para P. #rianae

se marcaron 41 botones a punto de abrir pertenecientes a seis inflorescencias.
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Se realizaron tres tratamientos de polinizacidon los cuales se marcaron con
cintas de diferente color (un color por tratamiento) en la misma
inflorescencia y la variable respuesta fue el nimero de frutos formados por

cada experimento (Tabla 5-1).

Tabla 5-1: Tratamientos de polinizacion realizados en las poblaciones de P.
nitida 'y P. trianae en la localidad de Siecha, PNN Chingaza, Colombia
(Modificado de Datni 2001).

Tratamiento Tamafio de Descripcion Obijetivo
la muestra
(n)
Control (C) P. nitida n= 45 Polinizacién en Observar la tasa de
P. trianae n= 15 condiciones naturales, polinizacion en
sin emasculacion ni condiciones naturales
embolsamiento
Autopolinizaci(')n P. nitida n= 45 Polinizacién manual Observar
( AP) P. trianae n= 13 con polen de la autoincompatibilidad
misma flor. Con o autocompatibilidad
emasculacion y de 1a flor.
embolsamiento
Polinizacion P. nitida n= 45 Se poliniza con polen  Observar
ctuzada manual P #ranaen=13 de flores de rosetas autoincompatibilidad

(PC)

minimo a 20 m de
distancia.

Con emasculacién y
embolsamiento.

o autocompatibilidad
de la flor.

5.5 Fenologia floral y fructificacién

Para establecer el patrén fenolégico de P. #rianae y P. nitida, se realizaron
seguimientos quincenales y mensuales registrando diferentes parametros de la
floracion y fructificaciéon a las 46 rosetas marcadas durante nueve meses
(todos los meses de estudio excepto el mes de noviembre), que incluyera

tanto la época de floracién como de fructificaciéon de cada especie. En la tabla
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5-2 se describen los parametros para el registro de la fenologia reproductiva

de cada especie.

Tabla 5-2. Parametros para describir la fenologifa de la floraciéon y

tructificacion de Puya trianae y P. nitida a nivel de flor, inflorescencia y

poblacion en el sector de Siecha, PNN Chingaza, Colombia (modificado de

Datfni, 2001). El tamano de la muestra (n) es igual al nimero de flores en el

nivel de “flor” y al nimero de rosetas en los niveles de “Inflorescencia y

Poblacion”.
Nivel Parametro Tamaiio de la Definicion
muestra (n)
P. nitiday P.
trianae
Flor Antesis y n= 20 Dia de apertura de una
Longevidad floral flor y numero de dias en
antesis hasta la
senescencia.
Inflorescencia Longevidad de la n= 46 Numero de dias desde el

inflorescencia

Pico de floracion n= 46
Produccién de n=46
frutos

dfa de apertura de la
primera flor hasta el dfa en
que todas las flores de la
inflorescencia lleguen a la

senescencia.

Porcentaje del nimero
maximo de rosetas en

estado de floracién.

Numero de frutos
producidos en la
inflorescencia.
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Nivel Parametro Tamaiio de la Definicion
muestra (n)
P. nitiday P.
trianae
Poblacion Estacion n= 46 Epoca de floracién de
reproductiva cada especie relacionada
con la época de
precipitacion del afio.

Periodo de floracion n= 46 Numero de dias entre la
apertura de la primera flor
y la senescencia de la
ultima.

Modo de floracion n= 46 Ritmo fenoldgico de la
poblacién en el tiempo. Es
el nimero de flores en
total cada mes.

Petiodo de n=46 Numero de dias entre la

fructificacion formacién de los primeros
frutos y el comienzo de la
dispersion de semillas.

Proporciéon de n=46 Porcentaje de los frutos

frutos formados

formados con respecto a
las flores registradas en
total.

5.6 Visitantes florales

Para identificar los visitantes florales y polinizadores de P. #rianae y P. nitida, se

realizaron jornadas de observaciones focales con ayuda de binoculares a

rosetas en estado de floracion de ambas especies (una inflorescencia por

jornada). Se completaron 64 horas de observacién en ocho jornadas para P.

nitida y 41 horas de observacion en cinco jornadas para P. trianae.
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Cada roseta se observo continuamente durante el dia entre las 0630h y las
1630h y a los visitantes se les registro la especie, frecuencia de visita de cada
especie, hora de llegada, duracion de la visita, forma de la visita en cuanto a si
es legitima o no (legitimidad definida como la insercién del pico por la parte
distal de la flor o si el ave realiza perforaciones en las estructuras florales para
consumir el néctar), comportamiento al momento de realizar la visita

(estrategias de visita: rutero o territorial) y nimero de flores probadas.

Por ultimo, debido a que los principales visitantes de P. #rianae y P. nitida
fueron aves, se visit6 la Coleccion Colombiana de Ornitologia en el Instituto
de Ciencias Naturales de la Universidad Nacional de Colombia en Bogota,
con el fin de tomar medidas morfolégicas a diferentes ejemplares de las
especies visitantes observadas en campo; las medidas fueron: longitud total
del cuerpo —medida desde la punta del pico hasta la cola-, longitud del
culmen total y longitud del ala. Con dichas medidas se analiz6 el acople
morfoldgico entre las especies de aves y las flores de las dos especies de
plantas y as{ establecer relaciones con respecto a las diversas formas de visita

y sus efectos sobre la polinizacion.

5.7 Tratamiento de datos y analisis estadistico

Para explorar los datos y establecer su normalidad para analisis posteriores, se
utilizé estadistica descriptiva (medidas de tendencia central) y pruebas de

normalidad y homocedasticidad.

Para establecer si hubo diferencias significativas entre P. nitida y P. trianae en
el tamano de las rosetas y las inflorescencias, se realizé una t—student y para
comparar el tamafio de los parches entre las especies se aplicé un contraste

de homogeneidad con la prueba no paramétrica de Kolmogorov—Smirnov.

Para explorar el patrén de distribucion espacial de las poblaciones de P. nitida

y P. trianae, se realiz6 una figura de utilizacion de nicho espacial
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transformando las coordenadas geograficas de cada individuo marcado a
coordenadas polares, las cuales se graficaron representadas por pixeles. El
porcentaje de solapamiento espacial se calculd cuantificando los pixeles
solapados de ambas especies. Por otro lado, se realizé una prueba no
paramétrica de Kolmogorov-Smirnov para analizar diferencias con respecto a
la altitud registrada para la poblacién de cada especie. Se descarté la altitud
como una variable que pudiera generar efectos sobre la floracién de cada

especie en estudio mediante la realizacion de un ANCOVA.

Para analizar la variacioén de la longevidad de las flores en P. nitida y P. trianae
se hizo una t-student y para analizar la diferencia en la longevidad de las
inflorescencias entre las dos especies se realizé una prueba no paramétrica de

Kolmogorov-Smirnov.

Con el fin de analizar la floracién de cada especie durante los meses de
registro se realiz6 un contraste de homogeneidad no paramétrico o ANOVA
de Friedman para medidas repetidas y se compar6 el periodo de floracion de

P. nitida y P. trianae mediante una prueba de Kolmogorov—Smirnov.

Por otro lado, se comparé la variacion del nimero de flores de cada especie
durante los meses de estudio eliminando el efecto del tamafio de las
inflorescencias, esto con el fin de eliminar el tamafio como posible covariable
y obtener un valor preciso de la produccion de flores en las poblaciones de
cada especie de Puya. Se calcul6 la media mensual de los botones y las flores
por cada roseta en cada una de las especies y se realiz6 una prueba
Kolmogorov-Smirnov para analizar la variaciéon del nimero de flores entre

las dos especies de plantas.

Con el fin de analizar diferencias en la morfologia floral de las dos especies en
estudio, se aplico una prueba t—student a cada medida morfométrica, excepto
a la longitud de estambres y distancia anteras—estigma, los cuales se

compararon mediante la prueba no paramétrica de Kolmogorov—Smirnov.
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Con el fin de evaluar la autoincompatibilidad en el sistema de reproduccion
sexual de P. #rianae y P. nitida, se calculo el indice de auto — incompatibilidad
(IAI) planteado por Zapata y Arroyo (1978) en Datni (2001), donde se tomo
el total de frutos formados por autopolinizacién y se dividié entre el nimero
de frutos formados por polinizacion cruzada. Para observar diferencias entre
los experimentos, se compard el nimero de frutos formados por todos los

tratamientos con un contraste de homogeneidad para variables cualitativas.

Con el fin de analizar diferencias en la morfologia y tamafio de las aves
registradas se realizé una prueba no paramétrica de Kruskal-Wallis asi como
para analizar diferencias entre la frecuencia total de visitas y entre los horarios
de dichas visitas realizadas por las aves a P. ntida. Con respecto a los registros
de visitas a P. #rianae, éstos no fueron suficientes para realizar analisis
estadisticos, sin embargo se observé que la actividad de las aves fue

principalmente en las horas del mediodfa.

Por dltimo, con el objetivo de evaluar diferencias en el nimero de flores
probadas y la duraciéon de la visita con respecto a las especies de aves
registradas en P. mitida se realiz6 una prueba no paramétrica de Kruskal-
Wallis; con respecto a P. frianae nuevamente no se realizaron analisis

estadisticos debido al bajo nimero de registros por las aves visitantes.

Todos los analisis estadisticos se realizaron con el paquete estadistico R (R
Development Core Team, 2013) y la plataforma R Wizard (Guisande. C ez a/.
2014; Anexo A).
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6. Resultados

6.1. Biologia floral

6.1.1 Morfologia floral

Las flores de P. nitida y P. trianae fueron perfectas, zigomorfas y con simetria
bilateral. Estuvieron compuestas por una bractea floral densamente lanada,
tres sépalos lanados, tres pétalos libres, seis estambres con anteras bitecadas e
introrsas y un estigma trilobado. Se observé la produccién de néctar en

ambas especies y ausencia de fragancias.

En P. nitida las flores presentaron un color verde palido en unas
inflorescencias y violeta en otras, mientras que en P. #ianae fueron amarillo-
verdosas (Figura 6-1). Se encontraron diferencias significativas en todas las
medidas morfométricas de las flores en las dos especies ya que P. witida

presentd proporciones mayotres con respecto a P. #rianae (Tabla 6-1).
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Figura 6-1: Flor y estructuras reproductivas masculina y femenina de A) P.

nitida y B) P. trianae en el sector de Siecha, PNN Chingaza, Colombia.
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Tabla 6-1: Medidas morfométricas de las flores de P. nitida y P. trianae en el

sector de Siecha, PNN Chingaza, Colombia. Se muestran los wvalores

promedio, desviacion estandar y entre paréntesis el rango. Todos los valores

estan en milimetros y al final de la tabla se presentan los resultados de las

pruebas estadisticas realizadas.

Distancia

Especie Long. Long. Long. Long. Anteras/
Total Flor Corola Estambres  Estigma estigma

Puya nitida  7116,3 58,2+ 49 49,7+ 5,1 49,6 + 3,9 0,42 + 0,24 (0
N=43 (56,3- 84,9) (40- 69,5) (37-57,5) (41,6-58,2) - 1,26)
Puya trianae 42,31+4,19 36,08 £3,8 31,39 £2,52 30,17 £2,63 1,82+ 1,62
N =30 (33,9 -49,3) (29,2-43,8) (25,6 — 35,5) (25-37,1) (0-15,8)
t—testy t-test= t-test= D=1; t-test= D=0,8;
Kruskal — 23,276; 21,4245; p<0,001 24.,8006; p<0,001
Wallis (D) p<0,001 p<0,001 p<0,001




Resultados 45

6.1.2 Sistema de reproduccién sexual

El nimero de frutos formados en P. nitida fue diferente en cada uno de los
experimentos realizados (Chi’= 7,3582 ., p = 0,025), principalmente entre
el experimento de polinizaciéon natural y el de autopolinizacién (Chi*=6,4032
a1 p=0,01139). Puya nitida formé la mayor cantidad de frutos en el
tratamiento de polinizacién natural o control con el 62,2% (n=45), seguido
del experimento de polinizacién cruzada con el 57,7% (n=45) y finalmente, el
tratamiento de autopolinizaciéon con un 35,5% (n=45) de botones formados a
trutos. Finalmente, segin el indice de auto-incompatibilidad, P. nitida se

definié como parcialmente auto-incompatible con un IAI igual a 0,61.

Con respecto a P. trianae, no se encontraron diferencias significativas entre el
nimero de frutos formados por cada experimento realizado (Chi*=2,2922
ai= p=0,3179). Puya trianae tormé la mayor cantidad de frutos en el
experimento de polinizacién natural con un 73,3% (n=15), un 53,8% (n=13)
en el tratamiento de polinizacién cruzada y finalmente un 46, 1% (n=13) en
el de autopolinizacién, obteniendo como resultado un IAI igual 0,86, de igual

manera parcialmente auto-incompatible (Figura 6-2).
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Figura 6-2: Porcentaje de frutos formados en los tres tratamientos de
polinizacién manual realizados en P. nitida y en P. trianae, en el sector de

Siecha, PNN Chingaza, Colombia.
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6.2 Descripcion de parches y rosetas

El tamafio de los parches de P. mitida y P. trianae fue significativamente
diferente (D= 0,963 p<0,001). Puya nitida se encontré en parches densamente
agregados con 60 + 48 rosetas por parche (Min=5; Max=200; n=27),
mientras que P. #rianae creci6 en parches con 1,7 + 1,5 rosetas (Min=1;

Mix=7; n= 46).

Las rosetas de P. nitida fueron significativamente mas grandes que las de P.
trianae (t-test= 11,7929 4y, 55 p<0,001; n =25). Igualmente, las inflorescencias
de P. nitida fueron significativamente mas altas que las de P. #rzanae (t —test=

14,143 4y, p<0,001; n= 25; Figura 6-3).
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Figura 6-3: Diagrama de cajas de la longitud de la inflorescencia (A) y del
tamano de la roseta medida a partir de la hoja mas larga (B) de P. frianae y P.
nitida en el sector de Siecha, PNN Chingaza, Colombia. La linea gruesa
dentro de la caja indica el promedio; las lineas punteadas indican los valores

maximo y minimo.
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Por otro lado, se encontré que las dos especies estudiadas presentaron un 0%
de solapamiento en su distribucién espacial. Puya nitida fue mas abundante
entre los 3450 y 3540m principalmente en el subparamo, mientras que P.
trianae se encontré principalmente desde los 3600m hasta los 3680m, en el

paramo propiamente dicho (D=1, p<0,001; Figura 6-4).

Figura 6-4: A. Porcentaje de solapamiento espacial y B. separacion
altitudinal entre las poblaciones estudiadas de P. nitida y P. trianae en el sector

de Siecha, PNN Chingaza, Colombia.
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6.3 Fenologia floral y fructificacién

Las flores de P. frianae y P. nitida abrieron gradualmente y al segundo o tercer
dia se mostraron totalmente abiertas. Por otro lado, la antesis de las flores de
ambas especies duraron entre tres y siete dias sin encontrar diferencias

significativas (##e5#=0,89 y3,, p=0,37).

El patrén de apertura de las flores en las inflorescencias de las dos bromelias
tue de tipo acrépeta, es decir, abrieron desde la base de la inflorescencia y
durante los dfas siguientes abrfan las flores superiores, siendo las flores
apicales las dltimas en abrir. Las inflorescencias presentaron una longevidad
prolongada desde que abri6 la primera flor hasta que muri6 la tltima de 62,8
+ 20,5 dias en P. nitida Min= 12, Max= 107; n=46) y de 29, 6 + 17,4 dfas en
P. trianae Min= 0, Max= 62, n= 406), con diferencias significativas entre las

especies (D=80,43 p<0,001).

El periodo de floracién de Pwya nitida a nivel de poblacion fue unimodal y
prolongado, de aproximadamente cinco meses. El pico de floracion se
presentd en la época maxima de lluvias, en los meses de junio, julio y
principios de agosto, donde el 93% de las rosetas estuvieron florecidas

(Friedman ANOVA= 433,69 . ,, p< 0,001; Figura 6-5).
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Figura 6-5: Floracion de P. nitida y P. trianae comparado con el patrén de
precipitacion en el sector de Siecha, PNN Chingaza, Colombia. Las barras
indican la precipitacion, la linea continua corresponde al numero de botones
y flores abiertas de P. nitida y la linea discontinua los botones y flores abiertas

de P. trianae.
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En contraste, P. #rianae tuvo un periodo de floracién unimodal y mas corto,
de aproximadamente tres meses, con un pico de floraciéon al comienzo de la
época seca en el mes de septiembre, donde el 78,2% de las rosetas estuvieron
florecidas (Friedman ANOVA= 299,54 .., p<0,001; Figura 6-5). Los picos
de floraciéon de ambas especies se diferenciaron significativamente
(D=0.3851, p < 0,001), ya que florecieron en épocas distintas y de ésta

manera mostrando una segregacion temporal en la fenologfa.
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Por otro lado, al eliminar el efecto de la longitud de la inflorescencia, el

numero de botones y flores abiertas en los meses de muestreo no varié
significativamente entre P. nitida y P. trianae (1D=0,33; p=0,37); no obstante, se
observé que P. frianae tuvo un mayor numero de flores con el 40% (n=25) de

rosetas florecidas en el pico de floracion, a diferencia de P. nitida la cual

present6 un 29% (n=25) de rosetas florecidas en el pico maximo de floracion
(Figura 6-6).

Figura 6-6: Numero de botones y flores abiertas mensual de P. #ianae y P.
nitida eliminando el efecto de la longitud de la inflorescencia en el sector de

Siecha, PNN Chingaza, Colombia. Linea continua: P. nitida. Linea punteada:
P. trianae.
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La formacion de los frutos en las inflorescencias de P. witida y P. trianae se did
de manera asincronica, las inflorescencias presentaron tanto flores como
frutos de manera simultanea. El perfodo de fructificacion de P. nitida durd

aproximadamente cinco meses durante la época de lluvias (julio- agosto) y se
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dispersaron las semillas en el comienzo de la época seca (septiembre —

octubre; Figura 6-7).

De igual manera, P. trianae comenzo6 a producir los frutos durante el final de
la época de lluvias y comienzos de la época seca por aproximadamente tres
meses (octubre), dispersando las semillas en la época mas seca de la zona de
estudio (enero — febrero; Figura 6-7). En P. frianae se registré el 70% (n=406)
de frutos formados con respecto a las flores producidas durante toda la

estacion reproductiva mientras que en P. nitida se formé el 50% (n=406).

Figura 6-7. Fenologia de fructificaciéon de P. nitida y P. trianae con respecto al
patron de precipitacion en la localidad de Siecha, PNN Chingaza, Colombia.
Las barras indican la precipitaciéon mensual. Linea continua: P. nitida; Linea

punteada: P. frianae.
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6.4 Visitantes florales

Los principales visitantes florales de P. nitida fueron los colibries Eriocnemis
vestita, Pterophanes cyanopterus, Chalcostigma heteropogon y el pinchaflor Diglossa
humeralis. Adicional a los anteriores, se observé una visita del gorrion Atlapetes
palidinucha, el cual se aliment6 de los pétalos de las flores de esta bromelia.
Por otro lado, las aves que visitaron a P. #rianae fueron los colibries Lesbia

victoriae, Chalcostigma heteropogon'y Pterophanes cyanopterns (Figura 6-8).

Se registré un nimero mayor de visitas en las plantas de P. #itida con un total
de 157 registros, mientras que en P. #ianae solamente hubo cinco visitas. En
P. nitida la frecuencia total de las visitas tuvieron diferencias significativas
(ANOVA  Kruskal-Wallis=  44,6312,_; p<0,001) y correspondieron
principalmente a D. bumeralis y E. vestita con un 43,3% y 35% de visitas
respectivamente, mientras que P. ¢yanopterus tuvo una frecuencia de visitas del

17,8 %y C. heteropogon un 3,8% (Figura 6-9).
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Figura 6-8: Visitantes florales de P. nitida y P. trianae en el sector de Siecha,
PNN Chingaza, Colombia. A) Pterophanes cyanopterns (©Adhin Mufioz
https://www.facebook.com/adhin.munozrfref=ts); B) ILesbia victoriae (©Juan José
Arango. https://www.flickr.com/photos/jjatango/); C) Eriocnemis vestita (©Juan
Pablo Loépez Ordoéfiez  https://www.flickr.com/people/juanolopezo/); D)
Chaleostigma heterapagon (©Juan Diego Castillo, Retratista.

www.juandiegocastillo.com), E) Diglossa  humeralis (©Juan Diego Castillo,

Retratista. www.juandiegocastillo.com).
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Figura 6-9: Registros totales de las visitas por aves a A) P. nitida y a B) P.

trianae en el sector de Siecha, PNN Chingaza, Colombia.

70
65
60

55
50
45
40
35 .
B Puya trianae

30
25 B Puya nitida
20
15
10

5 2

0 1

E. vestita  P. cyanopterus D. humeralis C. heteropogon L. victoriae

Numero total de visitas

Especies de aves

Las especies de aves se diferenciaron significativamente en su tamafio (Long.
Total cuerpo ANOVA Kruskal-Wallis=41,355 ., p<0,0001), y en sus
principales estructuras morfolégicas (ANEXO B), tales como la longitud del
culmen total (ANOVA Kruskal-Wallis= 61,0302 4., »<0,0001) y la longitud
del ala (ANOVA Kruskal-Wallis=49,8445 ., »<0,0001). Dichas estructuras
morfolégicas son importantes para definir aspectos del comportamiento de
visita como las estrategias de forrajeo en cada especie, las cuales también

fueron diferentes.

Eriocnemis vestita es un colibti de talla pequena (Anexo B). Visité con alta
frecuencia las flores de P. nitida evidenciando comportamientos territoriales
en defensa de las flores, forrajeaba perchandose y colgandose de las flores

para libar el néctar de manera legitima; en ocasiones se observé libando
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néctar en las perforaciones realizadas por los pinchaflores debido a su pico

un poco mas corto que la longitud de las flores.

Chalcostigma heteropogon es un colibri pequefio (Anexo B), sin embargo, sus
estrategias de forrajeo fueron diferentes; visit6 las flores de P. witida y P.
trianae y se caracterizé por ser rutero, haciendo recorridos dentro del area y
visitando las mismas zonas durante las jornadas de observacion. Al momento
de realizar la visita, se perchaba de la flor para insertar el pico en la corola y

alimentarse de néctar.

Lesbia victoriae es un colibri de talla media pero debido a su cola puede parecer
mas grande (Anexo B). Visito sélo las flores de P. frianae y su
comportamiento fue principalmente rutero; se observo poco en la zona, lo
que sugiere que hace desplazamientos grandes. Al tener un pico pequefio
(long. Pico= 17,96+ 2,1mm; n=06) se perchaba en las flores e insertaba todo

el pico y la cabeza para libar el néctar.

Por ultimo, Ptergphanes cyanopterus tue el colibri que se diferencié por su
tamafo de los demas colibries registrados, siendo el de mayor talla (Anexo
B). Visit6 tanto las flores de P. mitida como de P. f#rianae, tuvo un
comportamiento principalmente de ruta y realizaba grandes desplazamientos
por la zona ya que no se observé frecuentemente en las jornadas de
observacion. Su forma de forrajeo fue diferente a las demas especies: con un
pico largo y recto (Anexo B) visito las flores rapidamente en vuelo sostenido
(hovering) y se perché ligeramente de las flores inferiores para poder introducir
el pico y la cabeza totalmente a las flores de Puya, ademas se aliment6 de
todas las flores de la inflorescencia de manera legitima haciendo contacto con

las estructuras reproductivas de la flor (Figura 6-10 a).
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Para el caso de Diglossa humeralis, es un ave con morfologia totalmente
diferente a los colibries registrados ya que se encuentra entre el grupo de las
tangaras pinchaflores y presenté comportamientos particulares de dicho
grupo. Marco territorio en un area pequefia de parches de flores disponibles y
al momento de alimentarse lo hizo en forma de percha, colgandose de las
flores aledafias y realizando perforaciones con su pico en forma de gancho en
la base de la corola de las flores de Pwuya nitida y de ésta manera “robar” el
néctar. Visito todas las flores de la inflorescencia varias veces en la misma
visita y se percho en el apice de la inflorescencia en forma de descanso y

vigilancia (Figura 6-10 b).

Figura 6-10: A) Comportamiento al momento de realizar la visita en
Pterophanes cyanopterns. Se observa la visita en vuelo sostenido y la insercioén del
pico por la parte distal de la flor haciendo contacto directo con las anteras y
el estigma que le permiten adherir el polen al pico del ave mientras se
alimenta. B) Comportamiento al momento de realizar la visita en Diglossa
humeralis. Se observa el robo de néctar por la parte basal de la flor sin
contactar las estructuras reproductivas de ésta ubicadas en la parte distal.

(Fotografias donadas pOI' ©Adhifl Munoz https:/ /www.facebook.com adhin.munoz?fref:ts).
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Con respecto al numero de flores probadas por cada visita y a la duracién de
las visitas, se encontraron diferencias significativas en todas las especies de
aves visitantes a P. ntida tanto en el numero de flores probadas (ANOVA
Kruskal — Wallis=14,90764 - ; p< 0.001) como en la duracién de cada visita
(ANOVA Kruskal-Wallis = 25,4481, _; p <0,001), siendo D. humeralis la
especie que probdé mas flores por visita y la que tardé mas tiempo en cada
visita, el resto de especies tardaron en promedio 60 + 57 segundos por visita

(Tabla 6-2).

Tabla 6-2: Duracion de la visita y nimero de flores probadas por visita de las
aves a las flores de Pwya nitida y P. trianae en el sector de Siecha, PNN
Chingaza, Colombia. Se muestra el promedio, la desviacién estandar de la
duracién de cada visita y de las flores probadas y entre paréntesis el rango. El
n indica el nimero de visitas por cada especie. Los valores de la duracién de

la visita estan en segundos.

Especie de Especie de ave Duracion de la Flores probadas

planta Visitante visita

Puya nitida Diglossa humeralis n= 68 84 + 69 (2- 298) 25 + 30 (1-203)
Eriocnemis vestita n=55 44 + 34 (2-129) 11+ 9 (1-37)

Prterophanes cyanopterns n=27 24,8 + 16,8 (2-65) 15+ 10 (2-43)

Chalcostigma hetergpogon n="T 39,4 + 43,6 (3-114) 8+7 (2-21)

Puya trianae Chalcostigma heteropogon n= 2 55 + 57,9 (14 — 90) 1+1(1-2)

Lesbia victoriae n= 2 17 + 18,3 (4- 30) 5+ 4 (2-9)

Pterophanes cyanopternsn=1  n/a n/a

Se registraron visitas a P. nitida durante todo el dia en las diferentes jornadas,
sin embargo hubo diferencias significativas en la frecuencia de estas con

respecto a las horas del dia (ANOVA Kruskal — Wallis= 13.1172,,_, p< 0.05);

se observé un mayor numero de visitas en las horas de la mafiana con
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respecto al mediodia y en menor proporcion en las horas de la tarde (Figura

6-11).

Figura 6-11: Frecuencia de visitas por las aves registradas en los diferentes

horarios del dia a P. nitida en el sector de Siecha, PNN Chingaza, Colombia.
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Las especies de aves que visitaron tanto a P. nitida como a P. trianae tueron P.
cyanopterus 'y Ch. heteropogon. Dichas especies se caracterizaron por visitar las
flores de ambas plantas por la parte distal de la corola haciendo contacto
directo con los estambres y el estigma (visita legitima) y tuvieron un
comportamiento particular al momento de realizar la visita. Mientras que C.
hetergpogon  se perchaba sobre las flores inferiores e insertaba casi
completamente su cabeza para libar el néctar en la base de la corola, P.
cyanopterus permanecia en vuelo sostenido (hovering) e insertaba totalmente el
pico hasta la base de la corola para libar el néctar. La ubicacién del polen en
el cuerpo de cada una de las especies de aves difiere debido al tamafio tanto
del pico del ave como de la longitud de la corola. Pterophanes cyanopterus al

tener mayores proporciones de su pico y cuerpo hace contacto con el estigma
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y los estambres en zonas diferentes al momento de realizar la visita, ubicando
el polen aparentemente en la frente y parte superior del pico cuando visita a
P. nitida y en la parte media y baja del pico al visitar a P. #rianae (Figura 6-12).
Chaleostigima heteropogon es mas pequefio y presenta un pico de menor longitud,
esto junto con la morfologia de las flores de ambas puyas permite que al
momento de realizar la visita el polen se disponga principalmente en la
coronilla y frente al visitar a P. nitida y a lo largo del pico al visitar a P. trianae

(Figura 6-12).
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Figura 6-12: A) Chalcostigma heteropogon visitando las flores de P. nitida y de B)
P. trianae. C) Pterophanes cyanopterus visitando las flores de P. nitida y D) de P.
trianae en el sector de Siecha en el PNN Chingaza, Colombia (Ilustraciones

por: Valentina Nieto Fernandez www.behance.net/valentinaNF). Las flechas

indican la posible deposicion del polen en el cuerpo de cada especie de

colibri. Escala 1:1.
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7. Discusion

Los resultados del presente estudio muestran que las poblaciones de P. nitida
y P. trianae de la localidad de Siecha en el PNN Chingaza tienen mecanismos
de diferenciacién que permiten la particion del servicio de los polinizadores y
una separacion altitudinal de los parches de cada especie que pueden
contribuir a la coexistencia de estas especies; Caracteristicas como la
diferencia de tamafio en las estructuras florales que favorecen una separacion
en la ubicacion del polen en el cuerpo del polinizador, la separacion temporal
de las fenologias de floracién al igual que las diferencias en su modo de
floracion y aspectos de la reproduccién sexual son discutidos a continuacion

explicando su posible aporte a la coexistencia.

7.1. Biologia floral

7.11 Motrfologia Floral

Puya nitida y P. trianae presentaron aspectos de la morfologia floral que
corresponden a las plantas visitadas por aves, tales como flores de corola
tubular con posicion erecta a péndula, antesis diurna, colores crema, rosas y
violeta, ausencia de fragancias y producciéon de néctar. Por otro lado, tienen
estructuras como bracteas florales que protegen la corola de picos fuertes
(como los ladrones de néctar) o de insectos, e inflorescencias largas y erectas

donde las aves pueden percharse o sostenerse para alimentarse.

Estas caracteristicas florales han sido descritas para otras especies de la
familia Bromeliaceae (Varadarajan y Brown 1988; Buzato e a/. 2000; Kessler y
Kromer 2000; Machado y Semir 2006; De Queiroz y Galarda 2012) y del
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género Puya (Chaparro 2005; Salinas, Arana y Suni 2007; Hornung —Leoni e#
al. 2013; Franco-Saldarriaga 2014), y a su vez, soportan la hipétesis de que
existe un grado de correspondencia entre la forma de las flores con el tipo de
animal que la visita y poliniza (Faegri y Van der Pijl 1979; Murcia 2000,
Cronk y Ojeda 2008), encajando principalmente en el sindrome de ornitofilia.
Este aspecto es importante ya que en las condiciones climaticas extremas del
paramo las aves son las principales polinizadoras de las plantas que ven
limitada su reproduccién sexual por falta de animales polinizadores tales
como insectos, los cuales no soportan los fuertes vientos o lluvias de dicho

ecosistema y su diversidad se ve disminuida en las alturas.

La especializacion floral o los polinizadores especialistas pueden aumentar la
transferencia de polen coespecifico, pero muchas plantas son visitadas por
polinizadores generalistas o comparten morfologias florales entre congéneres,
lo que conlleva a una particion del servicio del polinizador (Theiss e a/. 2007).
De acuerdo con esto, P. nitida y P. trianae a pesar de ser similares en su
morfologfa floral, presentan caracteres que contribuyen a partir el servicio de
los polinizadores. Por un lado, tuvieron diferencias significativas en el tamafio
de las flores, aspecto que ayuda a incrementar el numero de especies
visitantes y por ende de polinizadores; las flores de Puya nitida presentaron
una longitud de la corola y una amplitud mayores que las de P. #rzanae, 1o que
podria favorecer que las flores de P. nitida sean frecuentadas por colibries de

diversos tamafos corporales y longitudes de pico.

Por el otro lado, las dos puyas tuvieron diferencias en la longitud y
arquitectura de las inflorescencias, caracteres que actian como mecanismo de
atraccion de visitantes ya que influyen en la diversidad de visitantes en las
plantas y en el alcance de atraccion de estos (Harder y Cruzan 1990; Harder y
Barrett 1996). Puya nitida al tener inflorescencias mas altas que P. frianae

(Figura 6-3), puede tener un mayor alcance para atraer aves a larga distancia
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en comparacion con las plantas de P. #rianae, las cuales tienen inflorescencias
mas cortas; no obstante, el color amarillo-verdoso de las flores de P. #rianae
puede aumentar la atraccién de las aves y asi aunque las inflorescencias sean
menos vistosas en el paisaje, las flores resaltan y aseguran las visitas de sus
polinizadores. Dicha coloracion de las flores es importante porque las aves
perciben las longitudes de onda a largas distancias (cualidad que no presentan
los insectos) y asocian estos colores con la recompensa que pueda ofrecer la

flor, actuando de esta manera como un mecanismo de atracciéon de

polinizadores (Cronk y Ojeda 2008).

En este sentido, se ha reportado que las plantas del género Puya son visitadas
trecuentemente por colibries de diversos tamafos y morfologia de acuerdo
con la forma y color de sus flores y la arquitectura de sus inflorescencias
(Gutiérrez 2005; Salinas ef /. 2007; Hornung-Leoni ef al. 2013; Franco-
Saldarriaga 2014), corroborando que estas plantas tienen una gama amplia de
polinizadores y no sélo unos pocos, lo que aumenta la oportunidad de
exocruzamiento. No obstante, se resalta el hecho de que una misma ave
visitante puede visitar diferentes especies de plantas, lo que puede llevar a una
pérdida de polen coespecifico por depositarlo en plantas de diferentes
especies; de acuerdo con esto, es importante tener en cuenta Otros aspectos
relacionados con el comportamiento de las aves visitantes y su eficiencia en

cada visita.

Otro aspecto a tener en cuenta se refiere a la longitud de la flor, la cual
influye en la forma de la visita del ave ya que no siempre se adecia a la
morfologia de ésta y puede haber una limitacién al momento de realizar la
visita de manera legitima (Sakai ez 2/ 1999); por esto, colibries de picos cortos
en flores largas algunas veces utilizan los orificios realizados en primera
instancia por aves ladronas de néctar como los pinchaflores y asi actian

como ladrones secundarios (Inouye 1983 citado por Arizmendi 2001), sin
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aportar al transporte adecuado de polen y por ende a la reproduccién sexual
de la planta (Arizmendi 2001). En P. nitida, se registré en ocasiones E. vestita
(un colibri de pico mas corto que la corola de las flores), como un ladron
secundario de néctar, comportamiento que podria afectar en algin grado la

reproduccion sexual de ésta especie de Puya.

En cuanto a las estructuras reproductivas, las proporciones de longitud de los
estambres y del estigma de ambas especies de Puya difirieron
significativamente (Tabla 6-1), evidenciando una separaciéon importante que
puede contribuir a la particion de los polinizadores y con ello a la coexistencia
de estas dos bromelias porque diferencian la ubicacion del polen en el cuerpo
del ave visitante. Se ha reportado que las estructuras reproductivas y su
disposicién en las flores son de gran importancia debido a que determinan la
deposiciéon de polen en el cuerpo del polinizador y de ésta manera permiten
la coexistencia de plantas que comparten dicho servicio, disminuyendo la
transferencia de polen interespecifico y favoreciendo el exocruzamiento entre
individuos de la especie correcta (Stiles 1975; Armbruster ef al. 1994; Murcia y

Feisinger 1996; Taylor y White 2007).

En esta investigacion se encontrd que P. nitida y P. trianae compartieron dos
especies de visitantes, C. heteropogon y P. cyanopterus, y de acuerdo con las
diferencias en el tamafio de las estructuras reproductivas, se evidencia un
mecanismo floral que puede aportar a la particiéon del servicio prestado por
los polinizadores, ya que cada especie de planta puede situar el polen en una
parte diferente del cuerpo de cada ave segin su tamano (Figura 6-12), lo que
aumentarfa el éxito reproductivo de las plantas y disminuiria el costo que

significa la pérdida de polen por compartir el polinizador.
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7.1.2 Sistema reproductivo

El sistema de reproduccion sexual en P. nitida y P. trianae, de acuerdo al IAI
tue parcialmente auto-incompatible. Con respecto a P. frianae, este resultado
se puede contrastar con un trabajo de la biologia reproductiva de una
poblacién de P. #rianae tealizado por Chaparro (2005) en el paramo de Piedras
Gordas del Parque Nacional Natural Chingaza, donde se encontré que era
altamente auto-compatible, ya que formé el 100% de frutos en el
experimento de autopolinizacién. Los resultados para P. nitida, se contrastan
con el estudio realizado a una poblaciéon de ésta especie en el sector de
Piedras Gordas en el Parque Chingaza, donde se determiné como

incompatible, con un IAI=0,08 (Franco—Saldarriaga 2014).

Las condiciones climaticas del paramo como los fuertes vientos, las lluvias,
las oscilaciones de luz y temperatura diarias son factores que afectan la visita
de los polinizadores y por ende el cruce de polen entre plantas, ya que de
acuerdo a las condiciones ambientales que las rodea y al lugar de distribucién
de las plantas, se pueden expresar diversas estrategias de reproduccion sexual
tales como la autopolinizacion y la polinizacién cruzada (Rundel ez al. 1994,

Gonzalez et al. 2010).

Por esto, es posible que poblaciones de la misma especie que estin en
diferentes lugares tales como en los sectores de Piedras Gordas y Siecha en el
PNN Chingaza, donde el primero presenta mayor humedad, menor afluencia
de vientos, es mas boscoso y es un ecosistema menos intervenido en
comparacion con Siecha, podria influir en que las plantas tengan mayores o
menores indices de auto-incompatibilidad, combinando tanto la
autopolinizaciéon con la polinizaciéon cruzada con el fin de asegurar la

tecundacién de los ovulos en caso de ausencia del polinizador (Garcfa—

Camacho y Totland 2009).
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La auto-compatibilidad se ha descrito en otras especies de Puya de Colombia
(Gonzalez et al. 2010), aspecto que permite inferir que esta estrategia
reproductiva es comuin en plantas de alta montafia y sugiere que la ausencia
de polinizadores y las condiciones climaticas pueden convertir este tipo de
reproduccion en una respuesta a dichas situaciones, ya que las condiciones
extremas junto con los rasgos de historia de vida de éstas bromelias
monocarpicas perennes (cada roseta experimenta un solo evento de floracion
cada afio o mas) limitan la posibilidad de transporte de polen por medio de

polinizadores y de ésta manera se aumenta la autofecundacion en las plantas.

Para probar una limitacién del polen por deficiencia en el servicio del
polinizador, se debe tener un nimero mayor de frutos en los experimentos de
polinizacién cruzada manual con respecto al control (Knight ez a/. 2005). En
los experimentos realizados a P. nitida y P. trianae se encontrd un valor muy
similar de frutos producidos entre la polinizacién cruzada y la polinizacién
natural (Figura 6-2), pero se presenté un porcentaje menor de frutos en los
experimentos de autopolinizacion, que es significativo para determinar el tipo

de reproduccion sexual de estas especies.

En este sentido, tanto P. #rianae como P. nitida, al ser parcialmente auto-
incompatibles, tienen un grado de dependencia del polinizador, lo que hace
clave las visitas por parte de las aves para el exocruzamiento y el éxito
reproductivo de ambas plantas; las aves pueden transportar el polen grandes
distancias a parches de diferentes poblaciones en las condiciones extremas del
paramo, convirtiendo dichas visitas en un aporte primordial a la diversidad
genética de estas plantas debido a que son clonales y presentan riesgo de

tener baja variabilidad genética.

Asimismo, las épocas de floracién de las dos especies estudiadas de Puya
ocurrieron en meses diferentes respecto a las poblaciones de las mismas

especies presentes en otras localidades del PNN Chingaza (Franco-
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Saldarriaga 2014), sugiriendo que la asincronfa de la floracién a nivel
poblacional junto con los patrones de floracién prolongados a nivel
individual permiten que el polen esté disponible a lo largo del afio en parches
de diferentes parentales y de esta manera se contribuya al exocruzamiento de

ambas especies de bromelias.

A pesar de lo anterior, P. nitida y P. trianae manifestaron la estrategia
reproductiva de autopolinizacidn, lo que da indicios de que las visitas por
parte de las aves no siempre estan aseguradas y que en algunos momentos las
flores perduran a la espera de la llegada de los polinizadores sin tener éxito, lo
que induce a las flores a autopolinizarse para garantizar la fecundacién de los

6vulos y la formacién de semillas.

La autopolinizacion puede ser adaptativa cuando en el ambiente hay una
variabilidad en la abundancia de polinizadores (Fenster y Martén—Rodriguez
2007), llevando a las plantas a autofecundarse en ultimas instancias. A ésta
estrategia se le ha reconocido como autopolinizacién autbnoma retrasada o
“delayed selfing” (Mallick 2001; Fenster y Martén—Rodrigue 2007; de Vos e# al.
2012; Pérez et al. 2012).

La autopolinizaciéon retrasada es un mecanismo que se ha evaluado en
diversas especies de plantas, principalmente de zonas alpinas (Fenster y
Martén—Rodriguez 2007; Garcia—Camacho y Totland 2009; de Vos e al
2012; Pérez et al. 2012) y probablemente se presente en plantas de paramos

andinos como P. trianaey P. nitida.

Las dos especies de Puya dependen de las visitas de polinizadores (que a su
vez son compartidos) para efectuar su reproduccion, dichas visitas estan
sujetas a cambios en su frecuencia por las variaciones del clima, llevando a las
plantas a un fin impredecible ya que no aseguran su éxito reproductivo y esto

afecta la estabilidad de la poblacién en tiempo y espacio, por lo tanto, pueden
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recurrir al mecanismo de la autopolinizacién retrasada con el fin de asegurar
el éxito reproductivo que no genere costos extras que puedan reducirlo como

la pérdida de polen o semillas.

En consecuencia, P. nitida y P. trianae tienen aspectos reproductivos que
demuestran una dependencia de las visitas de los polinizadores pero hay que
tener en cuenta que al no estar presentes estos visitantes todo el tiempo, las
plantas pueden autofecundarse como tltima opciédn, lo que podria generar a
largo plazo efectos negativos sobre la variabilidad genética de las dos especies

de plantas, ya que se duplica el riesgo por ser clonales.

7.2 Distribucion altitudinal de P. nitiday P. trianae

Las poblaciones de P. nitida y P. trianae estudiadas en el sector de Siecha en el
PNN Chingaza mostraron una clara separacion altitudinal y de habitat (Figura
0-3). La poblacion de P. nmitida se encontré entre los 3300 y 3550 m
principalmente en el habitat de subparamo, mientras que P. #rianae se

encontro a partir de los 3600 m en el paramo propiamente dicho.

De acuerdo con esto, las dos especies de Puya presentan un mecanismo de
separacion en términos de “dénde” estan utilizando el espacio, mostrando
una segregacion espacial de habitats a nivel local que crea un patrén de
distribuciéon importante para aprovechar el servicio de polinizadores en
diferentes espacios y de esta manera aportar a la coexistencia de ambas

plantas a una escala regional.

Se ha reportado en otras especies de plantas estrechamente relacionadas una
separacion espacial a nivel local que es generada por frade-offs entre las
habilidades competitivas y la tolerancia al estrés ambiental, aspectos que

promueven la coexistencia de dichas plantas en tiempo y espacio (Peterson ez
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al. 2013). Segun lo anterior, es importante estudiar mas a fondo aspectos de
los rasgos de historia de vida que contribuyen a formar los patrones
espaciales en las especies, los cuales proveen un indicio importante en la
coexistencia de éstas que a su vez interactian y forman las comunidades
ecologicas, y en este caso de las plantas de los paramos andinos y las

interacciones ecoldgicas que se desarrollen alli.

Esta separacion espacial les favorece tanto al establecimiento de los parches y
rosetas como al uso de los recursos, en este caso el servicio del polinizador.
Puya nitida, al presentarse de manera dominante en el subparamo (3400-
3550m) esta disponible para aprovechar las visitas de diferentes especies de
aves que se distribuyen generalmente en este habitat tales como E. vestita 'y P.
cyanopterns (Hilty y Brown 2001; Gutiérrez 2005), registradas en la zona;
mientras que P. #rianae al estar dominante en el paramo (>3600m) esta
disponible para las aves visitantes que se distribuyen regularmente a alturas
mayores como C. heteropogon y L. victoriae (Hilty y Brown 2001; Gutiérrez

2005).

A su vez, los colibries realizan migraciones altitudinales y estacionales, por lo
tanto, pueden estar presentes en las diferentes coberturas vegetales a lo largo
del rango altitudinal (Gutiérrez 2005; De Queiroz y Galarda 2007). Asi, las
dos especies de Puya pueden compartir el recurso siendo visitadas por las
mismas especies de aves que estan presentes a lo largo de toda la zona y en
diferentes épocas del afio, pero sin generar competencia por este recurso ya
que aprovechan la frecuencia de visitas de las aves que permanecen

mayormente en cada uno de los habitats.

En otras areas del PNN Chingaza se han registrado en simpattia a P. nitida 'y a
P. trianae (obs. pers.; Franco-Saldarriaga 2014 com. pers.) pero su abundancia
es menor en dichas zonas, registrandose de manera dominante en el

subparamo y el paramo al igual que en el presente estudio. No se conoce con
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exactitud el patréon de distribucion de éstas dos especies a escalas mas
amplias, no obstante, es posible lograr un entendimiento desde lo observado
actualmente y este patrén espacial indica que ambas especies son exitosas

siendo dominantes en habitats separados.

7.3 Floracion y fructificacion de P. nitiday P. trianae

Las flores de P. nitida y de P. trianae tuvieron una duracién prolongada (tres a
siete dfas) y la apertura de éstas en la inflorescencia fue acropeta, aspectos
caracteristicos de este género de bromelias (Smith y Downs 1974) que les
aportan ventajas para la reproduccién sexual. La asincronia en la apertura
floral y la disponibilidad prolongada de cada flor permite que lleguen mas

visitas y realicen la polinizaciéon (Knigth ef 2/ 2005).

La longevidad floral también ha sido reportada como una caracteristica de las
plantas alpinas polinizadas por animales (Garcia-Camacho y Totland 2009),
pero que la actividad de sus visitantes es tan baja que el tener las flores
durante varios difas compensa la incertidumbre de la llegada de los
polinizadores (Primack 1985 en Rathcke 1988a; Ashman y Shoen 1996); es
muy probable que en las zonas de paramo también se presente esta escasez
de polinizadores, por lo que P. nitida y P. trianae aseguran su ¢€xito
reproductivo con este mecanismo floral, recibiendo la cantidad de polen

necesario para fecundar los 6évulos durante el tiempo de floracion.

Esta caracteristica fue encontrada por Franco-Saldarriaga (2014), quien
reporté una longevidad floral y receptividad estigmatica prolongadas (> 5
dias) en las flores de una poblacion de P. nitida en el sector de Piedras Gordas
en el PNN Chingaza y atribuyé estos factores como favorables ya que
aumentan la probabilidad de que se deposite gradualmente la cantidad de

polen suficiente para fecundar los évulos de esta especie de planta. Dicho
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resultado junto con el presente estudio permite inferir que este mecanismo

floral aporta al exocruzamiento y posiblemente al éxito reproductivo de P.

nitida y P. trianae.

Por otro lado, las dos poblaciones de Pxya estudiadas presentaron un pico de
floracion unimodal, no obstante, se diferenciaron en la amplitud de floracién
y en la época climatica del sector. Mientras que P. nitida floreci6 de manera
prolongada en la época de maxima precipitacion, P. #rianae florecié de manera
marcada a finales de las lluvias y comienzos de la época seca (Figura 6-5).
Esto indica una clara separacion temporal en la floracién de cada especie que
permite el uso de los polinizadores en diferentes épocas del afio, lo que
contribuye a la coexistencia de estas especies de plantas en el tiempo (Stiles

1975).

Este patrén fenologico en las comunidades de plantas se ha sugerido como
usual en especies similares que comparten el polinizador y que posiblemente
han competido en el pasado por este recurso, evolucionando en un
desplazamiento de caracteres para partir el uso del polinizador y coexistir
(Levin y Anderson 1970; Heithaus, 1974; Stiles 1975; Rathcke y Lacey 1985
citado por Murray ef al. 1987; Waser 1978b; Rathcke 1988a, 1988b; Taylor y
White 2007; Chen y Hsu 2011).

La época de floracién de P. #rianae en Siecha fue similar a la encontrada por
Chaparro (2005) en Piedras Gordas en el PNN Chingaza con un pico de
floracion entre los meses de septiembre y octubre, pero a diferencia del
presente estudio, se observé durante la época de lluvias de la zona. Con
respecto a P. nitida, Franco-Saldarriaga (2014) en un trabajo realizado en el
paramo de Piedras Gordas del PNN Chingaza en la misma época del
presente estudio, encontrd un patrén fenologico diferente de ésta especie de
Puya, donde el pico de floracion fue durante el mes de noviembre, en la época

de menor precipitacion.
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Lo anterior explica que los patrones fenoldgicos de las especies estan
influenciados no solo por los rasgos de la historia de vida, sino también por
las condiciones externas del ambiente como la precipitacion y la comunidad

en la que se encuentran (Newstrom y Baker 1994; Machado y Semir 2000).

Tanto en Piedras Gordas como en Siecha se presenta un patréon de
precipitacion similar durante el afio pero, Siecha es un lugar mas escarpado
donde hay mayor influencia de vientos fuertes y cambios rapidos de altitud
que generan una variaciéon abrupta de la temperatura debido a que es una
region mas abierta, sin vegetacion boscosa que ayude a regular cambios en
humedad y radiacion solar en el dia, afectando tanto a plantas como animales.
De esta manera, los patrones de floracion de las mismas especies de plantas
en habitats diferentes son altamente variables y también estan influenciados
por la diversidad local de la comunidad, por lo que pueden presentar
floraciones distintas a nivel local de acuerdo a las interacciones que se han
desarrollado en tiempo y espacio entre dichas especies (Newstrom y Baker

1994).

El patron fenolégico secuencial de las dos especies de Puya y la proporcion de
botones y flores abiertas (Figura 6-6), evita una sobreposicion en el uso de
polinizadores por la separacién temporal y a su vez genera una permanencia
del recurso floral (néctar) para los polinizadores, manteniendo asi a las aves
en el area y una organizacion espacio — temporal de los recursos disponibles
que contribuyen a la eficiencia del sistema de polinizaciéon en la comunidad

(Stiles 1975; Machado y Semir 2006; Taylor y White 2007).

Esta separacion temporal de la floracion ha sido reportada en otros estudios
de comunidades de plantas de zonas tropicales (Stiles 1975 y 1978a; Marin-
Gomez 2014), corroborando que este patrén es un mecanismo que permite el
uso del servicio de polinizadores sin afectar la polinizacion cruzada y el éxito

reproductivo, favoreciendo la coexistencia.
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El periodo de fructificacion de P. mitida y P. trianae tue prolongado (aprox.
tres a cinco meses) durante la época de lluvias, y la dispersién de semillas se
efectué durante la época seca. Este patrén fenolégico es acorde con otro
estudio realizado en P. mitida (Franco-Saldarriaga 2014), en otras especies de
bromelias (Machado y Semir 2006; Rocha-Pess6a y Duarte 2007) y con otros
periodos de fructificacion de plantas tropicales (Selwyn y Parthasarathy 2007),
donde la maduracién de los frutos se da principalmente en la época lluviosa
del afio, mientras que la dispersion de las semillas es favorecida por los
vientos de la estacion seca (Smith y Downs 1974; Rocha-Pessoéa y Duarte

2007).

Por dltimo, la proporcion de flores que se transformaron en frutos puede
indicar si existe una limitacién por la polinizacion en las especies de plantas
(Rathcke 1988 b). En P. nitida y P. trianae se formaron el 50% y 70% de frutos
respectivamente (Figura 6-7). Estos resultados pueden indicar que las dos
especies dependen de la polinizaciéon cruzada mediada por las aves pero a su
vez estan utilizando la autopolinizacién, aspecto que podtia repercutir en la
variabilidad genética a nivel poblacional pero aumentar el éxito reproductivo

de la planta debido a que se fecundan la mayoria de 6vulos disponibles.

7.4 Visitantes florales

Seis especies de aves visitaron las poblaciones de P. nitida y P. trianae en el
sector de Siecha en el PNN Chingaza (Figura 6-9); cuatro especies de
colibries (E. vestita, P. cyanopterus, 1. victoriae y C. heteropogon), una especie de
pinchaflor (Diglossa humeralis) y una especie de gorrion (Atlapetes pallidinuchay.
Estos registros son comparables con otros estudios del género Puya en los
Andes (Gutiérrez 2005; Salinas ez a/. 2007; Hornung-Leoni ez al. 2013; Franco-
Saldarriaga 2014), lo que explica que estas plantas estan adaptadas a las visitas

principalmente por colibries, jugando un papel importante en el proceso de
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polinizaciéon y exocruzamiento entre las poblaciones de dichas plantas de

paramo.

Las visitas en P. frianae fueron solamente por colibries, mientras que en P.
nitida se presentaron ademas las visitas del pinchaflor y del gorrién. Las visitas
de D. bumeralis en P. nitida predominaron significativamente (Figura 6-9); D.
bumeralis al ser un ladréon primario de néctar (Inouye 1983, citado por
Arizmendi 2001) podria generar efectos negativos directos a las plantas
(Arizmendi 2001; Rojas—Nossa 2007) en este caso de P. nitida, ya que el ave
no aporta al transporte de polen, consume la recompensa para los verdaderos
polinizadores y probablemente destruye los 6rganos reproductivos de las
flores. Por otra parte, su comportamiento territorial y agonistico contra otras
aves como E. vestita y P. ¢yanopterus (obs. pers.), impidié que dichas especies
visitaran las flores de P. nitida disminuyendo en consecuencia la probabilidad
de que cumplieran su funcién de polinizadores, posiblemente afectando el

éxito reproductivo de la planta debido a la falta de transporte de polen.

No obstante, D. humeralis al moverse constantemente en toda la inflorescencia
de P. nitida promueve la liberacién de polen de las anteras y que caiga en el
cuerpo del ave, lo que podria favorecer su transporte a otras flores de una
manera indirecta. Arizmendi (2001) afirma que los robadores de néctar a
veces pueden promover la polinizacién si los movimientos durante el forrajeo
llevan a la transferencia de gametos entre las partes reproductivas, o cuando
accidentalmente se llenan de polen que después es transportado a la siguiente
flor (geitonogamia). Sin embargo, Rojas-Nossa (2007) recalca la importancia
de revisar las cargas polinicas que pueden llevar estos pinchaflores ya que
pueden no reflejar la frecuencia de uso directo de algunas plantas, por lo que
hay que tener en cuenta otros aspectos tanto de la planta como del
comportamiento del ave para definir si el ave aporta o no a la reproduccién

de la especie de planta involucrada.
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En este sentido, D. humeralis fue principalmente una ladrona de néctar en P.
nitida, y podria actuar como polinizadora ocasional e indirecta de esta planta
de acuerdo a su comportamiento de forrajeo, a la duracion de la visita y
numero de flores probadas por cada visita (Tabla 6-2) y aunque, como lo
sugiere Rojas-Nossa (2007), hay que estudiar mas a profundidad aspectos
relacionados con el crecimiento de la planta, la producciéon de néctar y la
dinamica del comportamiento de colibries y pinchaflores visitantes para
determinar un efecto del robo de néctar sobre el éxito reproductivo de las
plantas, en este caso a P. nitida, se puede considerar que D. humeralis controla
la produccion de néctar de esta bromelia en su area y visita todas las flores de
diferentes parches, lo que podria favorecer al movimiento de polen
localmente y aumentar el set de frutos y semillas, favoreciendo la

reproduccion sexual por geitonogamia y autopolinizacion.

Los colibries que visitaron a P. nitida fueron E. vestita, P. cyanopterus y C.
hetergpogon (Figura 6-9). Estos visitantes pueden separarse en dos grupos de
acuerdo con la estrategia de forrajeo, que junto con el comportamiento al
momento de realizar la visita, les proporcionan ventajas y desventajas al éxito

de la polinizacion de P. nitida.

Eriocnemis vestita fue principalmente territorial, defendiendo constantemente
un parche con varias inflorescencias de P. nitida, con comportamientos
agonisticos y vocalizando contra las demas aves visitantes para excluitlos.
Este hecho puede generar efectos negativos a P. nitida ya que impide la visita
por otras especies de aves que pueden transportar el polen y efectuar el
proceso de polinizacion cruzada. E. vestita al ser un colibti pequefio y de pico
mas corto que las flores de P. nitida visit6 a las flores tanto de manera legitima
como ilegitima; ambos comportamientos generan ventajas y desventajas a la
reproducciéon de ésta planta. Por un lado, las visitas legitimas aportan al

transporte de polen y al exocruzamiento entre las plantas de ésta Puya, pero
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por otro lado, el robo de néctar genera en su mayoria desventajas a la

reproduccion de la planta.

Inouye (1980 citado por Rojas—Nossa 2005), denomina el comportamiento
de E. vestita como “ladrén secundario de néctar”; ya que visita las flores a
través de las perforaciones hechas por un ladrén primario -en este caso D.
humeralis -. Este mecanismo de forrajeo le trae desventajas a P. nitida, ya que
de la misma manera que D. humeralis, consume el néctar sin contactar las
anteras y el estigma de las flores, al mismo tiempo que reduce la recompensa
para otros visitantes y polinizadores de esta bromelia. Dicho comportamiento
ha sido reportado en otras especies de colibries de pico corto y al parecer es
comun en plantas visitadas por aves, pero su efecto sobre el éxito
reproductivo de las plantas atn es tema de discusion (Navarro 1999;

Restrepo-Chica y Franco-Saldarriaga 2009).

Arizmendi (2001) afirma que “es importante reconocer que el efecto del robo
de néctar sobre un sistema de polinizaciéon depende no sélo de su efecto
directo sobre las flores individuales, sino también de la abundancia y la
trecuencia relativa de los polinizadores, ladrones y plantas, y la manera en que
éstos fluctian a través del tiempo”. En este sentido, se concluye que los
efectos del robo de néctar en P. nitida por D. humeralis y E. vestita deben ser
evaluados a profundidad para asi tener mejores herramientas que puedan dar
respuesta a las consecuencias sobre el éxito reproductivo que tengan éstas

visitas en comparacion con los demas visitantes y la fenologia floral.

Por otro lado, C. heteropogon, P. cyanopterus y L. victoriae son colibries que
presentaron la estrategia de ruta, tanto al visitar a P. nitida como al visitar a P.
trianae. Estos colibries siempre visitaron de manera legitima las flores de
ambas especies y en conjunto con la morfologia floral, hicieron contacto
directo con las estructuras reproductivas de las flores, permitiendo asi la

adhesion del polen en el cuerpo del visitante que posteriormente puede ser
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depositado en otras flores de la especie correspondiente (Figura 6-10a; Figura

6-12).

La estrategia de ruta presenta varias ventajas para ambas especies de Puya y
para las aves. Segtn Stiles (1978a), “es la estrategia mas efectiva de forrajeo
para el exocruzamiento de flores dispersas y a su vez mantiene la cohesion de
las poblaciones esparcidas en parches”. Simultaneamente, las aves al tener
rutas de forrajeo, aprenden donde esta la recompensa para volver a visitarlas
sin generar altos costos energéticos por la busqueda de alimento en otros

lados donde no se encuentre (Wolf ez al. 1976; Theiss ez al. 2007).

Ademas de esto, el visitar las flores de manera legitima aumenta la
probabilidad de exocruzamiento con individuos de otras poblaciones, que
favorece el flujo genético y el éxito reproductivo (Stiles, 19878a) en este caso
de P. mitida y P. trianae. No obstante, en P. trianae las visitas fueron muy
escasas y siempre por aves ruteras, evento que puede ser explicado por las
condiciones climaticas donde habita ésta planta. Stiles (1978a) afirma que “el
habitat y el habito de crecimiento de las plantas pueden afectar la habilidad de
éstas a adaptarse al territorialismo o a la estrategia de ruta de los

polinizadores”.

Por lo anterior, es probable que P. #rianae no fuera frecuentemente visitada
por las aves debido a las condiciones extremas del clima, y a que, a mayor
altitud la diversidad y abundancia de las especies animales disminuyen
considerablemente, lo que puede afectar las visitas a las flores de ésta Puya
(Gutiérrez 2005). Lo anterior se diferencia de lo ocurtrido a P. nitida, donde la
condicioén climatica en su habitat es menos drastica y favorece la permanencia
de diferentes especies de aves que puedan visitar las flores constantemente,
aportando al éxito reproductivo de ésta bromelia por cualquiera de las dos

estrategias de forrajeo de las aves (ruta y territorialismo).
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A pesar de lo anterior, el hecho de que a P. #rianae la visiten aves
principalmente ruteras, aumenta la probabilidad del transporte de polen a
plantas en otras poblaciones, ya que estos vectores son mas efectivos por
tener una morfologia corporal mas acoplada a la forma de la flor (Figura 6-
12), disminuyendo el gasto energético en la planta por pérdida de polen

ubicado en visitantes menos eficientes (Stiles 1975).

Dicha eficiencia y efectividad en la polinizacion se puede probar parcialmente
con el nimero de flores probadas y la duracién de la visita de las aves (Stiles
1978b; Theiss ez al. 2007). Los registros de estos aspectos por C. hetergpogon, L.
victoriae y P. cyanopterus a las tlores de P. mitida y P. trianae son significativos
para inferir que estos colibries actian como polinizadores de ambas especies
y se sugiere que cada ave visitante a las dos especies de plantas aporta al éxito

de la polinizacién durante cada evento de forrajeo.

Las estrategias de forrajeo y las formas de visita de la comunidad de aves
visitantes a P. nitida y a P. trianae en Siecha les permite separarse en cuanto a
“cOmo” estas aves explotan el recurso (néctar), permitiendo que sea
compartido y posiblemente a evitar una disminucién en el éxito reproductivo

de ambas plantas.

Por otra parte, las especies visitantes C. heteropogon y P. cyanopterus (que
comparten P. nitida y P. trianae) son aves que se diferencian significativamente
en su morfologia (Anexo B) y como ya se discutié previamente, pueden estar
tavoreciendo la polinizacion de ambas especies de Puya debido a que el
acople morfoldgico de sus estructuras -como el pico- junto con la morfologia
floral, separan la ubicaciéon del polen en el cuerpo de las aves y de ésta
manera lo transportan adecuadamente a las demas flores de la especie

correcta.



81
Discusién

De igual manera, estas estrategias de busqueda de alimento de las aves ayudan
a que P. nitida y P. trianae contrarresten los costos generados por el robo de
néctar y la ausencia de visitas, que en zonas de paramo es un evento que
podria limitar el flujo de polen de manera significativa, afectando la viabilidad

y permanencia de las poblaciones en dichos ecosistemas (Rundel ez a/., 1994;

Ashman e al. 2004; Knigth ez al., 2005).

Finalmente, se registr6 una visita del gorrion _Atlapetes palidinucha a las
inflorescencias de P. nitida. Fsta visita fue principalmente para el consumo de
los pétalos y probablemente de las estructuras reproductivas. En otros
trabajos se han documentado especies de aves no polinizadoras que llegan a
consumir partes de la planta, en especial flores (Hornun—Leoni ez a/ 2013;
Franco-Saldarriaga y Restrepo-Chica 2009). Este evento de herbivoria podria
afectar de una manera directa o indirecta la capacidad reproductiva de la
planta, ya que repercute en una disminucion de las visitas a los polinizadores
por la caida de las corolas y el dafio del caliz (Franco-Saldarriaga y Restrepo-
Chica 2009); lo mismo podria estar ocurriendo con P. nitida, sin embargo es
necesario profundizar en estudios que permitan concluir de manera mas clara
en los efectos de la herbivoria sobre la polinizaciéon de la planta en éste sector

del paramo de Chingaza.
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8. Conclusiones y recomendaciones

8.1. Conclusiones

Los resultados de esta investigacion mostraron que Pwya nitida y P. trianae
tienen mecanismos florales que permiten la particion del servicio de
polinizacién tales como la diferencia en el tamafio de las estructuras
reproductivas y la arquitectura de las inflorescencias. Estos aspectos
tavorecen las visitas por una amplia gama de especies de colibries que a su
vez, pueden depositar el polen en diferentes partes del cuerpo de acuerdo a
su tamafo, evitando la mezcla de polen y favoreciendo su transporte y

deposicion adecuado en flores coespecificas.

Las poblaciones de Pwuya nitida y P. trianae mostraron una segregacion espacial
de habitats y altitud a nivel local que crean un patréon de distribucion
importante que favorece el uso del servicio de polinizadores en diferentes

espacios y asi mantienen la coexistencia a una escala regional.

La separacion temporal en los picos de floracion de P. witida y P. trianae
tavorece el aprovechamiento de los polinizadores durante diferentes épocas
del afio, aspecto que contribuye a la coexistencia de estas dos especies de

plantas en el tiempo.
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El sistema de reproducciéon en P. nitida y P. trianae y el porcentaje de flores
que se formaron en frutos demuestran una dependencia de las visitas por
aves polinizadoras, pero por otro lado se autopolinizan, lo que puede ser una
consecuencia de la falta de suficientes visitas para efectuar la polinizacién
cruzada, recurriendo a la autofecundacién como ultimo recurso para la

formacion de semillas.

Las visitas de C. heteropogon, L. victoriae y P. cyanopterus a las flores de P. nitida y
P. trianae, sugieren que éstos colibries son polinizadores de ambas bromelias y
cada especie de ave aporta al éxito de la polinizaciéon de ambas plantas de

acuerdo con las estrategias de forrajeo que presentan.

Las especies visitantes C. heteropogon y P. cyanopterus que comparten P. nitida y
P. trianae son aves que se diferencian en morfologia de manera significativa y
tavorecen la polinizacion de ambas plantas debido a que el acople
morfolégico del cuerpo junto con la morfologia floral, separan la ubicacion
del polen en el cuerpo de las aves y de ésta manera realicen el transporte de

polen adecuadamente a las demas flores de la especie correcta.

Este conjunto de mecanismos aportan para que P. nitida y P. trianae utilicen el
servicio de los polinizadores exitosamente y de esta manera contribuyen a su

coexistencia en el sector de Siecha en el PNN Chingaza.

8.2 Recomendaciones

Estudiar otros mecanismos florales tales como la separaciéon temporal y
espacial (hercogamia y dicogamia) de las estructuras reproductivas y la

produccion de néctar en diferentes niveles que pueden ampliar la
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comprension de las adaptaciones que puedan tener estas plantas a la

polinizacién por aves.

Incluir otros experimentos de polinizacion manual como la apomixis,
aumentar el numero de la muestra por experimento, y evaluar el éxito
reproductivo por medio del crecimiento de tubos polinicos y de semillas
germinadas debido a las condiciones del paramo que pueden afectar el

desarrollo de frutos.

Evaluar si existe una limitacion de polen por medio de estudios de

suplementacion de polen.

Evaluar las interacciones de P. nitida y P. trianae con otras especies de plantas
de la comunidad que también son visitadas por aves, con el fin de aumentar
el conocimiento de los patrones de floracion y saber la dinamica de uso del

servicio de polinizadores a una escala mayor.

Estudiar el efecto que tiene el robo de néctar en la reproducciéon de P. nitida
en esta zona, ya que puede ser significativo en el éxito reproductivo de ésta

especie.

Incluir en la metodologia de observacion de aves visitantes las grabaciones
continuas. Esto aumentarfa el esfuerzo de muestreo y se podrian registrar
visitas que no se detectan en las jornadas de observacion directa por causas
de mal tiempo en el clima u otros factores que impidan las observaciones

presenciales.
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98 Mecanismos de la reproduccion sexual relacionados con la coexistencia en
P. trianae y P. nitida en el PNN Chingaza.

B. Anexo: Medidas morfolégicas de las aves visitantes a P. nitida y P.

trianae en Siecha, PNN Chingaza, Colombia. Se muestran los valores
promedio, desviacién estindar y entre paréntesis el rango. n/a: no se
obtuvieron datos de esta especie. Todos los valores son tomados de
especimenes de la Coleccion de Ornitologia de la Universidad Nacional de

Colombia. Bogota D.C.

Longitud Culmen total Ala Peso
total
Especie mm mm mm gr

D. humeralis 125,772 29,8 13,58 £ 1,35 6593+ 4,41 12,56 £1,59
N=20 (105,9 — 155) (9,5 —15,0) (59,3 - 76) (10,5—14,5)
E. vestita 112,324+ 12,36 223 + 1,29 57,54 + 2,46 4,39 + 0,21
N =30 (91,9 — 140) (20,5 — 26) (51,6 — 62,4) (4,1 —4,0)
P. cyanopterus  171,4+ 28,38 35,35+ 4.9 98,61+ 6,09 n/a
N=7 (140,8 —190)  (24,5-39,3)  (92,4-108,1)
Ch. 114,81 £8,47 16,31 £1,22 6598 +5,23 5,65+ 0,21
heteropogon (101 - 132" (14 - 18,6) (58,1 —79.5) (5,3-59)
N=17
L. victoriae 200,2+ 61,73 17,96+ 2,1 57,84+ 2,8 6,1 £0,59

N=6 (148-273)  (14-197)  (529-612)  (55-06,7)




