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Resumen

Se evaluaron la dindmica de la fenologia y los visitantes florales de Puya nitida y Puya trianae en un paramo del Parque Nacional Natural
Chingaza, Colombia. Durante un afio se registraron en campo aspectos de la distribucién espacial de las rosetas, morfologia floral, fenologia floral
y visitantes florales de ambas especies. P. nitida y P. trianae presentan morfologia floral ornitdfila pero con diferencias significativas en tamafio y
longitud de las estructuras reproductivas; estdn separadas espacialmente, siendo dominantes cada una en diferente altitud y hébitat; florecen en
épocas distintas del afio mostrando una separacion temporal de floracién. Comparten 2 especies de aves que por sus diferencias en morfologia
pueden acoplarse a las flores para portar el polen en diferentes partes del cuerpo, permitiendo una separacién del mismo y transportdndolo a la
especie de planta correcta en cada visita. Dichos mecanismos florales, desde una aproximacién espacio-temporal permiten explotar el servicio de
polinizacién exitosamente, contribuyendo a la coexistencia entre estas especies y mitigando efectos negativos que puedan tener en el flujo de polen,
exocruzamiento y éxito en la reproduccion sexual.
© 2017 Universidad Nacional Auténoma de México, Instituto de Biologfa. Este es un articulo Open Access bajo la licencia CC BY-NC-ND
(http://creativecommons.org/licenses/by-nc-nd/4.0/).
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Abstract

Phenology and the floral visitors of Puya nitida and Puya trianae were evaluated at a paramo region of Chingaza National Natural Park,
Colombia. During 1 year, field trips were made and diverse aspects of their spatial distribution, floral morphology and phenology, and their floral
visitors were registered. Both, P. nitida and P. trianae present similar floral morphology fitting to ornithophily, but with differences in size and
length of reproductive structures; both are separated spatially being dominant in different altitude and habitats; bloom in different times of the year
indicating a clear temporal separation on blooming patterns. Both plants share visits from 2 bird species that because of their body differences can
be adjusted to the flowers to place the pollen on different parts of their bodies and transport it to the correct plant in each visit. All these floral
mechanisms from a spatio-temporal perspective, enable the use of the pollinators by P. nitida and P. trianae successtully, allowing coexistence
among these 2 bromeliads, decreasing negative effects that may have in the pollen flow, outcrossing, and finally, in their sexual reproduction.
© 2017 Universidad Nacional Auténoma de México, Instituto de Biologfa. This is an open access article under the CC BY-NC-ND license
(http://creativecommons.org/licenses/by-nc-nd/4.0/).
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Introduccion

Las diversas especies de plantas que habitan en una comu-
nidad a menudo son visitadas por los mismos animales para
su proceso de reproduccién y presentan eventos fenoldgicos en
tiempos simultdneos, lo que las lleva a recurrir a mecanismos
que dividan la oferta del recurso y permitan un aprovechamiento
por parte de los polinizadores de manera exitosa, evitando o
disminuyendo la competencia (Levin y Anderson, 1970).

En este ambito, las especies que coexisten se caracterizan
porque hay una separacién en el nicho, es decir, exhiben patro-
nes y estrategias de explotacion de los recursos que les permiten
coexistir en una comunidad de manera indefinida (Dudgeon,
Steneck, Davison y Vadas, 1999; Leibold y McPeek, 2006;
Silvertown, 2004). Diferencias en la morfologfa, fisiologia, ras-
gos de historia de vida, y en el comportamiento son algunos
mecanismos de coexistencia (Dudgeon et al., 1999).

De acuerdo con lo anterior, muchos aspectos reproductivos
de las plantas pueden variar a escalas microespaciales y tempo-
rales debido a los cambios en la disponibilidad del recurso, lo
que puede influir localmente en la interaccién entre plantas y
sus polinizadores (Galarda y Sazima, 2012). Existen mecanis-
mos a nivel espacial, tales como la abundancia y distribucién
de la floracién, y a nivel temporal, como la época de flora-
cioén y horarios de produccién de recompensas (néctar, polen), o
condiciones ambientales que favorecen o no las visitas de poli-
nizadores (Galarda y Sazima, 2012; Gutiérrez, 2005; Kessler
y Kromer, 2000; Pauw, 2013; Sargent y Ackerly, 2008; Stiles,
1975; Tschapka y von Helversen, 2007).

En sitios tropicales con condiciones climdticas extremas
como las zonas altoandinas y entre estas, el paramo (Rundel,
Smith y Meinzer, 1994), la riqueza de especies y sobre todo de
animales puede verse afectada por la elevacién y las condicio-
nes ambientales drésticas, 1o que genera que a mayor altitud la
disponibilidad de polinizadores disminuya y por ende, las plan-
tas cominmente compartan a sus polinizadores permitiendo la
coexistencia (Gutiérrez, 2005; Steinacher y Wagner, 2010).

Puya trianae y Puya nitida son 2 bromelias exclusivas de los
paramos andinos, y de las cuales P. nitida es endémica de la cor-
dillera Oriental de los Andes de Colombia (Garcia y Galeano,
2006; Madrifidan, 2015). Ambas especies al igual que otras del
género Puya, en los Andes se han reportado como fuente de ali-
mento para colibries, insectos y murciélagos (Garcia-Meneses
y Ramsay, 2012; Gutiérrez, 2005; Hornung-Leoni y Sosa, 2006;
Hornung-Leoni, Gonzdlez-Gémez y Troncoso, 2013; Hornung-
Leoni, Sosa y Lépez, 2007; Madrinan, 2015; Salinas, Arana
y Suni, 2007). No obstante, la informacién de la fenologia,
la biologia reproductiva, asi como de los visitantes y polini-
zadores de P. nitida y P. trianae requieren ain de un mayor
conocimiento para el entendimiento de las interacciones ecol6-
gicas de las comunidades de plantas de alta montaifia tropical,
de sus aspectos reproductivos, y de sus animales visitantes. Por
tal motivo, el objetivo de este estudio fue evaluar los meca-
nismos de la fenologia a nivel de la flor, el individuo y la
poblacion, y los visitantes florales de P, nitida y P. trianae, desde
una aproximacion espacio-temporal en una zona de paramo en
Colombia.

Materiales y métodos

El estudio se realiz6 en el Parque Nacional Natural Chingaza
(PNN Chingaza), localizado en la cordillera Oriental, al noro-
riente de Bogotd, Colombia. El 4rea principal de estudio estd
ubicada en el municipio de Guasca, vereda de Siecha, entre los
3,300y 3,700 metros de altitud (4°46'08.53” N, 73°52/02.07" O;
figura 1). La mayoria de su territorio corresponde a ecosistemas
de subparamo y paramo (Vargas y Pedraza, 2003). El estudio se
realizé durante 16 salidas al campo entre abril de 2013 y febrero
de 2014, cuya duracion vari6 entre 7 y 15 dias dependiendo de
la disponibilidad de flores de las especies estudiadas.

P nitida y P. trianae son 2 bromelias terrestres de la subfami-
lia Pitcairnioideae exclusivas de las zonas andinas y abundantes
en los paramos de la cordillera Oriental en el altiplano Cundibo-
yacense (Grau, Gémez-Romero y Ardoz, 2010; Smith y Downs,
1974). Forman parches con rosetas acaules semélparas (ramets),
lo que indica que mueren después de su floracién; sin embargo,
debido a la capacidad de clonarse, el individuo genético (genet)
permanece, por lo que se denominan monocarpicas perennes
(Chaparro, 2005).

En diferentes zonas del PNN Chingaza, P. nitida y P. trianae
habitan en simpatria principalmente en dreas abiertas con suelos
bien drenados en presencia de vegetacion arbustiva y pajonales,
entre los 3,200 y 3,400 m aproximadamente (Chaparro y Mora,
2003; Franco-Saldarriaga, 2015 com. pers.). En la localidad de
Siecha, habitan en zonas contiguas a los 3,500 m aproximada-
mente (obs. pers.); sin embargo, en el transecto del muestreo las
poblaciones de P. nitida y P. trianae se encontraron en hébitats
disyuntos, con las poblaciones separadas aproximadamente por
60 m de elevacién y 200 m de distancia.

P. nitida Mez, es una bromelia endémica de la cordillera
Oriental de Colombia (Garcia y Galeano, 2006; Madrindn,
2015), habita en zonas de subparamo y paramo entre los 2,700
y 3,700 m en los departamentos de Cundinamarca, Boyacd y
Santander, y su inflorescencia mide entre 1 y 2 m de longitud
(Smithy Downs, 1974). P. trianae Baker, habita generalmente en
zonas de paramo de los Andes de Colombia y Venezuela entre
los 3,000 y 4,100 m de altitud y su inflorescencia mide hasta
2 m de longitud (Madrifidn, 2015; Smith y Downs, 1974).

Se delimité un transecto de 1,200 m de longitud a una pen-
diente de 39° donde se incluyeron 50 m a cada lado, completando
para P, nitida un total de 46 rosetas distribuidas en 27 parches
y 46 rosetas de P. trianae distribuidas en 45 parches, ya que
fueron todas las rosetas en estado reproductivo encontradas en
el drea. Cada roseta y parche se marc6 con etiquetas de alu-
minio y se georreferencié. Para cada especie se cuantificé el
nimero de rosetas vivas presentes por parche y a poco mds de
la mitad de ellas (54%), se les midi6 la longitud de la hoja mas
larga de la roseta y la longitud de la inflorescencia en estado de
antesis.

Variacion temporal de la fenologia de la floracion

Se realizé un seguimiento a las 92 rosetas marcadas de cada
especie durante cada salida de campo en la época de floracion,
registrando a diferentes niveles las siguientes variables: /) anivel
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Figura 1. Ubicacion geogréfica del Parque Nacional Natural Chingaza, Colombia. La estrella en el recuadro de abajo indica la zona de estudio.

de la flor: la antesis y longevidad floral medida desde el dia de
apertura de la flor y nimero de dias en antesis hasta la senes-
cencia; 2) a nivel de la roseta/inflorescencia: longevidad de la
inflorescencia, medida por el nimero de dias desde que abre
la primera flor hasta que muere la dltima; pico de floracion,
medido con el porcentaje del niimero maximo de rosetas en
floracién cada mes; 3) a nivel de la poblacién: la estacién repro-
ductiva, relacionada con la época de precipitacién del aflo en
que cada especie floreci6; periodo de floracién, relacionado con

el nimero de dias entre la apertura de la primera flor y la senes-
cencia de la dltima; el modo de floracién (unimodal, bimodal) y
la estacién reproductiva (lluvias, sequia).

Morfologia floral y visitantes florales

Se recolectaron aleatoriamente flores frescas de diferentes
rosetas hasta completar 30 de P. trianae y 43 de P. nitida.
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A estas flores se les midi6 la longitud total, longitud de la corola,
longitud de los estambres, longitud del estigma y distancia de
las anteras al estigma. Para identificar a las aves visitantes, se
realizaron jornadas de observaciones focales con ayuda de bino-
culares a rosetas en estado de floracién de ambas especies (una
inflorescencia por jornada). Se completaron 64 h de observacion
en 8 jornadas para P. nitida y 41 h de observacién en 5 jornadas
para P. trianae. Cada roseta se observo continuamente durante
el dia entre las 06:30 y 16:30 h. A los visitantes se les registré la
especie, frecuencia de la visita (nimero de veces que la misma
especie visité la inflorescencia), hora de llegada, duracién de
la visita, legitimidad de la visita (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 néc-
tar), estrategia de visita (rutero o territorial), forma de la visita
(percha, vuelo sostenido) y nimero de flores probadas por cada
visita.

Debido a que los principales visitantes de P. trianae y P. nitida
fueron aves, se asistié ala Coleccién Colombiana de Ornitologia
en el Instituto de Ciencias Naturales de la Universidad Nacio-
nal de Colombia en Bogotd, con el fin de obtener las siguientes
medidas morfoldgicas en diferentes ejemplares curados de las
especies observadas en campo: 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 mor-
foldgico entre las especies de aves y las flores de las 2 especies
de plantas, y asf analizar relaciones con respecto a las diversas
formas de visita y sus efectos sobre la polinizacién.

Para explorar los datos, se utilizé estadistica descriptiva
(medidas de tendencia central) y se realizaron pruebas de nor-
malidad y homocedasticidad a cada variable. Las variables que
resultaron normales fueron: el tamafio de las rosetas, el tamafio
de las inflorescencias, la longitud total de la flor, la longi-
tud de la corola, la longitud del estigma y la antesis floral
(tabla 1). Para establecer si hubo diferencias significativas entre
P. nitida y P. trianae en el tamaio de las rosetas y las inflores-
cencias, se realizé una prueba de t-Student, y para comparar el
tamaiio de los parches entre las especies se aplicé un contraste
de homogeneidad con la prueba no paramétrica de Kolmogorov
Smirnov.

Para analizar la superposicién espacial en la distribucién de
las poblaciones de P. nitida y P. trianae, se realizé una figura
de utilizaci6én de nicho espacial transformando las coordenadas
geogréficas de cada individuo marcado a coordenadas polares,
las cuales se graficaron por pixeles. El porcentaje de superposi-
cidn espacial se calculd cuantificando los pixeles solapados de
ambas especies. Se realizé una prueba no paramétrica de Kol-
mogorov Smirnov para analizar diferencias con respecto a la
altitud registrada para la poblacién de cada especie y se des-
cartd la altitud como una variable que pudiera generar efectos
sobre el tamafo de las rosetas de cada especie de bromelia y el
nimero de flores producidas por estas mediante un andlisis de
covarianza (Ancova).

Con el fin de analizar la floracién de cada especie durante
los meses de registro se realiz un contraste de homogeneidad
no paramétrico para medidas repetidas o Anova de Friedman
y se realizé un contraste de homogeneidad no paramétrico

Kolmogorov Smirnov para evaluar diferencias entre el periodo
de floracién de ambas especies, asi como para analizar diferen-
cias en otras medidas que no resultaron normales, tales como el
tamafio de los parches, la longevidad de las inflorescencias, la
oferta floral mensual, la longitud de los estambres y la distancia
entre anteras y estigma. Se realizé una prueba de t-Student a las
variables de morfologia floral que resultaron normales, con el fin
de analizar diferencias entre las 2 especies de Puya. Para analizar
las diferencias entre la morfologia y el tamafio de las aves visi-
tantes, la frecuencia de las visitas, los horarios de las visitas, el
numero de flores probadas y la duracién de las visitas, se utilizé
la prueba de Kruskal Wallis para los datos obtenidos en P, nitida,
mientras que para P. trianae no fue posible realizar ningtin ani-
lisis con respecto a los visitantes debido a la baja frecuencia de
visitas a las flores de esta bromelia. La relacién entre la morfolo-
gia floral y la longitud del pico de las aves polinizadoras se ana-
liz6 con una correlacion de Spearman. Todos los andlisis esta-
disticos se realizaron con el programa R (R Development Core
Team, 2013) y en la plataforma R Wizard (Guisande et al., 2014).

Resultados

El tamaio de los parches de P. nitida y P. trianae fue signifi-
cativamente diferente (Kolmogorov Smirnov =0.963 p <0.001).
P. nitida se encontré en parches densamente agregados con
60 + 48 rosetas por parche (min=>5; mix =200; n=27), mien-
tras que P. trianae creci6 en parches con 1.7+1.5 rosetas
(min=1; max =7; n=46). Las rosetas de P. nitida fueron signi-
ficativamente mds grandes que las de P. trianae (t-test=11.79;
df=44; p<0.001; n=25). Igualmente, las inflorescencias de
P, nitida fueron significativamente mas altas que las de P, trianae
(t-test=14.143; df = 30; p<0.001; n=25).

Por otro lado, no se encontré evidencia de superposicién
(0%) en la distribucion espacial de ambas especies. P. nitida fue
m4s abundante entre los 3,450 y 3,540m principalmente en el
subpdramo, mientras que P. trianae se encontrd principalmente
desde los 3,600 m de altitud, en el paramo propiamente dicho
(Kolmogorov Smirnov = 1; p <0.001; figura 2A).

Variacion temporal de la fenologia de la floracion

El periodo de floracién de la poblacién de P. nitida fue uni-
modal y prolongado, de aproximadamente 5 meses. El pico de
floracién se presentd en los meses de junio, julio y principios
de agosto, en la época maxima de lluvias, donde el 93% de
las rosetas estuvieron florecidas (Friedman Anova=433.69;
df=14; p<0.001; figura 2B). En contraste, P. frianae tuvo un
periodo de floracién unimodal y de aproximadamente 3 meses,
con un pico de floracién al comienzo de la época seca en sep-
tiembre, donde el 78.2% de las rosetas estuvieron florecidas
(Friedman Anova=299.54; df=14; p<0.001; figura 2B). Los
picos de floracion de ambas especies se diferenciaron significa-
tivamente (Kolmogorov Smirnov =0.3851; p <0.001).

Las flores de P. trianae y P. nitida abrieron gradualmente y al
segundo o tercer dia estaban totalmente abiertas. Por otro lado,
la antesis de las flores de ambas especies duraron entre 3 y 7
dias sin mostrar diferencias significativas (z-fest=0.89; df =32;
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Tabla 1

Resultados de andlisis de normalidad de las variables morfoldgicas de P. nitida y P. trianae en el sector de Siecha, PNN Chingaza, Colombia.

Variable morfoldgica

Especie Prueba Tamaio roseta Tamaiio inflorescencia Longitud total flor Longitud corola Longitud estigma Antesis floral
Puya nitida Wilcoxon  0.96 0.9276 0.98 0.97 0.97 0.96
p=0.61 p=0.07 p=0.785 p=048 p=0.46 p=0.53
Levene 0.83 0.5121 3.85 0.86 0.0004 0.0003
p=0.36 p=047 p=0.053 p=0.35 p=0.98 p=0.82
Puya trianae Wilcoxon 0.973 0.968 0.97 0.96 0.97 0.94
p=0.72 p=0.618 p=0.57 p=0.44 p=0.57 p=0.46
Levene 0.63 0.2082 3.83 1.17 0.039 3.85
p=042 p=0.650 p=0.054 p=028 p=0.84 p=031

p =0.37). El patrén de apertura de las flores fue de tipo acré-
peta; es decir, abrieron desde la base de la inflorescencia hacia el
dpice y durante los dias siguientes abrieron las flores superiores,
siendo las flores apicales las tltimas en abrir. Las inflorescen-
cias presentaron una longevidad prolongada de 62.8 +20 dias
en P, nitida (min=12, max=107; n=46) y de 29.6 + 17 dias en
P, trianae (min =0, max = 62; n =46) desde que abri6 la primera
flor hasta que muri6 ladltima, con diferencias significativas entre
las especies (Kolmogorov Smirnov = 80.43; p < 0.001).

Morfologia floral y visitantes florales

Las flores de P. nitida y P. trianae presentaron caracteris-
ticas acordes principalmente con el sindrome de ornitofilia:
flores tubulares, bracteas florales gruesas, produccién de néc-
tar y ausencia de fragancias; la coloracién de las flores fue
caracteristica de cada especie, donde P. nitida present6 una
variacion de colores verdes, rosas y purpuras, mientras que
las flores de P. trianae fueron de colores amarillos a verde-
azules. Se encontraron diferencias significativas en todas las
medidas morfométricas de las flores en las 2 especies, ya
que P. nitida presenté corolas mds largas (58.2+4.9 mm;
n=43) con respecto a P trianae (36.08+3.8; n=30;
tabla 2).

Los visitantes florales de P. nitida fueron los colibries
Eriocnemis vestita, Pterophanes cyanopterus, Chalcostigma
heteropogon y el pinchaflor Diglossa humeralis. Por otro lado,
las aves que visitaron a P, trianae fueron los colibries Lesbia vic-
toriae, Chalcostigma heteropogon y P. cyanopterus. Se registrd
un nimero mayor de visitas en las plantas de P. nitida con un
total de 157 registros, mientras que en P. trianae solamente hubo
5 visitas. En P. nitida la frecuencia total de las visi-
tas entre las aves tuvo diferencias significativas (Anova
Kruskal-Wallis =44.63; df=3; p<0.001) y correspondieron
principalmente a D. humeralis y E. vestita con 43.3 y 35% de
visitas respectivamente, mientras que P. cyanopterus la frecuen-
cia de visitas fue 17.8% y C. heteropogon 3.8%.

En la mayoria de las visitas a P. nitida, los colibries tuvie-
ron contacto con las estructuras reproductivas de la flor en el
pico o la frente, a excepcién de las visitas de D. humeralis las
cuales fueron tipicas de ladrones de néctar, perforando la base
de la corola para libar el néctar de manera ilegitima y las de

E. vestita que regularmente (90% del total de las visitas) robd
néctar en las flores con perforaciones realizadas previamente por
D. humeralis.

Las especies de aves se diferenciaron significativamente en
su tamafio (long. total cuerpo Anova Kruskal-Wallis=41.35;
df=4; p <0.0001) y en las demads estructuras del cuerpo como la
longitud del culmen total (Anova Kruskal-Wallis =61.03; df =4;
p <0.0001) y lalongitud del ala (Anova Kruskal-Wallis =49.84;
df=4; p<0.0001), siendo E. vestita el colibri mas pequeio
—vpor su longitud total— (112.32 + 12.36 mm; n=30) y P. cya-
nopterus el mas grande (171.4 +28.38 mm; n=7).

Los colibries se caracterizaron por tener 2 estrategias de
forrajeo: ruta y territorialismo. E. vestita tuvo comportamien-
tos territoriales en defensa de las flores de P. nitida, ya que tenia
una percha fija cercana a las flores y presentaba comportamien-
tos agonisticos con otras especies de aves que se acercaban para
libar de estas. Se perchaba y se colgaba de las flores para libar el
néctar de manera legitima. C. heteropogon visit6 las flores de P.
nitida y P. trianae y se caracteriz por ser rutero. Al momento
de realizar la visita, se perchaba de la flor para insertar el pico
en la corola y alimentarse del néctar.

L. victoriae visitd solo las flores de P. trianae por medio
de la estrategia de ruta. Se perchaba en las flores e inser-
taba todo el pico y la cabeza para libar el néctar ubicado en
la base de la corola. Por ultimo, P. cyanopterus visité tanto
las flores de P. nitida como de P. trianae, tuvo un compor-
tamiento principalmente de ruta y su forma de forrajeo fue
diferente a las demds especies: con un pico largo y recto visitd
las flores rdpidamente en vuelo sostenido (hovering) y se per-
cho ligeramente de las flores inferiores para poder introducir
el pico y la cabeza totalmente a las flores de Puya, ademds se
alimentd de todas las flores de la inflorescencia de manera legi-
tima haciendo contacto con las estructuras reproductivas de la
flor.

El nimero de flores probadas por cada especie de ave fue sig-
nificativamente diferente (Anova Kruskal Wallis = 14.90; df = 3;
p <0.001), asi como la duracién de cada visita a P. nitida (Anova
Kruskal Wallis=25.44; df =3; p<0.001). D. humeralis fue la
especie que probé mds flores por visita (25+30; n=68) y
la que tard6 mads tiempo en cada visita (84 £ 69 segundos; n
68), las demas especies tardaron en promedio 60 £ 57 segundos
por visita y probaron alrededor de 18 22 flores. Aunque las
aves visitaron las flores de P. nitida durante todo el dia, hubo
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Tabla 2

Medidas morfométricas de las flores de P. nitida y P. trianae en el sector de Siecha, PNN Chingaza, Colombia. Se muestran los valores promedio, desviacién estdndar
y entre paréntesis el rango. Todos los valores estdn en mm y al final de la tabla se presentan los resultados de las pruebas estadisticas realizadas.

Especie Longitud total Longitud Longitud Longitud Distancia
flor corola estambres estigma anteras/estigma

Puya nitida n=43 71+6.3 582+£49 49.7+5.1 49.6+3.9 0.42£0.24 (0- 1.26)
(56.3- 84.9) (40- 69.5) (37-57.5) (41.6-58.2)

Puya trianae n=30 42.314+4.19 36.08+3.8 31.39£2.52 30.17£2.63 1.824+1.62 (0-5.8)
(33.9-49.3) (29.2-43.8) (25.6-35.5) (25-37.1)

t-test y Kolmogorov t-test =23.276; t- D=1; t-test =24.806; D=0.8; p<0.001

-Smirnov (D) p<0.001 test=21.4245; p<0.001 p<0.001

p<0.001

diferencias significativas en la frecuencia de visitas durante el
dia (Anova Kruskal Wallis=13.11; df=4; p <0.05; figura 2C).
P. nitida y P. trianae compartieron las visitas de 2 especies
de colibries: P. cyanopterus'y C. heteropogon, y hubo una rela-
cion significativa entre la longitud del pico de dichas especies
de colibries con respecto a la longitud de la corola de ambas
especies de bromelias (Spearman Corr=0.41; p=0.003).

Discusion

La distribucién espacial encontrada en las poblaciones de
P. nitida y P. trianae, estudiadas en el sector de Siecha
en el PNN Chingaza (fig. 2A), es el aspecto principal que
demuestra una segregaciéon de habitats a nivel local tanto
en la elevacién altitudinal como en las coberturas vegetales,
siendo P. nitida dominante en el subpdramo entre los 3,450 a
3,540 m, mientras que P. trianae se observé en el paramo
propiamente dicho a partir de los 3,600 m de altitud. Esta
separacion crea un patrén de distribucién importante para apro-
vechar el servicio de polinizacién en diferentes espacios y de
esta manera permitir la coexistencia de ambas plantas a una
escala regional.

Se ha reportado una separacién espacial a nivel local en
otras especies de plantas estrechamente relacionadas que es
generada por compromisos entre las habilidades competitivas
y la tolerancia al estrés ambiental, aspectos que promueven la
coexistencia de dichas plantas en tiempo y espacio (Peterson,
Rice y Sexton, 2013). Esta separacion espacial de P. nitida y
P. trianae favorece tanto al establecimiento de los parches
y rosetas, como al uso de los recursos, en este caso el servicio de
polinizacién.

P, nitida, al presentarse de manera dominante en el subparamo
(3,400-3,550 m) estd disponible para aprovechar las visitas de
diferentes especies de aves que se distribuyen generalmente en
este habitat, tales como E. vestita 'y P. cyanopterus (Gutiérrez,
2005; Hilty y Brown, 2001) registradas en la zona, mientras que
P. trianae al ser dominante en el paramo (mayor a 3,600 m) esta
disponible para las aves visitantes que se distribuyen regular-
mente a alturas mayores como C. heteropogon 'y L. victoriae
(Gutiérrez, 2005; Hilty y Brown, 2001).

A su vez, los colibries realizan migraciones altitudinales y
estacionales, por lo tanto, pueden estar presentes en las dife-
rentes coberturas vegetales a lo largo del rango altitudinal (De
Queiroz y Galarda, 2007; Gutiérrez, 2005). Las 2 especies de

Puya comparten las visitas de las mismas especies de aves que
estan presentes en toda la zona y en diferentes épocas del afio,
sin generar una competencia por los posibles polinizadores, ya
que las aves visitan las flores con frecuencias distintas en cada
habitat y altitud.

Dindmica temporal de la fenologia de la floracion

La apertura tipo acrépeta de las flores en la inflorescencia y la
longevidad prolongada de las flores, son aspectos caracteristicos
de este género de bromelias (Smith y Downs, 1974) que les apor-
tan ventajas para la reproduccion sexual y aprovechar el servicio
de los visitantes. La asincronia en la apertura floral y la disponi-
bilidad prolongada de cada flor permite que lleguen mds visitas
y realicen la polinizacién (Knigth et al., 2005). No obstante lo
anterior, hay que tener presente que la longevidad prolongada
de las flores favorece las visitas por ladrones de néctar y herbi-
voros, lo cual influye de manera negativa en la oferta floral para
los verdaderos polinizadores de cada especie de planta.

La longevidad floral ha sido reportada como una caracterfs-
tica de las plantas de alta montafa polinizadas por animales
(Garcia-Camacho y Totland, 2009), donde la actividad de sus
visitantes es tan baja, que tener las flores durante varios dias com-
pensalaincertidumbre de lallegada de polinizadores potenciales
(Ashman y Shoen, 1996; Primack, 1985 en Rathcke, 1988a). Es
muy probable que en las zonas de padramo también se presente
esta escasez de polinizadores, por lo que P. nitida y P. trianae
aseguran su éxito reproductivo con este mecanismo floral, reci-
biendo la cantidad de polen necesario para fecundar los 6vulos
durante el tiempo de floracion.

En el sector de Piedras Gordas en el PNN Chingaza, Franco-
Saldarriaga (2014) estudi6 la longevidad floral y receptividad
estigmadtica prolongadas (mayor a 5 dias) en las flores de una
poblacién de P. nitida, y concluyé que a mayor longevidad floral,
se incrementa gradualmente la cantidad de polen suficiente para
fecundar los 6vulos de esta especie de planta. Dicho resultado
junto con el presente estudio permiten inferir que este meca-
nismo floral favorece el exocruzamiento y posiblemente al éxito
reproductivo de P. nitida y P. trianae.

Por otro lado, las 2 especies de Puya estudiadas presentaron
un pico de floraciéon unimodal pero con diferencias significa-
tivas en la duraciéon de la floracién y en la época climética
(fig. 2B). Esto indica una clara separacion temporal en la flo-
raciéon de P. nitida y P. trianae que permite el uso de los
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Figura 2. Andlisis espacio-temporal de las poblaciones de Puya nitida y Puya
trianae y sus aves visitantes en el sector de Siecha, PNN Chingaza, Colombia.
A) Porcentaje de solapamiento espacial entre las poblaciones estudiadas de
P, nitida y P. trianae. B) Dindmica temporal de la fenologia floral de P. nitida y
P, trianae comparado con el patrén de precipitacién anual del sector. Las barras
indican la precipitacién promedio, la linea continua corresponde al nimero de
botones y flores abiertas de P. nitida y la linea discontinua los botones y flores
abiertas de P. trianae. C) Frecuencia de visitas por las aves registradas en los
diferentes horarios del dia a P, nitida y P. trianae.

visitantes en diferentes épocas del afio, lo que contribuye a
la coexistencia de estas especies de plantas en el tiempo. Este
patrén fenoldgico en las comunidades de plantas se ha reportado
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 com-
partir el uso del polinizador (Chen y Hsu, 2011; Heithaus, 1974;
Levin y Anderson, 1970; Rathcke, 1988a, b; Stiles, 1975; Taylor
y White, 2007; Waser, 1978).

El patrén fenoldgico secuencial de P. nitida y P. trianae y la
proporcién de botones y flores abiertas, evita una superposicion
en el uso de polinizadores por la separacion temporal, y a su
vez genera una permanencia del recurso floral (néctar) para las
aves visitantes, manteniendo asi a las aves en el drea y contribu-
yendo ala eficiencia del sistema de polinizacién en la comunidad
(Machado y Semir, 2006; Stiles, 1975; Taylor y White, 2007).
Esta separaciéon temporal de la floracién ha sido reportada en
otros estudios de comunidades de plantas de zonas tropicales
(Marin-Goémez, 2014; Stiles, 1975, 1978a), corroborando que
dicho mecanismo permite el uso del servicio de polinizado-
res sin afectar la polinizacién cruzada y el éxito reproductivo,
favoreciendo la coexistencia.

Morfologia floral y visitantes florales

La correlacién positiva (Spearman Corr=0.41; p=0.003)
entre las corolas de P. nitida y P. trianae con la longitud de
los picos de sus principales visitantes (C. heteropogon y P. cya-
nopterus), corrobora que diferentes aspectos de la morfologia
floral de ambas puyas corresponden a las plantas visitadas prin-
cipalmente por aves. Estas caracteristicas han sido descritas para
diversas especies de la familia Bromeliaceae (Buzato, Sazima y
Sazima, 2000; De Queiroz y Galarda, 2007; Kessler y Kromer,
2000; Machado y Semir, 2006; Varadarajan y Brown, 1988) y
parael género Puya (Chaparro, 2005; Franco-Saldarriaga, 2014;
Hornung-Leonietal.,2013; Salinas etal., 2007), y apoyala hip6-
tesis de la existencia de algin grado de correspondencia entre
la forma de las flores con la morfologia del animal que la visita
y poliniza (Cronk y Ojeda, 2008; Faegri y van der Pijl, 1979;
Murcia, 2002), en este caso en el sindrome de ornitofilia.

En las condiciones climéticas extremas del paramo, las aves
son las principales polinizadoras de las plantas que ven limi-
tada su reproduccion 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 (Gutiérrez, 2005). La especializacion floral o los
polinizadores especialistas pueden aumentar la transferencia de
polen coespecifico, pero muchas plantas son visitadas por poli-
nizadores generalistas o comparten morfologias florales entre
congéneres, lo que conlleva a una particidn del servicio del poli-
nizador (Theiss, Keparth y Ivey, 2007). De acuerdo con esto,
P. nitida y P. trianae a pesar de ser similares en su morfologia
floral, presentan caracteres que contribuyen a partir el servicio
de los polinizadores.

El tamafio de las flores incrementa el nimero de especies
visitantes y por ende de polinizadores. Las flores de P. nitida
presentaron corolas de mayor longitud que las de P. trianae, lo
que podria favorecer a la primera especie para que sean frecuen-
tadas por colibries de diversos tamaiios corporales y longitudes
de pico, e incluso por otros animales como murciélagos, como
lo reportan Hornung-Leoni y Sosa (2006), en donde explican
que las especies de Puya con inflorescencias medianas y flores
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grandes (como P, nitida) son visitadas por murciélagos; no obs-
tante, se aclara que el acople entre el polinizador y la morfologia
floral no es muy especifico como para excluir a otros animales
de visitar las flores y polinizarlas. De acuerdo con esto, se puede
inferir en este estudio que aunque se observaron solo aves Visi-
tando las flores de P. nitida y P. trianae ya que se realizaron
solamente observaciones diurnas, no se excluye la posibilidad
de que sean a su vez visitadas y polinizadas por otros animales.

Por el otro lado, las 2 puyas tuvieron diferencias en la longi-
tud y arquitectura de las inflorescencias, caracteres que actian
como mecanismo de atraccién de visitantes, ya que influyen
en la diversidad de visitantes en las plantas, y en el alcance de
atraccion de estos (Harder y Barrett, 1996; Harder y Cruzan,
1990). P. nitida al tener inflorescencias mds altas que P. trianae,
puede tener un mayor alcance para atraer aves a larga distanciaen
comparacion con las plantas de P. trianae, las cuales tienen inflo-
rescencias mas cortas; no obstante, el color amarillo-verdoso de
las flores de P. trianae puede aumentar la atraccion de las aves
y aunque las inflorescencias sean menos vistosas en el paisaje,
las flores resaltan y aseguran las visitas de sus polinizadores.
La coloracién de las flores es importante porque las aves perci-
ben las longitudes de onda a largas distancias (cualidad que no
presentan los insectos), y asocian estos colores con la recom-
pensa que pueda ofrecer la flor, actuando de esta manera como
un mecanismo de atraccién de polinizadores (Cronk y Ojeda,
2008).

Se conoce que las plantas del género Puya son visitadas fre-
cuentemente por colibries de diversos tamafios y morfologia de
acuerdo con la forma y color de sus flores y la arquitectura
de sus inflorescencias (Franco-Saldarriaga, 2014; Gutiérrez,
2005; Hornung-Leoni y Sosa, 2006; Hornung-Leoni et al., 2007,
2013; Salinas et al., 2007). Esta informacién apoya la eviden-
cia de exocruzamiento. Sin embargo, si una misma ave puede
visitar diferentes especies de plantas, también puede ocurrir una
pérdida de polen coespecifico por depositarlo en plantas de dife-
rentes especies, de tal modo que es necesario documentar el
comportamiento de las aves visitantes y su eficiencia en cada
visita.

El comportamiento territorial de E. vestita puede generar
efectos negativos a P. nitida ya que impide las visitas de otras
especies de aves que pueden transportar el polen y efectuar
el proceso de polinizacién cruzada. Por otro lado, las visitas
legitimas de E. vestita aportan al transporte de polen y al exo-
cruzamiento entre las plantas de dicha Puya, pero, al ser un
ladrén secundario de néctar (Inouye, 1983 en Arizmendi, 2001)
consume el recurso sin contactar las anteras y el estigma de las
flores, y al mismo tiempo reduce la recompensa para otros visi-
tantes y polinizadores de esta bromelia. Es probable que el éxito
reproductivo de P. nitida en este sector del PNN Chingaza esté
afectado por el robo de néctar de este colibri, no obstante, es
necesario realizar estudios que profundicen este tema en parti-
cular para definir los efectos de este comportamiento sobre el
éxito reproductivo de la planta, asi como evaluar posibles visitas
nocturnas de murciélagos o roedores pequefios que puedan estar
evidenciando un efecto sobre la reproduccion de P. nitida.

Las estrategias de forrajeo de ruta empleada por los colibries
C. heteropogon, P. cyanopterus 'y L. victoriae y la legitimidad

de la visita, son aspectos que favorecen la adhesién del polen
en el cuerpo del visitante que posteriormente puede ser deposi-
tado en otras flores de la especie correspondiente. Segun Stiles
(1978a), «es la estrategia mas efectiva de forrajeo para el exo-
cruzamiento de flores dispersas y a su vez mantiene la cohesién
de las poblaciones esparcidas en parches». Simultdneamente, las
aves al tener rutas de forrajeo, aprenden donde estd la recom-
pensa para volver a visitarlas sin generar altos costos energéticos
por labisqueda de alimento en otros lados donde no se encuentre
(Theiss et al., 2007; Wolf, Stiles y Hainsworth, 1976).

Dicha eficiencia y efectividad en la polinizacién se puede
probar parcialmente con el nimero de flores probadas y la dura-
cién de la visita de las aves (Stiles, 1978b; Theiss et al., 2007).
Los registros de estos aspectos por C. heteropogon, L. victo-
riae y P. cyanopterus a las flores de P. nitida y P. trianae son
significativos para inferir que estos colibries actiian como poli-
nizadores de ambas especies y se sugiere que cada ave visitante
a las 2 especies de plantas aporta al éxito de la polinizacion
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 la localidad de Siecha del PNN Chingaza, les
permite separarse en cuanto a la manera que estas aves explotan
el recurso (néctar), permitiendo que sea compartido y posible-
mente evitar una disminucion en el éxito reproductivo de ambas
plantas.

Por otra parte, las especies visitantes C. heteropogony P. cya-
nopterus (que comparten P. nitida y P. trianae) son aves que se
diferencian significativamente en su morfologia y tamafio, y la
correlacion entre la longitud de sus picos con la longitud de las
corolas de cada especie de planta, explica su acople morfoldgico,
asi como el comportamiento de forrajeo de los colibries.

El sitio de deposicién del polen de cada bromelia en los cuer-
pos de las aves visitantes difirié debido al tamano tanto del pico
como de lalongitud de la corola. P. cyanopterus al tener mayores
proporciones de su pico y cuerpo hizo contacto con el estigma
y los estambres en zonas diferentes al momento de realizar la
visita, ubicando el polen en la frente y parte superior del pico
cuando visité a P, nitida y en la parte media y baja del pico al
visitar a P, trianae. C. heteropogon es mas pequefio y presenta
un pico de menor longitud, esto junto con la morfologia de las
flores de ambas puyas permitié que al momento de realizar la
visita el polen se dispuso principalmente en la coronilla y frente
al visitar a P. nitida y a lo largo del pico al visitar a P. trianae
(fig. 3). Lo anterior favorece la polinizacién de ambas especies
de Puya debido a que separan la ubicacién del polen en el cuerpo
de las aves, y de esta manera lo transportan adecuadamente a las
demas flores de la especie correcta.

Las visitas de D. humeralis a P. nitida, las cuales predo-
minaron significativamente, podrian generar efectos negativos
directos a la planta (Arizmendi, 2001; Rojas-Nossa, 2007),
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. cyanopterus (obs. pers.), impidié que
dichas especies visitaran las flores de P. nitida en diferentes oca-
siones, disminuyendo en consecuencia la probabilidad de que
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Figura 3. 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) P. trianae en el sector de Siecha en el PNN Chingaza, Colombia. Se observa la forma de visita de C. heteropogon a P. nitida, perchado, insertando com-
pletamente la cabeza en la corola de la flor y haciendo contacto con los estambres en la frente y coronilla; mientras que al visitar a P. frianae también inserta su
cabeza para libar del néctar pero los estambres hacen contacto con el pico del ave. P. cyanopterus realiza su forma de visita en vuelo sostenido, donde hace contacto
con los estambres de P. nitida en la base del pico y en la frente del colibri, mientras que al visitar las flores de P. trianae, los estambres hacen contacto con la parte
media y baja del pico del colibri. Las flechas indican la posible deposicion del polen en el cuerpo de cada especie de colibri. Escala 1:1.

cumplieran su funcién de polinizadores, lo cual podria afectar
el éxito reproductivo de la planta debido a la falta de transporte
de polen.

Los resultados de esta investigacién mostraron que P. nitida
y P. trianae tienen mecanismos florales de la fenologia y la
distribucion espacial que permiten la particién del servicio de
polinizacion. Estos aspectos favorecen las visitas por una amplia
gama de especies de colibries que a su vez, pueden deposi-
tar el polen en diferentes partes del cuerpo de acuerdo a su
tamafio y estrategia de forrajeo, evitando la mezcla de polen
y favoreciendo su transporte y deposicion adecuado en flores
coespecificas. La segregacion espacial de hébitats y de altitud a
nivel local crea un patrén de distribucién importante que favo-
rece el uso del servicio de visitantes en diferentes espacios y
asi mantienen la coexistencia a una escala regional que favorece
la polinizacién. La separacién temporal en los picos de flora-
cién de P. nitida y P. trianae favorece el aprovechamiento de
las visitas por aves durante diferentes épocas del afio, aspecto
que contribuye a la coexistencia y a la utilizacién del servicio
de polinizadores de estas 2 especies de plantas en el tiempo.
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