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RESUMEN

La mayoria de las Bromeliaceae son polinizadas por colibries, constituyendo un recurso alimentario importante para las aves
nectarivoras en los ecosistemas que habitan. Pitcairnia nubigena es una Bromeliaceae terrestre, endémica de la Cordillera de
los Andes venezolanos. Estudiamos la fenologia floral y la disponibilidad de néctar de P. nubigena para sus visitantes florales
en un ecosistema intervenido de selva nublada andina, evaluando la produccion anual de inflorescencias, numero de flores por
inflorescencia y produccion de néctar. P. nubigena present6 un patron de floracion sostenido en el afio, con 1-2 inflorescencias
sincronicas por planta y un maximo de 49+20 flores por inflorescencia. El néctar fue producido fundamentalmente durante las
primeras doce horas de antesis, en concentracion de 14,6+3,8%, con volumen acumulado de 33,9+23,4ul. La disponibilidad
de néctar mostrd un patrén mensual variable, con 0 a 9572 ul por mes por cada 100 plantas y estuvo definido por la constante
produccion de flores y por la asincronia en la maduracion de las inflorescencias. Las aves nectarivoras podrian estar explotando
permanentemente este recurso y complementandolo con la produccion de otras plantas ornitofilas de floracion puntual en la
localidad.

Palabras claves: Andes, disponibilidad de recursos, floracion, ornitofilia, Venezuela

ABSTRACT

Most Bromeliaceae are pollinated by hummingbirds constituting an important food resource for nectarivorous birds in the
ecosystems that they inhabit. Pifcairnia nubigena is a terrestrial Bromeliaceae, endemic of the Venezuelan Andean range. P,
nubigena’s floral phenology and nectar availability for their floral visitors were studied in a disturbed Andean cloud forest,
evaluating inflorescence annual production, flower numbers by inflorescence, and nectar production. P. nubigena presented
a continuous flowering pattern throughout the year, with 1-2 synchronic inflorescences per plant, and 49+20 flowers per
inflorescence. Nectar was mostly produced during the first twelve hours of anthesis, in concentrations of 14.6+3.8% and
accumulated volume of 33.9423.4 ul. Nectar availability showed a variable monthly pattern with 0 to 9572 pl per month per
every 100 plants and was defined by a constant flower production and asynchrony in inflorescence maturation. Nectarivorous
birds could be exploting permanently this resource and complementing it with the production by other ornithophilic plants with
specific local flowering patterns.

Key words: Andes, flowering, ornithophily, resourses availability, Venezuela

ISSN 1012-1692
http://ecotropicos.saber.ula.ve 1



FENOLOGIA Y DISPONIBILIDAD DE NECTAR DE PITCAIRNIA NUBIGENA

INTRODUCCION

PitcairnianubigenaPlanch. & Linden es una planta
terrestre de la Familia Bromeliaceae, endémica
para la Cordillera de los Andes venezolanos,
capaz de habitar selvas nubladas, subparamos y
paramos en una franja altitudinal de 1800 a 4000
msnm (Oliva-Esteva y Steyermark 1987, Hornung
1998, Hornung y Gaviria 2013, Morillo ef al.
2009). El conocimiento actual sobre esta especie
es fundamentalmente taxondmico, botanico y
biogeografico (Smith y Downs 1974, Oliva-Esteva
y Steyermark 1987, Morillo et al. 2009, Hornung
1998, Hornung y Gaviria 2013), y poco se conoce
acerca de su reproduccion y ecologia.

Dentro de la Familia Bromeliaceae existen
diversos modos de polinizacién y dispersion
de semillas (Hornung 1998, Carranza y Estévez
2008, Morillo et al. 2009), aunque la gran mayoria
de sus especies son polinizadas por colibries, los
cuales se ven atraidos por los vistosos colores de
las inflorescencias y por la presencia de abundante
néctar (Pellmyr 2002, Cronk y Ojeda 2008).
Otros polinizadores también referidos en las
Bromeliaceae son murci¢lagos, mariposas, abejas
y escarabajos (Moreira et al. 2006). Los caracteres
ornitofilos descritos en las flores de P. nubigena
permiten la atraccion de aves nectarivoras
pertenecientes a la Familia Trochilidae (Colibries)
y a la Familia Thraupidae (Pinchaflores) como
Adelomyia melanogenys, Coeligena torquata,
Heliangelus mavors, Colibri  coruscans,
Aglaiocercus kingi'y Diglossa albilatera (Azuajey
Naranjo 2013). Ambos grupos de aves nectarivoras
se han registrado visitando otras especies de
plantas ornitofilas localizadas en selvas nubladas
venezolanas (Valois-Cuesta y Novoa-Sheppard
2006, Betancourt 2009, Bastidas 2012).

Las flores que son visitadas por aves tienden a
producir una gran cantidad de néctar diluido y
fluido (Cronk y Ojeda 2008), cuya concentracion
desacarosa puede variar entre 16y 40% (Stromberg
y Jhonsen 1990, McDade y Weeks 2004), aunque
también puede contener otros azucares como
glucosa y fructosa (Hainsworth y Wolf 1976). Sin
embargo, el néctar es un recurso que se encuentra
restringido espacial y temporalmente (Carranza
y Estévez 2008) y su disponibilidad puede variar
con el grado de sincronia en la floracion de las
diferentes plantas, la tasa de produccion de las
flores por inflorescencia, el tamafio de las flores y
la tasa de produccion de néctar de las flores (Stiles

1975, Nicolson y Thornburg 2007).

La evaluacion de la disponibilidad de recursos
ofrecidos por las plantas requiere de estudios
fenoldgicos que detecten los periodos de mayor y
menor abundancia de flores y frutos y la manera
en la que estas variaciones afectan los patrones de
migracion, comportamiento y frecuencia de visita
de los visitantes florales (Levey y Stiles 1992,
Ortiz 2000, Dias ef al. 2007, Ramirez et al. 2007).
A medida que los visitantes acceden a los recursos
ofrecidos por las plantas (néctar, agua, polen,
resinas, esencias y aceites), estas visitas permiten
incrementar la efectividad en el transporte de polen
ypromover la polinizacion cruzada entre las plantas
de una misma especie (Pellmyr 2002). A pesar de
la importancia ecoldgica de la disponibilidad de
recursos, la dificultad implicita en la estimacion
de este parametro probablemente ha conducido a
la escasez de trabajos de investigacion en el area.
En este trabajo nos proponemos evaluar la
fenologia floral de Pitcairnia nubigena, su
producciéon de néctar y estimar la disponibilidad
de néctar para los visitantes florales en una selva
nublada intervenida de Los Andes de Venezuela,
en el marco de un proyecto que persigue contribuir
al conocimiento ecoldgico de esta especie y cuyos
primeros resultados han sido presentados por
Azuaje y Naranjo (2013).

MATERIALES Y METODOS

Area de estudio

La localidad de estudio se ubica en la Estancia La
Bravera, 10km SE de LaAzulita, Municipio Campo
Elias, Estado Mérida, Venezuela (coordenadas
8°38°29” N 71°23°00” W), a2357 msnm. Launidad
ecoldgica corresponde a la selva nublada montana
alta (Ataroff y Sarmiento 2003) que en el caso de
La Bravera ha sido intervenida por la extraccion
de especies maderables y el enriquecimiento con
especies ornamentales autoctonas, teniendo al
menos 50 afios de recuperacion. Una descripcion
mas detallada del area de estudio puede consultarse
en Azuaje y Naranjo (2013).

Métodos

Fenologia floral

Entre los meses de febrero de 2011 y febrero
de 2012, contamos el nimero de plantas con
inflorescencias de un conjunto de 265 a 575
plantas presentes en diferentes recorridos dentro
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de la localidad. A lo largo del afio, mantuvimos
el conteo sobre el mismo conjunto de plantas
(265), aunque ampliamos el muestreo durante
algunos de los meses sucesivos hasta llegar a
575. Construimos un histograma de frecuencias
para mostrar el patron mensual de floracion de la
especie.

Seleccionamosymarcamos 92 plantas visiblemente
separadas entre si para evitar incluir clones en el
muestreo. Cada 10 a 15 dias contamos el nlimero
de inflorescencias producidas por cada una.
Seleccionamos 38 inflorescencias provenientes
de plantas diferentes con al menos una flor en
antesis y contamos en cada una de ellas el nimero
de botones florales, flores en pre-antesis, flores
marchitas y niumero de pedicelos sin perianto.
Adicionalmente, contamos el ntimero de flores
en antesis simultanea por inflorescencia, como un
reflejo de la disponibilidad de néctar de las plantas
en un momento dado (Stiles 1975).

Produccion de néctar

Excluimos 15 flores en preantesis empleando
mallas de tul con orificio de 0,14 mm de diametro,
un tamaiio suficiente como para evitar el ingreso
del pico de las aves y de algunos insectos. Una
vez en antesis, realizamos colectas de néctar
utilizando capilares de 80 pl (Kearns e Inouye
1993) solo dos veces al dia (0600h y 1800h)
para minimizar la manipulacion de las flores y
evitar que dafos internos por la introduccion
repetida de los capilares provocaran el cese de la
produccion de néctar. Adicionalmente, medimos
la concentracion de néctar con un refractometro de
campo Bellingham + Stanley 45-81. Aplicamos
una prueba t de Wilcoxon para evaluar diferencias
entre la produccion de néctar entre los dias de
antesis (Zar 1999, SPSS 1993).

Para determinar si la remocion de néctar favorece
su produccion, extrajimos el néctar en 12 flores en
antesis previamente excluidas, a las 0600h y luego
medimos la cantidad producida hasta las 1800h
del primer dia de antesis. Aplicamos una prueba
U de Mann-Whitney para evaluar las diferencias
en el volumen y la concentracion obtenidos a las
1800h en estas flores con remocion respecto a las
flores medidas por el tratamiento anterior (Zar
1999, SPSS 1993).

Disponibilidad de néctar para los visitantes

florales
Niimerodeinflorescencias maduras (1,,): Contamos
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el numero de plantas con inflorescencias nuevas
registradas cada mes y proyectamos el momento
en el que alcanzarian la madurez, tomando en
cuenta que el tiempo que transcurre entre la
aparicion de las inflorescencias y la antesis de las
flores es de 87 dias (Azuaje y Naranjo 2013), con
lo cual la produccion de néctar ocurre alrededor
de tres meses después de que se detectan nuevas
inflorescencias inmaduras. Puesto que una
planta produce en promedio 1,2 inflorescencias,
multiplicamos el niimero de plantas con nuevas
inflorescencias por este valor. Debido a que el
tipo de datos colectado correspondio al nimero de
plantas con inflorescencias para una proporcion
particular de plantas chequeadas cada mes (entre
265y 575), expresamos la I, como el nimero de
inflorescencias maduras producidas por cada 100
plantas.

Numero de flores por inflorescencia que alcanzan
la antesis (F): Calculamos el nimero promedio de
botones florales y flores que permanecen vivos en
las inflorescencias una vez que sus botones basales
alcanzaron la antesis (F). Esto da una aproximacion
del ntimero de flores que llegaran a la madurez y
que efectivamente produciran néctar.
Disponibilidad de recursos: Calculamos la
disponibilidad mensual de recursos (DR )
generada por P. nubigena mediante la siguiente
relacion: DR_=1 * F * V_, donde DR  queda
expresada como el volumen de néctar (en pl)
producido en un mes por cada 100 plantas de P,
nubigena y VN, corresponde al volumen de néctar
producido por flor.

Este parametro DR  pretende expresar en una
medida la cantidad de néctar que la especie
produce durante un mes en la poblacion estudiada,
y cuya cantidad es potencialmente utilizable por
los visitantes nectarivoros. Sin embargo, al no
contar con ningun parametro demografico para
la poblacion de P. nubigena en estudio, como el
tamaiio o la densidad poblacional, la disponibilidad
mensual de recursos queda como una funcion del
numero de plantas, en este caso por cada 100
plantas. La medida tiene la ventaja de responder
a un calculo sencillo y ser comparable con la de
otras poblaciones y otras especies ornitofilas.
Para comparar la disponibilidad de recursos
generada por P. nubigena y algunas especies de
Bromeliaceae ornitofilas estudiadas por Wendt
et al. (2002) y Siqueira y Machado (2001),
empleamos el nimero promedio total de flores
maduras producidas por inflorescencia (F),



FENOLOGIA Y DISPONIBILIDAD DE NECTAR DE PITCAIRNIA NUBIGENA

el nimero de flores en antesis sincronica por
inflorescencia (Fa) y el volumen de néctar total
(en ul) producido por una flor (V) y aplicamos
las siguientes relaciones:

DR =Fa * V  , donde DR es la disponibilidad
de recursos instantanea expresada en pl de néctar
producidos por una inflorescencia al mismo tiempo.
DR, =F * V., donde DR es la disponibilidad
de recursos por inflorescencia, expresada en pl de
néctar. La diferencia entre DR y DR se debe a
la madurez secuencial de las flores desde la base
hasta el apice del escapo, con so6lo 3 flores maduras
simultaneamente.

RESULTADOS

Fenologia floral

Encontramos una floracion sostenida de P
nubigena a lo largo de todo el afio, con 1 a 4
plantas con al menos una inflorescencia cada
mes. Sin embargo, no observamos una floracién
masiva de la poblacion, ya que en ninguno de los
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meses de muestreo la floracion logré alcanzar ni
siquiera la mitad de las plantas registradas (Figura
1). Obtuvimos la mayor proporcion de plantas
con inflorescencias en los meses de mayo, junio
y julio con un 8,3; 8,5 y 8,0% respectivamente
y la menor proporciéon en los meses de abril y
diciembre con 1,2 y 1,6% (Figura 1). Aunque no
realizamos el seguimiento fenologico para el mes
de enero del 2012, no encontramos indicios de
inflorescencias marchitas en el mes de febrero de
2012 que pudiesen indicar que durante el mes de
enero hubo floracion.

Solo el 15% de las plantas produjo nuevas
inflorescencias durante los muestreos. Cada planta
produjo 1,2+0,4 inflorescencias simultaneas, con
un maximo de 2 y un minimo de 1 inflorescencia.
Una misma planta podia presentar inflorescencias
con botones florales y flores de distintas fenofases,
infrutescencias e inclusive escapos secos sin flores
o semillas. Esta especie puede llegar a producir
49420 botones por inflorescencia, con 3%1 flores
en antesis sincronica, lo cual indica que, en un

AGO SEP OCT NOV DIC ENE FEB

Meses

Figura 1. Proporcién mensual de plantas de P. nubigena con inflorescencias en la selva nublada de la
Estancia La Bravera entre febrero 2011 y febrero 2012. Asterisco indica ausencia de muestreo.
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momento dado, sélo el 6,1% de las flores esta
disponible para los visitantes florales. De hecho,
para el conjunto de inflorescencias evaluadas en
este trabajo, el 40,8% de la produccion de flores
correspondi6 a pedicelos sin flores y el 59,2%
a botones florales y flores vivas. El numero
promedio de botones florales en la inflorescencia
cuando las flores de la base del escapo alcanzan la
antesis fue de 33,2 +£17.,5.

Produccion de néctar

A medida que transcurrié el tiempo de antesis
de las flores, disminuyd la produccion de néctar
secretado, hasta cesar al finalizar el segundo dia
de antesis (Figura 2a). El néctar extraido de las
flores alcanzo6 un volumen de 33,85+23,42 ul, con
un maximo de produccion de 17,57+10,83 pl a las
0600 h del primer dia de antesis y un volumen
minimo de 0,91+1,84 ul a las 0600 h del segundo
dia de antesis. A las 1800 h de este mismo dia,
no registramos produccion de néctar en las flores
y la mayoria de estas se encontraron cerradas y
marchitas. La maxima produccion acumulada fue
de 33,90 pl para las primeras horas del segundo
dia de antesis. Ademas de ello, hubo diferencias
significativas en el volumen secretado inicialmente
(0600 h) por las flores en ambos dias de antesis
(=-3,233; P<0,05).

El néctar producido en las flores de P. nubigena
tuvo una concentracion promedio de 14,64+
3,78 % Brix, con un valor maximo alcanzado de
16,94+2,88% Brix a las 0600 h del primer dia de
antesis y un valor minimo de 13,67+2,89% Brix
a las 1800 h del primer dia de antesis (Figura
2b). Con respecto a la concentracion de néctar,
no hubo diferencias significativas entre el néctar
producido a las 0600 h en ambos dias de antesis
(=-0,405; P>0,05). El efecto de la remociéon
inicial de néctar en las flores de P. nubigena no
afectd el volumen total producido (=-1,028;
P>0,05); sin embargo, ocasion6 una disminucion
en su concentracion desde 18,10+4,41 a
12,22+3,42% Brix (=-2,500; P< 0,05).

Disponibilidad de néctar para los visitantes
florales

La disponibilidad mensual de recursos producidos
por P nubigena resultd ser muy variable a lo
largo del afio (Figura 3) y mostré un patron
desfasado con respecto al patron de fenologia
floral. Encontramos la mayor disponibilidad de
néctar para los visitantes florales en los meses
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de agosto y mayo con 9572 y 7100 pl de néctar
producido por cada 100 plantas, respectivamente,
mientras que durante los meses de junio, julio
y abril, no registramos produccion de néctar en
las inflorescencias, ya que ninguna de ellas habia
alcanzado la madurez.

DISCUSION

Fenologia floral

La floracion registrada en P nubigena fue
sostenida a lo largo de la mayor parte del afio, pero
no ocurri6é de manera masiva, pues la mayoria de
las plantas permanecieron vegetativas y menos
del 9% mostro inflorescencias simultaneas cada
mes. Este patron especifico no coincide con el
patron de floracion general en las Bromeliaceae,
que suele presentarse durante un periodo al afio
y extenderse por algunos dias (Smith y Downs
1974, Machado y Semir 2006). Una floracion
sostenida como la de P. nubigena podria ser
ventajosa al mantener la disponibilidad de flores
por mas tiempo e incrementar las probabilidades
de reproduccion a lo largo del afio, a la vez
que podria disminuir el costo energético
en la produccion de una menor cantidad de
inflorescencias mensualmente. Sin embargo,
la asincronia en la floracién podria constituir
una desventaja al disminuir la probabilidad de
intercambio génico entre los individuos de la
poblacion (Roldan y Martinez 2000).
Porotraparte, solo el 15% de las plantas observadas
produjo inflorescencias durante los muestreos y
dado que en afios recientes anteriores parece haber
ocurridounafloracionmasivaenestas plantas (Obs.
Pers.), esto podria indicar que la especie tiene un
patron reproductivo superior a un afio y/o que la
floracion esta respondiendo a factores ambientales
que tienen variacion interanual. Algunas especies
de Bromeliaceae registran su floracion durante el
periodo de maximas precipitaciones (Machado
y Semir 2006), aunque en general son varios
los factores climaticos capaces de estimular la
floracion, como temperatura y humedad relativa,
entre otros asociados con la llegada de las lluvias
(Roldan y Martinez 2000). Aunque no podemos
descartar a la Iluvia como el factor disparador de
la floracion, puesto que los datos de precipitacion
disponibles provienen sélo del lapso 1964 - 1997,
la mayor produccion de inflorescencias durante
los meses de mayo, junio y julio no coincide
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Figura 2. Patron de produccién de néctar de las flores de P. nubigena en la selva nublada de la Estancia La
Bravera, edo. Mérida, Venezuela. a. Volumen. b. Concentracion.
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exactamente con el primer pico de maéximas
precipitaciones reportado para la zona (Engwald
1999). Este desfase entre el periodo de maximas
precipitaciones y la méaxima floracion podria ser
generado por el lapso de 3 meses que requieren las
inflorescencias para alcanzar la madurez (Azuaje y
Naranjo 2013) y la antesis de las primeras flores.
De acuerdo a nuestros resultados, P. nubigena
produjo mas de una inflorescencia por planta,
siendo lo mas frecuente entre las Bromeliaceae la
produccion de una sola (Siqueira y Machado 2001,
Wendt et al. 2002), aunque ocurren excepciones
como en el caso de Tillandsia complanata que
puede presentar varias inflorescencias axilares
(Hornung 2011). Existe la posibilidad de que las
inflorescencias sincronicas de P. nubigena, en
realidad correspondan a la reproduccion de mas
de un individuo, ya que su forma de crecimiento,
policarpico y en un simpodio tipo macolla,
donde los brotes que dan lugar a los vastagos
son ramificaciones subterrdneas (Hornung
1998), dificulta la separacion de individuos por
observacion en el campo. Si este fuera el caso,
seria la razon para obtener un promedio de
inflorescencias ligeramente mayor a la unidad.
Cada inflorescencia de P. nubigena produjo 33,2
botones que tardaron de 2 a 3 semanas para
alcanzar la antesis y marchitar. Otras especies
de Bromeliaceaec como Pitcairnia heterophylla
requieren de 20 a 25 dias para completar la antesis
de todos sus botones florales, mientras que en
otras como Aechmea bracteata la antesis contintia
ocurriendo transcurridos los 80 dias (Smith y
Downs 1974). Estas variaciones pueden ocurrir
tanto intra como interespecificamente y podrian
deberse al nimero de botones presentes en cada
inflorescencia y a su complejidad. Asi, aquellas
inflorescencias con un mayor niimero de botones
florales requeriran de un mayor tiempo para
alcanzar la marchitez de todas sus flores. Por
ejemplo, Aechmea beeriana produce 95,4+48
botones por inflorescencia, tomandole 31,5 dias
para que todos sus botones alcancen la antesis
y marchiten (Nara y Webber 2002), tiempo
superior al registrado en las inflorescencias de
P. nubigena.

Produccion de néctar

Laproduccion de néctar en las flores de P. nubigena
mostrd un pico durante las 12 horas iniciales de
antesis, con una maxima cantidad en las primeras
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horas de la mafiana. Una vez iniciada la antesis, las
flores poseian completa madurez de sus estructuras
reproductivas. La oferta simultanea de polen y
néctar constituye una adaptacion evolutiva que
permite incrementar el nimero de ocasiones en las
cuales los polinizadores transportan efectivamente
el polen (Fabbri y Valla 1998), por lo que parece
ser una estrategia comun en las flores productoras
de néctar (Velasquez e Imery 2008, Angel et al.
2011). Mas aun, hay evidencias que indican que la
actividad de los visitantes florales (polinizadores
y robadores) se incrementa en las horas del dia
de mayor disponibilidad de néctar en las flores
(Gill 1988, Navarro 1999, Lasso y Naranjo 2003,
Valois—Cuesta y Novoa-Sheppard 2006).

La produccion de néctar disminuyd conforme
avanzoé el tiempo de antesis y pudimos constatar
que la mayoria de las flores no secretaron néctar
durante el segundo dia de apertura. Ello podria
ser ventajoso, puesto que permite mantener las
estructuras atrayentes para los polinizadores
potenciales, reduciendo el costo energético de
producir néctar, dejando abierta la posibilidad de
polinizacion por algiun ave nectarivora en busca
de alimento, tal como lo han sugerido Ashman
y Schoen (1997). De esta manera, los visitantes
florales podrian ser atraidos por decepcion sin
recompensa (Pellmyr 2002), fenomeno que se ha
observado en otras especies de Bromeliaceae como
Billbergia amoena, en la cual so6lo unas pocas
flores por cada individuo producen néctar. Puesto
que los polinizadores usualmente no distinguen
entre las flores vacias y las llenas, visitan ambos
tipos (Machado y Semir 2006), produciéndose un
efecto similar al generado por el patron blanco
bonanza descrito por Feinsinger (1983).

Nicolson y Thornburg (2007) indican que la
produccion de néctar en las flores puede variar con
respecto a laedad de la planta; aquellas plantas mas
viejas producen menores cantidades de néctar. Del
mismo modo, la tasa de secrecion de néctar podria
variar con respecto al tiempo de antesis de las
flores, secretando paulatinamente menor cantidad
de néctar hasta alcanzar su marchitez. Este patron
de secrecion ha sido registrado en otras especies
de plantas ornitofilas como Macleania bullata
(Ericaceae) (Navarro 1999).

Los experimentos de remocion inicial de néctar
indicaron que las flores de P. nubigena producen
néctar a una menor concentracion luego de su
remocion sin afectar el volumen. Ordano y Ornelas
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(2004), sefialan que en aquellas especies de
habitats himedos se ha observado mas reposicion
de néctar que en las especies de habitats secos, ya
que el agua no constituye un factor limitante para
la sobrevivencia de las plantas en estos ambientes.
Por asociacion, P. nubigena estaria en capacidad
de producir néctar adicional luego de su remocion,
ya que habita en una unidad ecoldgica que dispone
de una alta nubosidad y humedad relativa en el
ambiente (Ataroff y Sarmiento 2003).
Ahorabien, ya que la produccion de néctar requiere
de una inversion energética en las plantas (Pacine
et al. 2003), disminuir la cantidad de azucares
secretados en el néctar sin afectar el volumen,
podria constituir una estrategia que permite
mantener larecompensa para los visitantes florales,
incrementar sus probabilidades de polinizacion y
reducir los costos energéticos de la produccion de
néctar adicional. Este fendmeno también ha sido
observado en otras especies de Bromeliaceae como
Tillandsia multicaulis sometidas a experimentos
de remociones sucesivas de néctar (Ordano y
Ormnelas, 2004). Algunos estudios indican que la
produccion de néctar adicional en las flores, y
por ende una mayor inversion energética, puede
tener efectos negativos al disminuir produccion
de frutos y afectar la germinacion de las semillas
de las plantas (Ashman y Schoen 1997, Ordano y
Ornelas 2004).

Las flores de P. nubigena produjeron 33,85+23,42
uldenéctar, aproximadamentelamitaddel volumen
que la especie congenérica P. imbricata es capaz
de producir. La especie P imbricata produce
62,5ul de néctar (Hornung 2006), posiblemente
porque el mayor tamaio de las corolas permite una
mayor capacidad de almacenamiento (Hornung
2006, Arizmendi y Ornelas 1990). Por otro lado,
la concentracion del néctar secretado por las flores
de P. nubigena de 14,6% queda dentro del rango
de 11,9 a 18,8% encontrado en otras especies
ornitofilas como P. imbricata (Bromeliaceae),
Hamelia patens (Rubiaceae), Palicourea demissa
(Rubiaceae) y Psammisia hookeriana (Ericaceae)
(Hormung 2006, Lasso y Naranjo 2003, Valois—
Cuesta y Novoa-Sheppard 2006, Bastidas 2012).

Disponibilidad de néctar para los visitantes
florales

Las plantas de P. nubigena produjeron néctar
durante la mayoria de los meses del ano, aunque
siguiendo un patron irregular. Esta disponibilidad
de néctar es una consecuencia del patron de
floracion continuo registrado en esta especie, ya
que las plantas tienen la capacidad de producir
inflorescencias que maduran de forma asincronica,
generando un patron alternado de floracion entre las
plantas que constituyen la poblacion. Sin embargo,
el patron de disponibilidad de néctar muestra un
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desfase temporal conrelacion al patron de floracion
debido a que transcurren aproximadamente 87
dias para la maduracion de las inflorescencias,
desde que se detecta su aparicion hasta el inicio
de la produccion de néctar (Azuaje y Naranjo
2013). Este patron casi continuo de disponibilidad
podria ser ventajoso, ya que permitiria suministrar
néctar a lo largo del afio a un amplio espectro
de especies nectarivoras, tanto residentes como
migratorias, incrementando asi las oportunidades
de reproduccion de P. nubigena. Estudios de
floraciéon en una selva nublada colombiana han
encontrado que el ensamblaje de plantas ornitéfilas
presenta una floracion continua, lograda a través
de la alternancia en la floracion de las diferentes
especies que la componen (Parada et al. 2012), lo
que garantiza la disponibilidad de néctar durante
todo el afo para las aves nectarivoras. En este
sentido, P. nubigena por si sola podria aportar
recursos durante la mayor parte del afio y tendria
ventaja sobre otras especies ornitdfilas distribuidas
en el sitio de estudio que no presenten un patréon
continuo de produccion de flores y néctar (i.e.,
Psammisia hookeriana, Bastidas 2012).

Durante los periodos de menor disponibilidad de
néctar, las aves nectarivoras podrian estar usando
los recursos de otras plantas ornitdfilas presentes
en la localidad, como P. hookeriana, Fuchsia sp.,
Palicourea spp., Pitcairnia meridensis, Passiflora
gritesis y Cuphea ignea (Ely et al. 2012) o podrian
buscar el néctar de otras especies ornitofilas
distribuidas en localidades aledafias. Se sabe
que las aves nectarivoras son capaces de realizar
migraciones altitudinales y latitudinales en busca
de recompensas de alta calidad, asociadas a los
periodos de floracion de las especies de las cuales
se alimentan (Ford 1985, Ornelas 1996, Mac
Nally y Timewell 2005). En contraste, durante

el periodo de mayor disponibilidad de néctar, es
posible que las flores de P. nubigena experimenten
una mayor frecuencia de visitas por parte de las
aves nectarivoras, ya que esta alta disponibilidad
estaria asociada a una mayor cantidad de flores en
antesis y a un mayor despliegue floral que podrian
generar un mayor atractivo para las aves.

En el contexto de otras Bromeliaceae de las que
se dispone de datos, P. nubigena produce la mayor
cantidad de néctar por planta, conun total de 1943,5
ul de néctar secretado con respecto a otras especies
del mismo género como P, flammeay P. albiflos con
un total de 833,9 y 127,7 ul de néctar producidos
respectivamente (Tabla 1). Sin embargo, esta
especie generd una menor cantidad de néctar en
comparacion con Canistrum auranticicum, la cual
produce 5041,2 ul de néctar por planta. En cuanto
a la cantidad de néctar que las Bromeliaceae son
capaces de producir simultdneamente, en funcion
del numero de flores en antesis sincronica por
inflorescencia, P flammea presenta la mayor
disponibilidad de néctar simultaneo con 166,6
ul por inflorescencia, mientras que P albiflos
presenta la menor disponibilidad de néctar con
11,3 pl por inflorescencia (Tabla 1).

Pitcairnia nubigena es capaz de generar una mayor
cantidad de néctar por planta en comparacioén con
especies congénericas, mientras que produce
una menor cantidad de néctar con respecto a
Canistrum auranticicum. Aunque ambas especies
secretan cantidades similares de néctar por flor,
C. auranticicum estd en capacidad de producir
una mayor cantidad de flores por inflorescencia
(173+35 flores) con respecto a P. nubigena (48+19
flores). Por otro lado, pese a que P. nubigena puede
producir 3+1 flores en antesis simultanea, no
super6 a P. flammea en la produccidon simultdnea
de néctar por inflorescencia, ya que esta especie

Tabla 1. Disponibilidad de néctar producida por algunas especies de Bromeliaceae
(promedios y desviacion estandar).

Especie F Fa Vi DR DR, Fuente
Picairnia nubigena 48,7+19,7 3,0+1,0 33,9+11,3 1943,5 101,7  Este trabajo
Pitcairnia flammea 58,4+21,2 11,7+5,8 14,3+5,9 833,9 166,6  Wendt et al. 2002
Picairnia albiflos 18,1+£5,8 1,6+0,5 7,1+£2.4 127,7 11,3 Wendt et al. 2002
Canistrum auranticicum 17306350 25609 20,1443 50412 729  Sueina-hilhoy
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puede generar 11,7+1 flores en antesis simultanea.
Un mayor numero de flores en antesis simultanea
podria generar un mayor atractivo para las aves
visitantes, lo que a su vez se traduciria en un
incremento de la frecuencia de visita de las
especies ornitdfilas.

Seria conveniente valorar la fenologia floral
de esta especie por un periodo mayor a un
ano, considerando los periodos de floracion
simultanea con otras especies ornitofilas para un
entendimiento mas completo de la reparticion
de recursos de las aves nectarivoras en las selvas
nubladas, ecosistemas tnicos por su diversidad,
ecologia y ecohidrologia.
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