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Resumen

Se describe la morfologia floral, patrones de produccion de néctar durante el dia y
visitantes florales de Echeveria rosea Lindley y E. nebularum Moran & Kimanch
(Crassulaceae) en dos bosques templados del centro de Veracruz, México. Ambas
especies fueron visitadas exclusivamente por colibries. Echeveria nebularum fue
visitada exclusivamente por el colibri orejiblanco (Basilinna leucotis), mientras que E.
rosea fue visitada por este mismo colibri y el colibri alicastafio (Lamprolaima rhami)
existiendo diferencias en el comportamiento de visita entre las dos especies. Los
resultados obtenidos en este estudio muestran que tanto E. rosea como E. nebularum,
presentan una especializacion a la polinizacidbn por colibries (troquilofilia),
caracterizada por la expresion de caracteres como corolas largas y profundas, en forma
de tubo de color amarillo, y caliz de color rojo y el estigma y las anteras insertadas por
debajo del nivel de la apertura de la corola. Estos caracteres probablemente promueven
el contacto entre la frente del colibri y los estigmas y anteras de la flor durante la visita
para efectuar el consumo de néctar. El volumen del néctar acumulado y la cantidad de
azlcar variaron en el tiempo, aumentaron temprano en la mafiana y permanecieron
constante a lo largo del dia en ambas especies. Debido a que ambas especie de
Echeveria son endémicas a México y su habito epifito, éstas son especies susceptibles
de desparecer por la pérdida del habitat. La polinizacion de plantas con flores por parte
de animales representa un servicio ecosistémico de gran importancia para la humanidad,
el cual tiene que ser valorado para asi generar estrategias para la conservacion de estas

fragiles y vitales interacciones.
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Capitulo 1

1. Introduccion general

La polinizacion es la transferencia del grano de polen al estigma del gineceo de una
planta, este proceso resulta crucial para la reproduccion sexual de las plantas con flores

(Kearns y Inouye 1993).

La mayoria de las plantas con flores dependen de los animales para la transferencia del
polen, sin embargo estos visitantes no obtienen un beneficio directo por el hecho de
polinizarlas, sino son atraidos por una recompensa. Los atrayentes mas comunes para
estos animales polinizadores son el néctar, el polen y los aceites (Abrol, 2012). El

87.5% de las angiospermas son polinizadas exclusivamente por animales (Ollerton e.

al., 2011).

El néctar es el recurso mas comun con el que las plantas polinizadas por animales
recompensan a sus visitantes para transferir su polen (Proctor ef al., 1996; Nicolson et
al., 2007). Este es producido por el floema (Kearns y Inouye, 1993), y consistente en
una solucion de sacarosa, fructosa y glucosa en distintas proporciones (Baker y Baker,
1982) y cantidades segun las diferentes especies de plantas (Percival, 1965). El polen
también es uno de las recompensas florales mas valiosas para muchos polinizadores,
siendo importante en la dieta de los visitantes florales, y un componente esencial de la
reproduccion sexual y del flujo de genes entre individuos de las plantas visitadas
(Kearns y Inouye, 1993). Los sindromes de polinizacion son conjuntos de caracteristicas
florales, asociadas con la atraccion de grupos especificos de animales polinizadores
(Fenster et al., 2004). Estas mismas caracteristicas pueden presentarse en diferentes
especies no emparentadas entre si por una evolucidon convergente, de tal manera que
especies sin relacion filogénetica cercana pueden atraer un mismo grupo de
polinizadores; los cuales a su vez deben contar con habilidades y preferencias por las
caracteristicas mofolodgicas y fisiologicas de la planta (Faegri y van derl Pijil, 1979;

Willmer, 2011).

En la familia Crassulaceae se reportan cinco principales sindromes de polinizacién: 1)

Melitofilia (polinizacion por abejas), i) Psicofilia (polinizaciéon por mariposas), iii)



Esfingofilia (polinizacion por polillas nocturnas de la familia Sphingidae), iv) Miofilia
(polinizacion por moscas), y v) Ornitofilia (polinizacion por aves) (Vogel, 1954; Thiede

y Eggli, 2006; Jimeno-Sevilla ef al., 2013).

La familia Crassulaceae estd conformada por plantas generalmente suculentas; sus
flores presentan simetria radial, son completas, por lo usual pentdmeras y a veces
tetrameras; presentan uno o dos verticilos de estambres; el gineceo es supero, con los
carpelos libres y en el mismo nimero que sépalos y pétalos; presenta una escama
nectarifera en la base de cada carpelo. La integran cerca de 1500 especies distribuidas
en aproximadamente 33 géneros (Thorne, 2000). México es el principal centro de
diversificacion del grupo con aproximadamente 305 especies (Cronquist, 1981; Thiede,
1995). En el estado de Veracruz se encuentran cerca de 50 especies de crastlaceas,
ocupando el tercer lugar de diversidad para México, se distribuyen principalmente en
sitios montafiosos con clima templado himedo (H. D. Jimeno-Sevilla, datos no

publicados).

La mayoria de las especies del grupo se localizan en sitios con afloramientos rocosos
tales como riscos, laderas escarpadas, paredes mas o menos verticales de cafiadas y
caflones, o en su defecto se presentan como epifitas (Pérez-Calix y Franco-Martinez,
2004). Lo rasgos morfologicos y fisiologicos que les permiten adaptarse a un medio
ambiente xérico, incluyen la suculencia de sus hojas y tallos, la disposicion arrosetada
de sus hojas, cuticula gruesa, una cera o pubescencia protectora asi como el

metabolismo 4cido de las crasulaceas (MAC) (Jimeno-Sevilla, 2008).

La mayoria de los trabajos realizados en la familia Crassulaceae son de tipo taxondmico
y sistematico (Clausen, 1959; Walther, 1972; Meyran y Lépez, 2003; Pérez-Calix,
2008; Carrillo et al., 2009). No obstante, el conocimiento de la biologia reproductiva de
la familia y sus polinizadores aun es escaso (Parra ef al., 1993; Thiede y Eggli, 2006;
Jimeno-Sevilla ef al., 2013). Algunos ejemplos de estos estudios son los de Johnson et
al. (1993) en Sudafrica con Crassula fascicularis Lam. en donde reportan que es
polinizada por una polilla nocturna, y el de Wyatt y Stoneburner (1981) con Diamorpha
smallii Britton, la cual presenta una especializacion hacia la polinizacion por hormigas.
Ademas, Jimeno-Sevilla et al. (2013) mencionan la ocurrencia de abejas en Sedum

praealtum A. DC. y Villadia elongata (Rose) R.T. Clausen, y Aigner (2003, 2005)



reporta a varias especies del género Dudleya con un sindrome generalista, cuyas flores

son visitadas por diversos grupos como lepiddpteros, dipteros, himenopteros y colibries.

El estudio de la biologia reproductiva de las especies mexicanas de la familia
Crassulaceae es incipiente. Walther (1972) en su monografia para el género Echeveria,
menciona que dada la forma tubular de las flores y la coloracion rojiza de la mayoria de
las especies, estas eran polinizadas por colibries. Sin embargo, pocos estudios se han
realizado al respecto. Los principales trabajos se han focalizado en Echeveria gibbiflora
DC en el Pedregal de San Angel, en la Ciudad de México (Parra, 1988; Parra et al.,
1993; Eguiarte et al., 1994; Parra et al., 1998; Mejia-Alva, 2014). Estos trabajos
describen de manera detallada la biologia reproductiva de la especie y los visitantes
florales. Echeveria gibbiflora es una planta que presenta flores rojas, en tubo, con
caracteristicas de un sindrome de polinizacion por colibries y es visitada principalmente
por el colibri pico ancho (Cynanthus latirostris) (Parra-Tabla, 1988; Eguiarte et al.,
1994; Vargas y Parra-Tabla, 2002). La flor permanece abierta entre 7 y 8 dias, periodo
en el que debe de ser polinizada (Parra-Tabla, 1988). Las flores no presentan ninguna
separacion temporal en la maduracion de los 6rganos sexuales (Parra-Tabla, 1988). La
planta posee un paton ontogénico en la produccion de néctar relacionado con el lugar
que ocupa cada flor dentro de la inflorescencia, existiendo mayor produccion de néctar
en las flores basales y disminuyendo conforme aumenta la distancia apical (Mejia-Alva,

2014).

Dada la escasez de informacion en la polinizacion del género Echeveria, el presente
trabajo busca contribuir a la generacion de conocimiento sobre la biologia floral y los
visitantes florales de dos especies epifitas de Echeveria endémicas a México, de

bosques templados en el centro del estado de Veracruz.
Las preguntas de investigacion a responder son las siguientes:
- (Quiénes son los polinizadores de Echeveria rosea y E. nebularum?

- (Los visitantes florales de Echeveria rosea y E. nebularum son consistentes con el

sindrome de polinizacion que presenta la planta?

- (Cual es el patron de produccion de néctar de Echeveria rosea'y E. nebularum?



- (Existen relaciones morfoldgicas entre los diferentes caracteres florales de Echeveria
rosea 'y E. nebularum que influya en la capacidad de los polinizadores de transferir el

polen?

Este documento se divide en cuatro capitulos: en el primero se presenta la introduccion
general. El segundo capitulo representa el estudio sobre la morfologia floral, patrones
de produccion de néctar, visitantes florales y produccion de frutos bajo condiciones
naturales en una poblacion de Echeveria rosea Lindley en el Municipio de Tlacolulan,
Veracruz. En el tercer capitulo se describe la morfologia floral, patrones de produccion
de néctar y visitantes florales bajo condiciones naturales en una poblacioén de Echeveria
nebularum Moran & Kimnach (Crassulaceae) en el Cofre de Perote, Veracruz, México.
En el cuarto y ultimo capitulo se discute y concluye de manera general aspectos de la
morfologia floral, visitantes florales, produccion de néctar y la conservacion de las

interacciones de E. rosea y E. nebularum.



Capitulo 2

Rasgos morfolégicos y del néctar de las flores de Echeveria rosea Lindley
(Crassulaceae) ligados a la polinizacion por colibries en el centro de Veracruz,

Meéxico.

Morphological and Nectar Traits in Echeveria Rosea Lindley (Crassulaceae)

Linked to Hummingbird Pollination in Central Veracruz, Mexico.

(publicado en Haseltonia 19:17-25. 2014)



2. Introduccion

En las plantas polinizadas por animales, el éxito reproductivo depende de la frecuencia
y la calidad de la interaccidén con sus polinizadores (Karron et al., 2009; Mitchell et al.,
2009; Castellanos et al., 2003, y sus referencias). Se ha propuesto que los polinizadores
son agentes selectivos importantes en la evolucion de los caracteres florales asociados
con la atraccion y recompensa (Cornner y Via, 1993; Conner, 1997; Johnson y Steiner,
2000; Castellanos et al., 2003; Aigner, 2004, 2005). Si varios visitantes florales son
efectivos en el transporte de polen entre plantas de la misma especie, la seleccion
deberia de favorecer los caracteres florales que promueven la especializacion de una
especie particular de polinizador o un grupo funcional (Conner y Via, 1993, Conner,
1997, Castellanos et al., 2003, Fenster et al., 2004). Bajo este escenario, diferentes tipos
de polinizadores podrian seleccionar diferentes caracteres florales o ejercer diferente
presion selectiva sobre un mismo caracter, por ejemplo, el largo y la apertura estrecha
de la corola en la polinizacion por colibries contra una corola con apertura amplia por
insectos (Nilsson, 1988; Murcia, 1990; Campbell et al, 1991; Conner y Via, 1993;
Conner, 1997; Castellanos et al., 2003; Aigner, 2004, 2005; Mitchell ef al., 2009).

La familia Crassulaceae esta conformada por cerca de 1500 spp. (Thiede y Eggli, 2006),
y estas presentan una gran variedad de caracteristicas florales con potencial para atraer a
un diverso espectro de polinizadores (Jimeno-Sevilla et al, 2013). Sin embargo, la
biologia floral de la familia esta pobremente estudiada y se restringe en gran medida a
establecer los tipos florales y los sindromes de polinizacion (Thiede y Eggli, 2006). La
familia estd presente en practicamente todo el mundo, con cinco principales centros de
diversificacion: México (ca. 330 spp.), el Mediterraneo (ca. 100 spp), Macaronesia (ca.
63 spp.), Africa del Sur (ca. 250 spp), y el este de Asia (ca. 300 spp.) (Webb, 1964;
Ohba, 1978; Thiede y Eggli, 2006; Mort ef al., 2002). La mayoria de las especies tiene
preferencias por sitios con afloramientos rocosos tales como riscos, laderas escarpadas,
paredes mas o menos verticales de cafiones, o en su defecto, epifitas en ambientes mas
huimedos (Pérez-Calix y Franco-Martinez, 2004). El epifitismo se presenta tan solo en
siete especies en tres géneros (Echeveria, Kalanchoe y Sedum) (Kress, 1989; Thiede y

Eggli, 2006).

Echeveria es un género neotropical compuesto por aproximadamente 145 especies.

Meéxico es su principal centro de diversificacion, encontrandose en el pais el 81% de las



especies (Parra ef al., 1993; Jimeno-Sevilla, 2008). Las flores del género Echeveria por
su corola en forma de tubo, elongada y profunda, nectarios bien desarrollados con
cavidades nectariales profusas en los pétalos y en su mayoria de colores rojizos
brillantes, corresponden a un tipico sindrome de polinizacidén por colibries (Walther,
1972; Parra et al., 1993, 1998; Thiede y Eggli, 2006; Jimeno-Sevilla, 2008; Jimeno-
Sevilla et al., 2013).

2.1. Objetivo general
Describir la morfologia floral, patrones de produccion de néctar, visitantes florales y
produccion de frutos bajo condiciones naturales en una poblacion de Echeveria rosea

Lindley (Crassulaceae) en el centro de Veracruz, México.

2.1.1 Objetivos particulares
1.- Describir la morfologia floral y los patrones de asociacion entre caracteres florales

en Echeveria rosea.
2.- Cuantificar la cantidad de néctar producido a lo largo del dia.

3.- Registrar los visitantes florales diurnos y su comportamiento de forrajeo en las

flores.
4.- Conocer el sitema reproductivo de Echeveria rosea

5.- Estimar la produccién de frutos bajo un régimen de polinizacion natural.



2.2. Métodos
2.2.1. Area de estudio

El estudio se llevo a cabo en los periodos diciembre - enero 2010 - 2011 y 2011 - 2012,
en el cerro de “La Magdalena”, municipio de Tlacolulan, en el centro de Veracruz,
Meéxico. Las coordenadas geograficas son 19° 42' 47.46" N, 97° 0' 21.98" O a 2626
m.s.n.m. El clima es C(fm)b(e)g, en la clasificacion de Koppen, templado hiimedo con
lluvias todo el afio (Soto, 1986). La vegetacion corresponde a un bosque de pino-encino,
los principales componentes arboreos son Alnus acuminata, Berberis moranensis,
Crataegus mexicana, Pinus patula, P. pseudoestrobus, Prunus brachybotrya, Quercus
laurina, Q. polymorpha, Sambucus nigra ssp. canadensis, Viburnum microcarpumy V.
tilitffolium. La composicion de las epifitas incluye a Nelsonianthus tapianus, Sedum cf.

guatemalense, Peperomia berlandieri, Pleopeltis mexiana, Polypodium arcanum var.

arcanum, P. aff. californicum y Valeriana sp. (Fig. 1)

Fig. 1. Bosque de pino-encino habitat de Echeveria rosea en la region central de Veracruz, en el Cerro de

la Magdalena, Mpio. de Tlacolulan. Foto D. Jimeno.



2.2.2. Especie estudiada

Echeveria rosea Lindley (Crassulaceae) es una planta suculenta principalmente epifita y
endémica de México. Sus hojas estan dispuestas en rosetas terminales en tallos de 30 a a
mas de 60 cm de longitud, posee una inflorescencia en racimo equilateral, ascendente o
colgante, sus flores son de color amarillo, con los sépalos usualmente rojizos. Crece en
bosques templados de pino-encino y mesofilos de montaiia en los estados de Chiapas,
Guerrero, Hidalgo, Oaxaca, Puebla, Querétaro, San Luis Potosi, Tamaulipas y Veracruz.
En Veracruz, es la crasuldcea més abundante y con una mayor distribucién altitudinal

(700-3400 m.s.n.m.) (Jimeno-Sevilla, 2008) (Fig. 2 y 3).

Fig. 2 y 3. Habito epifito de Echeveria rosea; Detalle de la flor de E. rosea. Fotos D. Jimeno.



2.2.3 Disefio de muestreo y analisis de datos

2.2.3.1. Morfologia floral

La morfologia floral influye en el tipo de polinizadores que visitan una flor y lo
eficiente que son para transferir el polen (Fukuda ef al., 2001; Fenster et al., 2004). Por
lo que cambios en la morfologia floral de 6rganos sexuales primarios como el gineceo o
el androceo, o en caracteres sexuales secundarios como el ancho de la corola, puede
alterar las relaciones entre la planta y el polinizador e influir en las dindmicas de la
remocion o deposicion del polen (Cresswell, 2000; Fetscher, 2001; Fukuda et al., 2001;
Cesaro et al., 2004). En este sentido el determinar si existen relaciones entre los
diferentes caracteres florales, estos pudiesen presentar asociacion entre la morfologia
floral y la capacidad de los colibries de transferir el polen (Nilsson, 1988; Castellanos et
al., 2003), como el ancho de la corola (Murcia, 1990; Campbell, et al., 1991;
Castellanos et al., 2003; Hernandez y Ornelas, 2007), o la posicion del estigma

(Campbell et al., 1994; Castellanos et al., 2003).

Se colectd al azar una flor por planta de 30 individuos diferentes y se realizaron las
siguientes mediciones con un Vernier (0,1 mm): (1) PL: longitud del perianto, (2)
CMW: apertura de la corola, (3) CL: longitud del caliz, (4) CW: ancho del caliz, (5) SI:
insercion del estigma, (6) AEI: insercion de la antera antepétala, (7) AAI: insercion de
la antera antesépala, y (8) SA: separacion estigma-antera (Fig. 4). Con la finalidad de
determinar si existe una asociacion entre los distintos caracteres florales, se calcularon
los coeficientes de correlacion entre estos, transformando los datos a log;o para alcanzar

los supuestos paramétricos (Zar, 1999).
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Fig. 4. Medidas morfométricas en Echeveria rosea. 1) PL: Longitud del perianto , 2) CMW: Apertura de
la corola, 3) CL: Longitud del céliz, 4) CW: Ancho del caliz, 5) SI: Insercion del estigma, 6) AEI:

Insercion de la antera antepétala y 7) AAIL Insercion de la antera antesépala. [lustracion por: D. Jimeno.

2.2.3.2. Visitantes florales

Las observaciones se realizaron por medio de binoculares en un drea con una alta
densidad de individuos (>93 rosetas). Se realizaron observaciones continuas de 07:00 a
18:00 horas por 3 dias consecutivos en enero de 2011 (Aigner, 2005; Jones et al., 2010).
Se registr6 para cada planta de manera individual, la especie de visitante floral, hora del
dia, tiempo de forrajeo, numero de flores visitadas, y el nimero de flores abiertas
(disponibles). La proporcion de flores visitadas por evento de forrajeo por planta, se
calcul6 mediante el nimero de flores visitadas con relacién al numero total de flores

abiertas en la planta.

Para estimar la probabilidad del tiempo en el que una flor de E. rosea puede ser
visitada, se realizd un anélisis no paramétrico de supervivencia (Muenchow, 1986). Se
considerd como tiempo cero el inicio de la observacion y se registraron en minutos los
eventos de forrajeo a partir del tiempo inicial (tiempo de llegada del visitante floral a la

planta). Solo se considerd el registro si el visitante tuvo contacto con la flor. Para
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calcular la probabilidad de que los visitantes florales visitaran una flor, desde el inicio
de la observacion, se utilizdé el método no paramétrico de Kaplan-Meier de producto-
limite, y el estadistico de long-rank (Mantel Cox) para analizar las diferencias en la
probabilidad de visita de los visitantes florales. Para cada especie visitante, se calcul6 la
frecuencia de visita a la planta, asi como el numero de visitas realizadas por hora. Para
determinar si existen diferencias en el tiempo de forrajeo y en la proporcion de flores

visitadas entre visitantes florales se realizo una prueba de Mann Whitney (Zar, 1999).

2.2.3.3. Produccion de néctar

Para determinar la cantidad de néctar producido en las flores, se cubrieron 104 flores
con bolsas de tela de mosquitero (tricot), 24 horas antes de su medicion. Se midio el
néctar acumulado en 87 flores mediante micropipetas de 10, 5 y 1 ul, en grupos de 10
flores cada 2 horas, en un periodo de 6:00 a 18:00 horas, y desechandolas después de
cada medicion. En las 17 flores restantes se midié el néctar acumulado cada 2 horas de
6:00 a 18:00 horas y mediante la remociéon de néctar, se estimuldo el
reaprovisionamiento de aztcar y de fluido. Asi, se sumo el néctar acumulado después de
removerlo de manera repetida en la flor y este se usé6 como tratamiento control para

determinar si la remocion del néctar influye y estimula en la reposicion y cantidad del

fluido.

La concentracion fue medida mediante un refractometro de bolsillo (Bellingham &
Stanley, UK; low volumen <1 pl, 0°-50° BRIX) en aquellas flores que tuvieron
suficiente cantidad de néctar para ser registrado con el refractometro. La cantidad de

azucar (en miligramos) por flor fue estimada siguiendo a Bolten ef al. (1979).

Para determinar si existieron diferencias en el volumen acumulado de néctar (ul) y en la
cantidad de azlcar (ug) entre los intervalos de tiempo, se empled la prueba no
paramétrica Kruskal Wallis (Zar, 1999). El tratamiento control para la variable cantidad

de azucar, fue excluido de los analisis debido al bajo tamafio de muestra.
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2.2.3.4. Produccion natural de frutos

Al final de la temporada de floracion (febrero), se contaron el nimero total de flores
producidas por planta (incluyendo las flores que no desarrollaron frutos o las cicatrices
dejadas en el tallo por la insercion del pedicelo), asi como el nimero total de frutos
producidos por planta, incluyendo los frutos no dehiscentes, frutos dehiscentes y frutos

abortados en 75 individuos.

Se calculd la produccion de frutos por planta en Echeveria rosea, conforme a la
proporcién de flores que produjeron fruto. La proporcion de frutos no dehiscentes,
dehiscentes y frutos abortados, fue calculada en relacion al numero total de frutos

producidos por planta.

Todos los andlisis estadisticos se realizaron usando modelos lineares generalizados con

el programa estadistico StatView (Abacus Conceptus, 1996).

2.2.3.5. Sistema reproductivo

Se realizaron polinizaciones manuales in situ para conocer el sistema reproductivo de E.
rosea. Las polinizaciones manuales se efectuaron en 30 plantas diferentes previamente
embolsadas e incluyeron cinco tratamientos por planta y un control abierto a la
polinizacion natural. Los tratamientos fueron: a) Autogamia: polinizacion manual con
polen de la misma flor, b) Apomixis: flores emasculadas sin polinizacidn manual; c)
Autopolinizacion “automatica”: flores embolsadas sin una polinizacion manual; d)
Geitonogamia: polinizacidon manual con polen proveniente de otra flor de la misma
planta; e) Xenogamia: polinizacion cruzada, con una mezcla de polen proveniente de 3
individuos diferentes que se encuentren a mas de 10 m de distancia, (Oliveira y Sazima,
1990; Kearns y Inouye, 1993) y f) Control de polinizacion natural: flores no embolsadas
que fueron polinizadas de manera natural por los visitantes. (Pyke, 1991; Parra et al.,
1993). Se seleccionaron plantas con dos inflorescencias, lo anterior con la finalidad de
tener en una inflorescencia el control abierto y en otra inflorescencia las polinizaciones

manuales.
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2.3. Resultados
2.3.1. Morfologia floral.

Las flores de Echeveria rosea muestran una especializacion a la polinizacion por
colibries, estas presentan corolas largas y profundas, en forma de tubo y el estigma y las
anteras estan insertadas por debajo del nivel de la apertura de la corola. Estos caracteres
probablemente promueven el contacto entre la frente del colibri y los estigmas y anteras

de la flor durante la visita para efectuar el consumo del néctar.

Las flores poseen la insercion de las anteras antepétalas més altas que las antesépalas,
ambas con la insercion por debajo del nivel de la apertura de la corola (Tabla 1). El
valor de la insercion del estigma fue intermedio entre el valor de la insercion de la
antera antesépala y antepétala (Tabla 1); mientras que el valor de la separacion entre el
estigma y la antera, indicaron que ambos 6rganos sexuales no estan en contacto uno con
el otro en esta especie (Tabla 1); de igual manera se observé que la longitud del perianto
(PL) estuvo asociada con el ancho de la boca de la corola (CMW), longitud del céliz
(CL), insercion de la antera antepétala (AEI) y la insercion de la antera antesépala
(AAI). Del mismo modo, el ancho del caliz (CW) estuvo asociado con la longitud del
caliz (CL), y la insercion de la antera antepétala (AEI) se asocio con la insercion de la
antera antesépala (AAI). El coeficiente de correlacion con datos apareados para todos
estos caracteres fue positivo, lo que sugiere una relacion alométrica entre el tamafio de
la flor y los demas caracteres florales (Tabla 2). Ademas, el ancho del caliz (CW) se
asocid positivamente con la insercion antepétala de la antera (AEI) y la longitud del

perianto (PL) se asocid positivamente con la insercion del estigma (SI) (Tabla 2).

14



Tabla 1. Medidas morfométricas de los caracteres florales de Echeveria rosea Lindley

(Crassulaceae) en el Centro de Veracruz.

Caracter floral N Media + EE
Longitud del perianto (PL) 30 15.35+0.35
Ancho del caliz (CW) 30 7.99 +£0.15
Longitud del caliz (CL) 30 11.73 £0.33
Apertura de la boca de la 30 6.00 £0.17
corola (CMW)

Insercion del estigma (SI) 30 4.81+0.24
Insercion de la antera 30 541+0.13
antepépala (AEI)
Insercion de la antera 30 422+0.18
antesépala (AAI)

Separacion estigma-antera 30 1.67+0.12

(SA)

Tabla 2. Coeficientes de correlacion entre los caracteres florales en Echeveria rosea Lindley

(Crassulaceae) en el centro de Veracruz. PL: longitud del perianto, CW: ancho del céliz, CL: longitud del

caliz, CMW: apertura de la corola, SI: insercion del estigma, AEI: insercidon de la antera antepétala, AAI:

insercion de la antera antesépala y SA: separacion entre el estigma y la antera. * Valor de P

estadisticamente significativo después de una correccion de Bonferroni.

PL Cw CL CMW SI AEI AAI
PL -
Cw 0.79* -
CL 0.78* 0.71* -
CMW 0.49 0.45 0.19 -
SI 0.66* 0.35 0.53 0.37 -
AEI 0.63* 0.50 0.37 0.44 0.27 -
AAI 0.73* 0.65* 0.47 0.29 0.31 0.74* -
SA -0.003 0.02 0.05 0.05 0.38 -0.38 -0.06
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2.3.2. Visitantes florales:

Se registraron 135 eventos de forrajeo durante 33 horas de observacion. Dos especies de
colibries fueron los Unicos visitantes en las flores de E. rosea, el colibri alicastano
(Lamprolaima rhami) (Fig. 6 y 7) y el colibri orejiblanco (Basilinna leucotis) (Fig. 8).
El analisis de supervivencia mostrd que no hubo diferencias en la probabilidad de que
E. rosea sea visitada por las dos especies de colibries en el area de estudio (X?*=0.73
P=0.39, N=135; Fig 5, Tabla 3). Basilinna leucotis siempre que visito las flores tuvo
contacto directo con ellas, sin embargo L. rhami se aproximo a las flores sin visitarlas
en un 21% de los registros. La frecuencia de visitas observadas, fue similar para ambas
especies de colibries (Tabla 3); ambas especies de colibries emplearon una cantidad
similar de tiempo en el forrajeo (U=1815.50, P=0.80; Tabla 3), sin embargo, B. leucotis
visité en una mayor proporcion las flores que L. rhami (U=1233.00, P=0.004; Tabla 3).
Lamprolaima rhami visitd en promedio 2.65 (= 0.81 D.E., N=59) flores por evento de
forrajeo, mientras B. leucotis visitd 1.88 (£ 0.72 D.E., N=60) flores por evento de

forrajeo.

@ Basilinna leucotis O Lamprolaima rhami

08 A

04 -

Probabilidad que un visitante floral
no haya visitado una planta

1 ’ 1 v 1 L I L I . 1 L) I

0 100 200 300 400 500 600

Tiempo hasta que llego el visitante floral (min)

Fig. 5. Probabilidad de que Lamprolaima rhami e Basilinna leucotis visiten las plantas de Echeveria

roseda.
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Tabla 3. Comportamiento de los visitantes florales para Echeveria rosea Lindley (Crassulaceae) en el

Centro de Veracruz. **P<0.001.

Comportamiento del Lamprolaima rhami Basilinna leucotis
visitante floral.

N Media + D.E. N Media + D.E.
Tiempo hasta que el
visitante floral llego a la
planta (min). 75 325.85+19.60 60 298.85 +21.37
Frecuencia de visita a la | 10 7.5+2.05 10 6.00 = 1.00
planta por hora.
Tiempo de forrajeo (seg). 59 2.80+0.10 60 2.76 £0.10
Proporcion  de  flores
visitadas por evento de

59 0.76 + 0.03** 60 0.91 +£0.01

forrajeo.
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Fig. 6. Lamprolaima rhami visitando Echeveria rosea en bosque de pino-encino en el centro de Veracruz,

México. Arte D. Jimeno.

Fig. 7. Lamprolaima rhami ? visitando Echeveria rosea. Foto D. Jimeno.
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Fig. 8. Basilinna leucotis visitando Echeveria rosea. Foto D. Jimeno.
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2.3.3. Cantidad de néctar

El total de néctar acumulado contenido en las flores de E. rosea fue en promedio 5.53 pl
(+ 5.52 D.E., N=87). El total de la concentracion de néctar observado en las flores fue
en promedio de 19.12% (+ 12.26 D.E., N=35), mientras que la cantidad de azlcar en
promedio fue de 4.87 ug (£ 3.65 D.E., N=35). El volumen del néctar acumulado y la
cantidad de azhcar varid en el tiempo, aumento temprano en la mafiana hasta las 10:00 y
luego permanecio constante hasta las 18:00 horas (volumen de néctar: H=27.53,
P<0.0001; cantidad de aztcar: H=12.90, P<0.0001); (Fig. 9A). No hubo diferencias en
la cantidad de néctar acumulado después de removerlo de manera repetida, ya que al
compararlo con el néctar acumulado en los ultimos dos intervalos, sugiere que el

reaprovisionamiento del fluido, no afect6d los resultados obtenidos en el estudio (Fig.
9B).
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Fig. 9. A) Néctar acumulado producido por Echeveria rosea y B) cantidad de néctar acumulado por

intervalo de tiempo. Las cajas muestran los percentiles 25 y 75.
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2.3.4. Produccion natural de frutos

El promedio de flores por planta fue de 26.80 = 1.1 E.E. (N=75 individuos). Echeveria
rosea tuvo una alta produccion de frutos por planta bajo condiciones naturales (Fig. 10)

(media £ E.E., 0.91 £ 0.01 frutos por planta, N=75; 0.77 + 0.001 frutos dehiscentes por

planta, N=75;y 0.10 = 0.001 frutos no dehiscentes, N=75). La proporcion observada de
frutos abortados por planta fue baja (0.10 = 0.01, N=75).

Fig. 10. Frutos de Echeveria rosea in situ. Foto D. Jimeno.

2.3.5. Produccion natural de frutos

No se pudo terminar el experimento, se realizaron los diversos tratamientos, sin
embargo factores externos no permitieron concluirlo. El experimento fue saboteado por

personas de la region.
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2.4. Discusion

En la familia Crassulaceae, el tamafio de la flor ha sido asociado con el sistema de
polinizacion; de tal forma las flores pequeias de Diamorpha smalli se asocian con la
dispersion del polen por medio de hormigas (<0.5 mm de ancho; Wyatt, 1981), las
flores de tamafio intermedio de Dudleya greenei, con colibries, abejorros y otros
insectos como agentes polinizadores (8-16 mm de largo; Aigner, 2004), mientras que
las flores mas largas de Echeveria gibbiflora (25 mm de longitud; Parra ef al., 1993),
Dudleya anthonyi y D. pulverulenta han sido asociadas con la polinizacion por colibries
(15-20 mm de largo; Aigner, 2004). En E. rosea, se observo que el promedio del
tamafio de las flores se encuentra dentro del rango reportado para la polinizacion por
colibries. Aigner (2005) examind la co-varianza de los caracteres florales dentro de un
complejo de especies del género Dudleya, el cual es visitado por colibries e insectos
(principalmente abejas), determin6 que la longitud del perianto, del sépalo y la longitud
y ancho del céliz estdn fuertemente correlacionados con el tamafio de la flor,
independientemente de la forma (apertura de la corola). Sin embargo, Aigner (2005)
reconocid que los colibries preferian flores largas y angostas en Dudleya greenei. Las
flores de E. rosea son mas largas y angostas que las flores de Dudleya, consistente con
la idea de que la polinizacidon por colibries con frecuencia tiene flores mas largas y
angostas que las especies polinizadas principalmente por insectos. En este estudio se
detect6 otra relacion entre caracteres florales, los cuales probablemente se asocian con
la adecuacion entre la morfologia floral y la capacidad de los colibries de transferir el
polen. Tal es el caso de la asociacion entre el ancho del caliz (base de la flor) y la
insercion de las anteras antepétalas, y entre la longitud del perianto (longitud de flor) y
la insercidn del estigma, estas han sido documentadas en otras especies polinizadas por
colibries. Varios autores reconocen que los colibries imponen una presion en la
seleccion de los caracteres florales a través del transporte de polen, incluyendo la
longitud de la corola (Nilsson, 1988; Castellanos et al., 2003), el ancho de la corola
(Murcia, 1990; Campbell et al., 1991; Castellanos ef al., 2003; Hernandez y Ornelas,
2007), la posicion del estigma (Campbell et al., 1994; Castellanos et al., 2003) y la
posicion de la antera (Castellanos ef al., 2003). Este estudio sugiere una mejor
adecuacion morfologica entre el pico del colibri y las anteras y los estigmas mas
exsertos, respecto a la longitud y apertura de la corola, resultando una transferencia de

polen mas eficiente.
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En el campo se observaron a dos especies de colibries forrajeando las flores en E. rosea
en busca de néctar, estas mantenian contacto con las anteras y el estigma de las flores al
visitarlas. Las flores de E. rosea tienen una mayor acumulacién de volumen de néctar
que Dudleya multicaulis la cual es polinizada por insectos (0.12 ul; Jones et al., 2010).
Sin embargo, las flores de E. rosea acumularon una menor cantidad de volumen de
néctar y una cantidad similar de azucar que flores polinizadas por colibries como en
Echeveria gibbiflora (media = DS, volumen de néctar acumulado: 8.4 = 5.7 ul; cantidad
de azuacar: 5.09 £ 1.41 ug; Parra ef al., 1993). Parra et al. (1993) identificaron que E.
gibbiflora mostré un pico en la acumulaciéon de néctar de 08:00 a 10:00 horas, pero
permanecié relativamente constante a través del dia, sugiriendo un patrén en la
produccion diurna de néctar. La observacion de la disponibilidad diurna del néctar en E.
rosea puede explicar porque los colibries visitan las flores con una frecuencia similar a

lo largo del dia.

Las dos especies de colibries no tuvieron diferencias en el tiempo de arribo a la planta y
permanecieron un tiempo similar forrajeando las flores. No obstante, B. leucotis visitd
en una proporcion mayor las flores por evento de forrajeo que L. rhami. Por otra parte,
L. rhami se aproximo a las flores sin visitarlas en el 21% de los eventos registrados.
Varios autores han reconocido que la alta frecuencia del movimiento de los
polinizadores intra-planta (visitando varias flores consecutivamente en una planta)
causa una alta probabilidad de autopolinizacion, como la geitonogamia (Karon et al.,
2009; Mitchell et al., 2009, y sus referencias). Por otra parte, los polinizadores que
visitan menos flores por planta tienden a elegir recorrer mas distancia y visitar menos
plantas en la poblacion, promoviendo el entrecruzamiento (Darron et al., 2009; Mitchell
et al, 2009). Las diferencias observadas en el comportamiento del forrajeo entre las
especies de colibries (ej. proporcion de flores visitadas por planta) sugieren que L.
rhami podria ser un polinizador mas efectivo en el entrecruzamiento de E. rosea que B.

leucotis.

Con respecto al éxito reproductivo, £ rosea mostrd una alta produccion de frutos por
planta bajo condiciones naturales, lo que sugiere que la especie no posee limitacién en
la polinizacion y podria ser al menos parcialmente autocompatible como en el caso de
E. gibbiflora (Parra et al., 1993). Parra ef al. (1993) documentaron en E. gibbiflora una
produccion natural de frutos de 56.6% en una polinizacién autocompatible. Por otra

parte la adicion de polen incrementd la produccion de frutos 1.38 veces mas que las

23



flores polinizadas de manera natural (polinizacion manual: 75.2% y polinizacion natural
54.4%; Parra-Tabla et al., 1998). Las diferencias observadas entre estas especies de
Echeveria podrian ser resultado de las diferencias en el comportamiento de forrajeo de
los polinizadores. En este sentido, los colibries polinizadores de E. rosea visitaron un
numero bajo de flores por evento de forrajeo y emplearon menos tiempo forrajeando
que el colibri Cynanthus latirostris en flores de E. gibbiflora (Vargas y Parra-Tabla,
2002). Es necesario mayor informacion sobre el sistema reproductivo de E. rosea para

corroborar si es capaz de autopolinizarse en ausencia de vectores de polen.

Los resultados obtenidos en este estudio muestran que Echeveria rosea es una especie
polinizada por colibries, consistente con la morfologia de sus flores y caracteristicas del
néctar. En la poblacion muestreada, la especie mostré una alta asociacion entre los
caracteres florales, algunos de ellos interpretados como un mecanismo floral que
promueve una eficiente capacidad de transferencia de polen por los colibries. La
observacion de una gran produccion de frutos de manera natural, aunado con el
comportamiento de visita de los colibries sugiere que E. rosea no presenta una

polinizacion limitada.

Es necesario estudiar el sistema reproductivo, la variacion de los caracteres florales y
los visitantes florales entre poblaciones, para probar la importancia de la seleccion de

los polinizadores sobre los caracteres florales en esta especie.

Se observo en la zona de estudio que E. rosea es uno de los principales recursos para L.
rhami, ademas que la fecha de floracion coincide con el periodo de reproduccion del
colibri. La distribucion de E. rosea y Lamprolaima rhami son coincidentes (Fig. 11), lo
que sugiere una estrecha relacion entre estos, ya que ambos ocurren en el bosque
mesofilo de montafia, uno de los ecosistemas mas amenazados de México (CONABIO,
2010). La tala clandestina y la pérdida de la vegetacion para usos agropecuarios e€s una
de sus principales amenazas, aunado a que E. rosea es una planta epifita, intimamente
relacionada con arboles maduros, por lo que la subsistencia de esta interaccion esta

amenazada.
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Distribucién de Echevena rosea

Distribucién de Lamprofaima rhami

Distribucién de Hylocharis feucotis

Fig. 11. Distribucién conocida de Echeveria rosea, Basilinna leucotis* y Lamprolaima rhami* (*

modificado de Howell, 1995).
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Capitulo 3

Visitantes florales de Echeveria nebularum Moran & Kimnach (Crassulaceae) y
rasgos morfologicos y del néctar, en una poblacion en el Cofre de Perote,

Veracruz, México.
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3. Introduccion

Echeveria DC. es un género americano dentro de la familia Crassulaceae de ca. de 150
especies, cuyo principal centro de distribucidon es México. Sus especies se caracterizan
principalmente por tener una inflorescencia terminal y flores con los pétalos formando
un tubo. La mayoria de estas, poseen colores anaranjados, rojizos o amarillos,
mostrando una morfologia tipica de un sindrome de polinizacion por colibries
(Troquilofilia) (Walther, 1972; Parra ef al., 1993; Thiede y Eggli, 2006; Jimeno-Sevilla
et al., 2013). Sin embargo, en la mayoria de las especies no se ha estudiado su biologia

floral ni sus visitantes florales.

Entre los estudios ecoldgicos mas representativos dentro del género estan los realizados
en E. gibbiflora en el Pedregal de San Angel, en el Estado de México (Parra, 1988; De
la Cruz, 1990; Parra et al., 1993; Eguiarte et al., 1994; Parra et al., 1998; Mejia-Alva,
2014) y en E. rosea, especie epifita de los bosques templados humedos en Veracruz

(Jimeno-Sevilla ef al., 2014).

Las especies del género Echeveria prosperan en microambientes con suelos bien
drenados e insolacion parcial, tales como afloramientos rocosos, suelos pobres (Jimeno-
Sevilla, 2008). En muchos casos también pueden crecer de manera oportunista como
epifita, sin embargo son pocas las especies que presentan una preferencia predominante
por este habito, asociado a ecosistemas montafiosos humedos. Tal es el caso de E.
nebularum Moran & Kimnach, una planta suculenta principalmente epifita y endémica
de los bosques templados de Abies, Pinus, Pinus-Quercus y del bosque mesofilo de
montafia, de los estados de Oaxaca y Veracruz (Fig. 12). Se distribuye en altitudes de

1700 a 3100 m.s.n.m. (Moran y Kimnach, 2004; Jimeno-Sevilla, 2008).
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Fig. 12. A) Habito epifito de Echeveria nebularum. B) Hébitat de E. nebularum, sobre Alnus jorullensis
en la localidad de Tembladeras, Cofre de Perote, region central de Veracruz. C) Detalle de la flor de E.

nebularum. Fotos D. Jimeno.

Al ser una especie endémica con una distribucion reducida y por ocurrir como epifita en
ecosistemas boscosos amenazados por la perdida de cobertura por el cambio de uso de
suelo, E. nebularum es una especie susceptible a desaparecer (Jimeno-Sevilla, 2008).
Ademas, se desconoce su biologia reproductiva y ecologia, por lo que es importante
realizar estudios que sienten una base solida para su conservacion, mediante estrategias

que promuevan su permanencia (Kearns et al., 1998).
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Por lo tanto, el proposito de este trabajo es conocer los visitantes florales de E.

nebularum, asi como los patrones de produccion de néctar y su morfologia floral.

3.1. Objetivo general

Describir la morfologia floral, patrones de produccion de néctar y visitantes florales
bajo condiciones naturales en una poblacion de Echeveria nebularum Moran &
Kimnach (Crassulaceae) en un bosque de Pinus en el Cofre de Perote, Veracruz,

México.

3.1.1. Objetivos particulares
1.- Describir la morfologia floral y los patrones de asociacion entre caracteres florales

en E. nebularum.

2.- Cuantificar la cantidad de néctar (concentracion y volumen) producida a lo largo del
dia.

3.- Registrar los visitantes florales diurnos y su comportamiento de forrajeo en las

flores.

3.2. Método
3.2.1. Area de estudio

El estudio se llevd a cabo en el periodo de mayo a junio de 2012, en la localidad de
Tembladeras, municipio de Xico, dentro del Parque Nacional Cofre de Perote, en el
centro de Veracruz, México. Las coordenadas geograficas del sitio de estudio son 19°
30' 41" N, 97° 07' 01." O y esta ubicada a una altitud de 3030 m.s.n.m. El clima es
C(fm)b(e)g, templado himedo con lluvias todo el afio (Soto, 1986) con temperatura
media anual entre 12 y 18 grados centrigrados; temperatura del mes mas frio entre -3 y
18 grandos centigradros; y temperatura del mes mas caliente menor de 22 grados
centigrados. El rango de precipitacion total es de 1500 a 1800 mm (SEMARNAT,
2015). La vegetacion natural corresponde a un bosque de pino (sensu Rzedowski,
2006), los principales componentes arboreos son Pinus patula, Pinus sp., Alnus

jorullensis y Abies religiosa; en el estrato arbustivo ocurre Senecio cinerarioides,
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Baccharis conferta, Fuchsia microphylla y Ribes sp., la composicion de las epifitas

incluye a Sedum praealtum, Tillandsia macrochlamys 'y Pleopeltis sp.

3.2.2. Morfologia floral

Se midieron 105 flores de de mas de 30 rosetas de Echeveria nebularum tomadas al
azar, la medicion se realizd por medio de un Vernier (0,1 mm): y se tomaron las
siguientes medidas: (1) PL: longitud del perianto, (2) CMW: apertura de la corola, (3)
CL: longitud del caliz, (4) CW: ancho del caliz, (5) SI: insercion del estigma, (6) AEI:
insercion de la antera antepétala, (7) AAIL: insercion de la antera antesépala, y (8) SA:

separacion estigma-antera (Fig. 13).

CMW

Fig. 13. Medidas morfométricas en Echeveria nebularum. 1) PL: Longitud del perianto , 2) CMW:
Apertura de la corola, 3) CL: Longitud del caliz, 4) CW: Ancho del caliz, 5) SI: Insercion del estigma, 6)
AEI: Insercion de la antera antepétala y 7) AAIL: Insercion de la antera antesépala. Ilustracion por: D.

Jimeno.

3.2.3. Visitantes florales
Se observd mediante binoculares un grupo focal de siete plantas en cinco arboles de

Alnus jorullensis, cercanos entre si. En un total de 35 rosetas con 36 flores, se registro la
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especie visitante, la hora de visita, el tiempo de forrajeo y el nimero de flores visitadas,
en un periodo de 8:00 a 18:00 horas. La determinacion de las especies se realizo
mendiante Howell y Webb (1995), se consideraba un visitante floral si este tocaba los

organos sexuales de la flor.
3.2.4. Patron de produccion de néctar

Se midi6 el volumen de néctar (pul) y la concentracion de azacar (%BRIX) en 120 flores
preferentemente de uno o dos dias de longevidad, previamente marcadas y excluidas
con malla (tricot) 24 horas antes, en seis intervalos de tiempo de dos horas durante un
periodo de 6:00 a 20:00 horas en cuando menos 15 plantas (Canela y Sazima, 2003). El
néctar se extrajo con jeringas y se midid por medio de tubos capilares; la concentracion
de azicar se midid con un refractometro portatil (Bellingham & Stanley, UK; low
volumen <1 pl, 0°-50° BRIX) en aquellas flores que tuvieran suficiente néctar para ser
registrado con el refractometro. La cantidad de azucar (en miligramos) por flor fue

estimada siguiendo a Bolten et al. (1979).
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3.3. Resultados

3.3.1. Morfologia floral

Las flores de Echeveria nebularum presentan una especializacion a la polinizacion por
colibries, por su corola formando un tubo de color rojizo en su parte externa y amarillo
por dentro, asi como la insercion de las anteras y localizacion de los estigmas por
debajo del nivel de la boca de la corola (tabla 4). El valor de la insercion del estigma fue
cercano a los valores de la insercion de las anteras, mientras que el valor de la
separacion estigma-antera (SA) indicé que ambos drganos sexuales no estan en contacto
uno con el otro en esta especie (tabla 4). El analisis de correlacion arroj6 que la
insercion de la antera antesépala (AAI) estd asociada con la insercion de la antera

antepépala (AEI) (tabla 5).

Tabla 4. Medidas morfométricas de los caracteres florales de Echeveria nebularum Moran & Kimnack

(Crassulaceae) en la region central de Veracruz.

Caracter floral N Media + EE
Longitud del perianto (PL) 105 13.67+£0.11
Ancho del caliz (CW) 105 8.24 +0.09
Longitud del caliz (CL) 105 6.30+0.14
Apertura de la boca de la 105 7.21+0.14
corola (CMW)

Insercion del estigma (SI) 105 6.30+0.09

Insercion de la antera 105 6.28+0.07
antepétala (AEI)

Insercion de la antera 105 6.11+0.07
antesépala (AAI)

Separacion estigma-antera 105 0.96 = 0.03
(SA)
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Tabla 5. Coeficientes de correlacion entre los caracteres florales en Echeveria nebularum Moran &
Kimnach (Crassulaceae) en la region central de Veracruz. PL: longitud del perianto, CW: ancho del caliz,
CL: longitud del caliz, CMW: ancho de la boca de la corola, SI: insercion del estigma, AEI: insercion de
la antera antepétala, AAIL: insercion de la antera antesépala y SA: separacion entre el estigma y la antera.

* Significancia estadistica P después de una correccion de Pearson.

PL Cw CL CMW SI AEI AAI
PL -
Cw 0.52%* -
CL 0.36* 0.63* -
CMW 0.32%* 0.21* 0.03 -
SI 0.57* 0.14 -0.03 0.41* -
AEI 0.61* 0.40* 0.33* 0.40* 0.57* -
AAI 0.53* 0.32%* 0.23* 0.33* 0.57* 0.76* -
SA -0.01 -0.14 -0.04 0.22%* 0.09 0.01 0.04

3.3.2. Visitantes florales

Se registraron 64 eventos de forrajeo durante las 40 horas de observacion. Las flores de
E. nebularum fueron visitadas exclusivamente por dos especies de colibries; la especie
mas frecuente fue el colibri orejiblanco (Basilinna leucotis) (Fig. 15) y tan sélo tres
visitas del colibri gorjiazul (Lampornis clemenciae) por lo que se excluyo de los
analisis. El tiempo de visita de B. leucotis en promedio fue de 1.15 seg. (+£0.36 D.E.,
N=33) por flor. Ambos colibries visitaron una flor por roseta en cada evento de forrajeo
(B. leucotis (1£0.00 D.E., N=33)). El tiempo promedio para que B. leucotis llegue a la
planta y visite la flor es de 216.03+177.96 min (tabla 6). El colibri se aproximaba de
frente, acercandose e introduciendo su pico para después retroceder. El mayor niimero

de visitas se efectu6 en la manana (Fig. 14).
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Tabla 6. Comportamiento de Basilinna leucotis al visitar las flores Echeveria nebularum Moran &

Kimnach (Crassulaceae) en la region central de Veracruz.

Comportamiento del Basilinna leucotis
visitante floral.

N Media + D.E.

Tiempo hasta que el
visitante floral llego a la

planta (min). 61 216.03 + 177.96

Frecuencia de visita a la| 61 6.10 + 6.45
planta por hora.
Tiempo de forrajeo (seg). 33 1.15+£0.36
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Fig. 14. Patron de visitas florales de Basilinna leucotis en los intervalos de observacion a lo largo del dia,

en E. nebularum.
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Fig. 15. Colibri orejiblanco Basilinna leucotis 9, visitando las flores de Echeveria nebularum. Foto D.

Jimeno.
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3.3.3. Patron de produccion de néctar

Se midio el volumen y concentracion de aztcar de 120 flores de Echeveria nebularum.
En promedio el volumen de néctar acumulado fue de 2.12 pl (£2.28 D.E., N=120),
mientras que la cantidad de azacar promedio fue de 0.95 pg (= 0.95 D.E., N=120). El
volumen de néctar acumulado y la cantidad de azhcar, variaron a través del dia,
aumentaron en la mafiana y permanecieron sin diferencias a lo largo del dia (H = 59.050
P = <0.001); cantidad de aziucar H = 34.688 P = <0.001) (Fig. 16). El porcentaje de
azucar fue x=32.936 (+ 16.861 D.E., N=102).

volumen de néctar (ul)
Q

Cantidad de azucar (ug)
T

{{
M o

06:00-08:00
08:01-10:00
10:01-12:00
12:01-14:00
14:01-16:00
16:01-08:00 -
18:01-20:00

Fig. 16. Néctar acumulado producido por Echeveria nebularum. A) Volumen. B) Cantidad de azucar, por

intervalo de tiempo. Las cajas muestran los percentiles 25 y 75.
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3.4. Discusion

3.4.1. Morfologia floral

Echeveria nebularum posee caracteristicas florales propias de un sindrome de
polinizacion por colibries, es decir flores en tubo, de color rojizo y amarillo, asi como el
tamafo de la corola y la abertura se encuentran dentro del rango para las especies del
género (Parra et al., 1993; Aigner, 2004; Jimeno-Sevilla et al., 2014). Echeveria
nebularum presentd una correlacion positiva entre las inserciones de las anteras
antepétala y antesépala, del mismo modo la longitud del perianto con la insercion de las
anteras antepétalas, asociaciones que probablemente se relacionan con la adecuacion
entre la morfologia floral y la capacidad de E. nebularum de transferir el polen como
ocurre en E. rosea (véase capitulo 1). Ademas, E. nebularum presentdé en promedio
corolas mas cortas y bocas més anchas que E. rosea. A pesar que no se evalud la
produccion de frutos en campo, se pudo observar una alta produccion de frutos bajo

condiciones naturales.

3.4.2. Produccion de néctar

Echeveria nebularum tiene una menor acumulacion del volumen de néctar que otras
especies de Echeverias visitadas por colibries (tabla 7). Por otra parte el porcentaje de
azlcar contenido en el néctar de E. nebularum, es mas alto a la media reportada para
especies polinizadas por colibries (22-26%) (Ornelas et al., 2007; McDade y Weeks,
2004), por lo que se esperaria que fuera visitada también por insectos, que frecuentan
especies con mayor porcentaje de azucar en su néctar (Parra et al., 1993), como ocurre
en otros géneros de la familia como en Dudleya (Levin y Mulroy, 1985), sin embargo
en el presente estudio so6lo se observaron dos especies de colibries. El volumen del
néctar presenta un valor bajo pero dentro del rango reportado para especies de varias
familias que poseen un sindrome por troquilofilia (Arizmendi y Ornelas, 1990). Al
contrario, la cantidad de azlicar presenta un valor excepcionalmente bajo con relacion a
otras especies del género y para este sindrome (tabla 7); sin embargo, caracteristicas
como el color y la forma tubular de la corola, son consistentes a un sindrome de

polinizacion por colibries (Ackermann y Weigend, 2006).
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Tabla 7. Cuadro comparativo del volumen, cantidad de azlicar y porcentaje de azucar, en Echeveria

rosea, E. nebularum y E. gibbiflora (*Jimeno-Sevilla et al., 2014; **Parra et al., 1993).

Especie Volumen de néctar pl Cantidad de azicar pg % de azucar (=zD.E.)
(*D.E.) (=D.E.)
E. rosea* 553 (x5.5) 4.87 (£3.65) 19.12 (£ 12.26, N = 35)
E. nebularum 2.12 (£ 2.28, N=120) 0.95 (£ 0.95, N=120) 32.94 (£16.861, N=102)
E. gibbiflora** | 8.4(£5.7) 5.09 (+ 1.41, N=54) 43 (+ 6.77%, N=70)

3.4.3. Visitantes florales

Echeveria nebularum fue visitada principalmente por una especie de colibri (Basilinna
leucotis), este visitaba todas las flores disponibles de manera consecutiva, por lo que es
probable que promueva la geitonogamia al transferir el polen de una flor a otra en la
misma planta. Esto coinside en lo repotado por Parra-Tabla ef al. (1993) en donde E.
gibbiflora demuestra ser autocompatible y no presentar diferencias en la produccion de
frutos con una polinizacidon cruzada. Era frecuente la presencia del colibri gorjiazul
(Lampornis clamenciae) en la zona de estudio, sin embargo este tenia predileccion por
Fuchsia microphylla (Onagraceae) que estaba en floracion y se encontraba de manera
abundante en el mismo sitio, tan sélo se observo una visita en E. nebularum. Por lo que
no se observaron encuentros agonisticos entre las dos especies de colibries. No hubo
relacion entre la mayor produccion de néctar y concentracion de azdcar en el néctar con
relacion a la mayor actividad de los colibries, estos tuvieron mayor actividad por la
mafiana a pesar de que por la tarde habia una mayor cantidad de néctar y mas dulce

(Fig. 17).

3.4.4. Conservacion

A pesar de que el sitio de estudio estd dentro de un area natural protegida, como lo es el
Parque Nacional Cofre de Perote, el ecosistema estd bajo una presion antropogénica
constante y severa. La vegetacion original ha sido fuertemente fragmentada por
actividades de pastoreo y agrarias, como el cultivo de papas (Solanum tuberosa).
Echeveria nebularum al tratarse de una especie endémica de México, y encontrarse
como epifita mayormente en forofitos viejos, es susceptible a la tala, por lo que es
prioritario crear e implementar medidas de conservacion para su permanencia. Las
estrategias deben ir dirigidas a la concientizacion y revalorizacion de estos recursos

naturales por parte de los habitantes de las comunidades en la region, mediante la
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implementacion de talleres de educacion ambiental, considerando todos los niveles de
edad. Aunado a programas de conservacion como el Pago por Servicios Ambientales, y
actividades de restauracidbn con especies que promuevan la permanencia de FE.

nebulaum, como el Ilite (4lnus jorullensis).
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Capitulo 4.

Discusion y conclusion general
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4.1. Morfologia floral

El presente estudio muestra que Echeveria rosea y E. nebularum son visitadas por
colibries, consistentes con su morfologia floral. Existen caracteres florales que
presentaron asociaciones altas en ambas especies, que pueden interpretarse como
mecanismos florales que promueven una eficiente capacidad de transferencia de polen
por los colibries, dada la alta produccion de semillas en E. rosea (véase capitulo 1) y en
E. nebularum (H. D. Jimeno-Sevilla, observaciones personales). Sin embargo en el
género Echeveria se ha documentado la autocompatibilidad (Parra-Tabla ef al., 1993)
por lo que puede ser que tanto E. rosea como E. nebularum, tengan la capacidad de
autopolinizarse sin la ayuda de polinizadores, como se ha reportado también en otros
géneros como en Dudleya (Jones et al., 2010). El coeficiente de correlacion con datos
apareados para todos los caracteres de ambas especies, fue positivo, lo que sugiere una

relacion alométrica entre el tamafio de la flor y los demas caracteres florales.

4.2. Visitantes florales

Ambas especies fueron visitadas exclusivamente por colibries, consistentes con su
sindrome floral, asi como lo reportado para E. gibbiflora (Parra-Tabla et al. 1993)
Echeveria rosea fue visitada por dos especies de colibries, Basilinna leucotis y
Lamprolaima rhami, este ultimo es endémico de los bosques templados himedos de
mesodmerica y puede considerarse una especie rara, siendo este el primer estudio
ecolodgico para la especie. Echeveria nebularum fue visitada casi exclusivamente por B.

leucotis.

Con respecto al tiempo promedio de visita de los polinizadores entre las especies de
estudio, E. nebularum present6 el menor tiempo promedio. Mientras que en E. rosea el
comportamiento de visita entre las dos especies fue diferente, por lo que sugiere que

existen diferencias en la efectividad de promover el entrecruzamiento.

4.3. Produccion de néctar

El volumen de néctar acumulado de ambas especies de Echeveria vario en el tiempo,
incrementdndose en la mafiana y manteniéndose a lo largo del dia. En promedio E.

rosea produjo mas néctar con mayor cantidad de azcar que E. nebularum. Por otra
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parte el porcentaje de azicar contenido en el néctar de E. nebularum (32.9%), es mas
alto a la media reportada para otras especies polinizadas por colibries (22-26%)
(Ornelas et al., 2007, McDade y Weeks, 2004), valor recurrente en especies de
Crassulaceae visitadas por insectos (Levin y Mulroy, 1985). Sin embargo, en ambas
especies los visitantes florales solo fueron colibries. Con relacidon a otra familia, con
especies apifitas polinizadas por colibries, las Echeverias estudiadas presentaron valores
del porcentaje de azticar dentro del rango de Bromeliaceae con un promedio entre 23%-

35% (Bernardello et al. 1991; Kromer et al. 2008).
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4.4. Conservacion

Las interacciones planta-polinizador pueden presentar diferentes grados de dependencia
(Waser, 2006). Se ha observado que pueden presentar una estructura asimétrica,
(Cocucci et al., 2009), de esta manera una especie de planta puede depender casi
exclusivamente de una determinada especie de polinizador, pero el polinizador puede
depender débilmente de la especie de planta y visitar otras presentes en la comunidad.
(Jordano et al., 2009). Tal es el caso en Echeveria rosea y E. nebularum que son
visitadas exclusivamente por colibries, por lo que su polinizacion muy probablemente
es dependiente a estos, mientras que los colibries visitaron otros recursos alimenticios
en los sitios de estudio. Esta asimetria en el mutualismo hace suceptible de desaparecer

a E. roseay a E. nebularum si los colibries faltasen.

Otro factor de amenaza es el endemismo estrecho de Echeveria rosea y E. nebularum,
asi como el habito epifito predominante en forofitos viejos, por lo cual son especies
susceptibles a desaparecer por la perdida del habitat. Ambos sitios de estudio del
presente trabajo se encuentran fuertemente fragmentados por actividades antropicas, lo
que también afecta al habitat de sus colibries visitantes. La polinizacion de plantas con
flores por parte de animales representa un servicio ecosistémico de gran importancia, el
cual tiene que ser valorado para asi crear estrategias para la conservacion de estas

fragiles y vitales interacciones (Kearns et al., 1998)

4.5. Conclusion general

El conocimiento de las interacciones florales en el género Echeveria es muy escaso. Los
resultados obtenidos en este estudio muestran que tanto E. rosea como E. nebularum,
presentan una especializacion a la polinizacion por colibries (troquilofilia), incluyendo
caracteres florales como: corolas largas y profundas, en forma de tubo y el estigma y las
anteras insertadas por debajo del nivel de la apertura de la corola. Estos caracteres
probablemente promueven el contacto entre la frente del colibri y los estigmas y anteras
de la flor durante la visita para efectuar el consumo de néctar. El volumen del néctar
acumulado y la cantidad de aztcar variaron en el tiempo, aumentaron temprano en la

mafiana y permanecieron constante a lo largo del dia.
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Con respecto al éxito reproductivo, E. rosea mostr6é una alta produccion de frutos por
planta bajo condiciones naturales, lo que sugiere que la especie no posee limitacién en

la polinizacidn y podria ser al menos parcialmente autocompatible.

Es necesario estudiar el sistema reproductivo, la variacion de los caracteres y visitantes
florales entre diferentes poblaciones, para probar la importancia de la seleccion de los
polinizadores sobre los caracteres florales en estas y otras especies de la familia

Crassulaceae.

Ambas especies son epifitas de bosques templados himedos y endémicas del SE de
Meéxico, por lo que la interaccion con sus polinizadores se encuentra susceptible a

desaparecer principalmente por la perdida de habitat.
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