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RESUMEN

Las caracteristicas de lea secrecidn de néctar en

Eccremocapus scaber R. et P. (Bignoniaceae) en Chile cen-
tral, vy los habitos de sus polinizadores fueron estudiados
con el propdsito de determinar: (1) en gque medida los

requerimientos energéticos de estos ultimos han  influido
spbre 1la estructura del nectsric, y 1la composicidon vy
cantidad del néctar secretado y (Z) =i el patron diarioc de
actividad de los polinizadores ha influido scbre el horario
de secrecion de nectar.

Mediante observaciones de terrenoc durante dos tempore-
das se comprobd gque las flores tubulares, rojo-anaranjadas

de Eccremocarpus scaber reciben visitas de un numeroc limi-

tado de especies: dos especies de picaflor, Patagoms gigas

y Sephanpides galeritus (Trochilidae), una especie de abe-

jorro Bombus dahlbomi {(Apidsee) y una especie de mariposa

Tatochila mercedis (FPieridase). Los patrones de visita, 1la
fidelidad ' de los visitantes en el tiempo, su comportamien-
toc durante 1la colecta de neéectar, juntoc & aspectos del
acoplamientc morfolodgico de los visitantes y las flores

indican gque Patagona gigas (17 - 18 g} vy BSephanoides

galeritus (5 - 6 g) son los polinizadores mas efectivos de
Eccremocarpus scaber. Patagone gigss, fue responsable de

la mayor proporcidn de visitas efectuadas por los pice-
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flores y, por lo tanto, puede considerarse como el polini-
zador més importante de E. scaber.

El néctar en Eccremocarpus scaber es secretado por un

disco anular ubicado en el fondo del tubo de la corola, en
la base del ovario. E1 nectsario estd constituido por tres
tejidos: epidermis con estomas, pareéngquima secretor vy
parénguima fundamental. Los uUltimos dos tejidos estéan a-
travesados por haces vasculares ramificados. La estructura
del nectario permite la acumulacidn eficiente de los compo-
nentes del prenéctar y la secrecion rapide de elevados
volumenes de neéctar. Amiloplaestos gue presentan muchos
puntos de cristalizacidn, se encuentran en todos los teji-
dos desde muy temprano en el desarrolloc del nectario.
Estudios ultraestructurales muestran amiloplastos degradsa-
dos dentro de vacuolas fagocitarias gue aumentan notoria-
mente en volumen durante el desarroclloc del nectario (vacuo-
las con estas caracteristicas noc han sido reportado previe-
mente pare nectarios de anglospermas). Las celulas del
parenguima secretor y fundamental estédn frecuentamente
separadas por espacios intercelulares. Er el parénguima
asociado & los haces vasculares se detectd material fibri-
lar wultraestructuraslmente similar a la proteina-F del
floema. En muchos aspectos el nectario de E. scaber es
convergente con el de las especies de Passiflorsa.

El inicio de la secrecidn del néctar estad sincronizado

con la anteésis vy continda a medida que crecen las flores.
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Los azucares encontrados en el néctar de Eccremocarpus

scaber son glucossa, fructosa, sacarosa y maltosa. La pre-
sencia de maltosa en el néctar sugiere gue los monosacdéri-
doe provienen de ls degradacion del almiddn en el nectario.
Ensayos controlados parsa evitar visitas de los poliniza-
dores, muestran gue & lo largo de le vida cada flor secreta
urt promedio de 11.5 mg de azucar (46 calorias). Florezs en
la etapa méxims de secrecidn secretan 5 mg de azucar (21
calorias) en un pericdo de 24 h. De acuerdo con estima-

ciones de los reguerimientos energéticos de los picaflores,

y el valor energético del néctar de E. scaber, Patagona
gigas deberisa visitar como minimo, entre S500-BO0 flores
dis-riacs, y Sephancides galeritus alrededor de la mitad,

para satisfacer sus demandas energeticas.

Lose patrones de visita diario de los picaflores fue-
ron muy irregulares, con una tendencis general hacia tres
maximos diarios: wuno en la manans (B - 9 AM), otro a media
tarde (2 - 3 PM) y un tercero durante las ultimas horas de
luz (&6 - 7 PM). Los dos picaflores en conjunto efectuan mas
visitas en las horas de 1la tarde comparado con las de 1lsa
mafana, siendo Fatagons gigas el principeal responsable de
dicha tendencisa. El patrdn general de visita nmo guarda re-
lacivn con el patrén de secrecidn de néctar. Durante las
Ultimas horas de la noche antes del amanecer, la secrecion
de néctar es muy reducida y la concentracidn de azucares

muy alta. La secrecidn aumenta muy rapidamente con la lle-
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gada de la luz, produciéndose cantidades similares de nec-
tar menos concentrado en horas de la mamana y tarde. Des-
pués del crepusculo, la secrecidn de neéctar decae, aumen-
tando nuevamente la concentracidn.

El bajo aporte de sacarosa relativo a8 las hexosas en
el néctar de Eccremocarpus scaber es semejante a las espe-
cies de plantas polinizadas por murcielagos y paserinas.
La capacidad secretore del nectarioc de las flores de
Eccremocarpus scaber es altsa en comparacidn & la mayoria de
las ecpecies polinizadas por picaflores estudiadas hasta la
fecha. E. scaber se ubica entre las especies de plantas po-
linizadas por picaflores de tamamo corporal mas tipico, Y
murciélagos o© paserinas. Estas tendencias, junto con los
rotables cambios estructurales interrnos del nectario, apo-
yvan la hipdtesis de una fuerte influencis de los poliniza-

dores en el proceso de secrecidn de néctar en E. scaber.



ABSTRACT

Nectar secretion characteristics and pollinator habits

were studied in Eccremocarpus scaber (Bignoniaceae) in

central Chile in order to assess whether the energy

reguirements cf pollinators have influenced nectary
structure, nectar composition and the guantities of sugar
secreted, whether daily pollinator activity patterns have

influenced the timing of nectar secretion.
Observations over two flowering seasons reveasled &
highly restricted set of visitors on the morphologically

specialized, reg—-orange tubular flowers of Eccremocarpus

scaber, which included twe species cof hummingbirds,

Patagona gigas and Sephanoides galeritus (Trochilidae), one

species of bumblebee, Bombus dahlbomi (Apidae) and one
species of butterfly, Tatochila mercedis (Pieridae).
Visitation patterns, constancy of visitors over time and

foraging and flower handling behaviour indicates that
Patagona gigas (largest known hummingbird species} and
Sephanoides galeritus (average sized species) are the most
effective pollinators of E. scaber. The greater energy
demanding Patagona gigas effected proportionately more of
the hummingbird wvisits to g; scaber flowers than the

smaller Sephanoides galeritus, and it may be considered the

principal pollinator of E. scaber.




x1

Nectar in Eccremocarpus scaber is secreted from a large

annular disc, located at the base of the ovary deep in the
cerollae tube, composed of three tissues: epidermis with
stomata, secretory parenchyma, and ground parenchyma. The

entire nectary is well supplied with vascular bundles which
terminate 1in the secretory parenchyma. The nectary 1is
structured for efficient accumulation of prenectar
components and rapid secretion of large nectar volumes.
Large amyloplasts with multiple crystalization points are
found in all tissues from the very early stages of
development, indicating & phase of storage of prenectar
components well in advance of secretion. Ultrastructural
studies indicate that starch degradation occurs im
phagocytic vacuoles which increase greatly in volume
during development (vacuoles of this kind have not been
reported previously 1in the angiosperm nectary). Other
notable features of the mature nectary i1include large

intercellular spaces and the presence of fibrillar

material in the parenchyma associated with the vascular

bundles, resembling phlocem P-protein. All tissues, upon
termination of secretion contain, very large vacucles
occupying 90 % of the cell volume that remain intact. The

Eccremocarpus Sscaber nectary is remarkably convergent in

many aspects with that of Passiflora spp. pollinated by

hummingbirds and bees.

Nectar secretion 1initiation 1is synchronized with
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anthesis and continues as corolla growth proceeds. Sugars

found in Eccremocarpus scaber nectar are glucose, fructose,

sucrose and maltose. The presence of maltose suggests that
the monosaccharides are derived from starch degradstion.
Flowers controlled to exclude pollinsator visits secreted a
mean of 11.5 mg of sugar (46 calories). Flowers at the
maximum stage of secretion produce 5 mg sugsr (21 calories)
over a 2484 hour period. Published estimates of the energy
regquirements for hummingbirds and the caloric wvalue of

standing crop nectar indicate that Patagons gigas must

visit between 500-B0OC flowers daily to ssatisfy its energy

demands minimally, while Sephanoides galeritus must wvisit

approximately half as many flowers.

No evidence wats o©btained for a bimodal pattern of
activity 1in the hummingbird species; on the contrary,
visitation pstterns were highly irregular daily, with an
overall general tendency (considering all visits effected
during the sesson)} for three maxima per day: one in the
morning (B-9 h), a second in the mid hours of the afternocon
(14-15 h) and a third during the last hours of daylight
{lé—lq h). The hummingbirds effected more visits in the
afternoon period relative to the morning hours, the

tendency being especially notable imn Patagons gigas. This

general visitation pattern bore no relation to the daily
nectar secretion pattern. Nectar secretion was strongly

reduced and nectar highly concentrated in the dark hours of
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the morning. Secretion increased rapidly after daybreak,
equal amounts of less concentrated nectar being produced in
the morning and afternoon hours. After the twilight hours,
néctar secretion diminished again, and concentration
increased. The concentration differences between night and
day suggest that nectar secretion might be partially
determined by transpirsetion levels.
The low proportion of sucrose in  the nectar of

Eccremocarpus scaber places 1t towards the range known

species pollinated by bats and passerine birds. The high
secretory capacity of the nectary 1in comparison with
published results for other hummingbird pollinated species,
again situates E. scaber towards the range known for
species of plantes pollinated by some of the most energy
demanding pollination vectors in the angiosperms. These
tendencies, together with major reorganizational changes
in the nectary, suggest that the pollinators of E. scaber
have had a strong selective effect on nectar secretion

characteristics in E. scaber.




1. INTRODUCCION. -

i). EFECTOS EVOLUTIVOS DE INTERACCIONES ENTRE ORGANISMOS.-

La teoria Darwiniana de la evolucidn se basa en la se-
lecciodn natural actuando sobre las diferencias individua-
les. La seleccidn natural actus sobre cada organismo a tra-
vés del ambiente total, entendiéndose por esto, la sumato-
ria de los factores abidticos y bioticos.

Cuandoc el sustrato selectivo de un organismo es o©O-
tro(s) organismo(s), caben dos tipos de respuestas evoluti-
vas: coevolucidn y adaptacion unilateral. El reconocimiento
de que la presencia de compuestos secundarios en ciertas
especies de plantas (la fase bidtica del ambiente) ha 1in-
fluido en la seleccion de fuentes alimenticias por las lar-
vas de mariposas y, gque estas han influido reciprocamente
en la evolucion de dichos compuestos en las plantas, llevd
a Ehrlich & Raven (1964) a introducir el concepto de 'co-
evolucion". Algunas definiciones de coevolucidon aceptadas
en la actualidad son la de Smith (19753), aquien la usa para
referirse a los cambiocs en dos o mas especies que actuan
como fuerzas selectivas reciprDEas, y la de Roughgarden
(1983), oquien considera la coevoluciodon como la evolucion
simultdnea de poblaciones que interactuan ecologicamente.

Janzen (1980) define la coevolucidn en forma mas estrecha,

admitiendo sé¢lo los casos en que una caracteristica en una
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especie particular hs evolucionado como respuests a otra
caracteristica en una segunda especie y vice VEBrsa.
Frecuentemente se emplea el término "coevolucidn difusa"
(ej. Gilbert & Raven, 1975; Fox, 1981; Herrera, 1982;
Feinsinger, 1983) para describir las coadaptaciones parti-
culares desarrolladas en una o mas especies en respuesta a
una o0 varias caracteristicas de otro grupo de especies.

La particularidad de la coevolucidn es gque ambos orga-—

nismos (o grupo de ellos) actuan como variables dependien-

tes en el proceso selectivo. Por ejemplo, si una poblacidén
predadora ejerce seleccidn para el desarrclloc de defensas
mas efectivas en su presa, el cambio en la constitucion
genetica de la presa seleccionara en el predador la genera-
cidn de mecanlismos o comportamiento mas efectivos de cap-
tura de las presas. Este mismo fendmeno de retroalimenta-
cidn se puede aplicar & dos especies gque compiten por la
misma fuente de alimentos. A medida gue una especie desa-
rrollse adaptaciones gue aumentan su capacidad para explotar
el recurso, la disminucidn del recurso disponible para 1la
segunde especie seleccionard las caracteristicas pare que
dicha especie sea mas efectiva en la explotacidn del recur-
so comun (Smith, 1975).

En la segunda clase de respuesta entre organismos (o
grupos de organismos) denominada "adaptacidén unilateral’,
unc de los organismos constituye una variable dependiente,
mientras gue el segundo actua como variable independiente,

el primero desarrolla coadaptaciones como respuesta al se-
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gundo vy el segundo se mantiene evolutivamente estatico con
respecto a la interaccidn en cuestiodn.

La diferencia entre la coevolucidn y la adaptacidn wu-
nilateral es mas bien de grado que de fondo. Los cambios
resultantes de la coevolucidn no son necesariamente iguales
en intensidad, ni siempre son producidos simultaneamente en
el tiempo (Roughgarden, 1983). Muchas situaciones definidas
como adaptaciones unilaterales probablemente constituyen
casos de coevolucidn criptice, en gque las respuestas de uno
de los organismos pasan desapercibidas debido a su peqguers

magnitud.

1ii). LA INTERACCION PLANTA-POLINIZADOR.-

La mayoria de las angiospermas, a diferencia de otros
grupos de plantas filogeneticamente mas antiguos, dependen

exclusivamente de animales para su polinizacidn (Faegri &

van der Pijl, 1971). En las angiospermas primitivas, los
polinizadores eran insectos no especializados, tales como
coledpteros (Crepet, 1984), los que fueron atraidos por el

altoc contenido proteico y lipidico del polen. Dentro de las
angiospermas se observa una Claka tendencia hacia la evolu-
cidn de drganos especializados (los nectarios) que secretan
néctar como un recursc adicional o alternativo al polen vy
que los polinizadores metabolizan mas facilmente que el
poclen (Simpson & Neff, 1983). Concomitantemente, la selec-

cidn natural ha favorecido la evolucidn de caracteristicas
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florales que condicionan el comportamiento de los poliniza-

dores para un transporte de polen mas eficiente. En el
transcurso de su asociacidn con las angiospermas, algunos
grupos de animales involucrados en la polinizacion (ej.

himendpteros, lepiddpteros, t;oquilidcs, microquirdpteros)
han llegado a depender total o parcialmente de las flores
para su alimentacion.

Si las caracteristicas generales de las flores de las
angiospermas son el resultado de una coevolucidn con  sus
polinizadores, se podria esperar que esto se refleje en los
caracteres de grupos especificos de especies que interac-
tuan en un momento determinado en el tiempo. La prueba
conclusiva de la evolucidn de coadaptaciones en un organis-—-
mo como respuesta a otro, fequiere gue se demuestre que el
segundo efectivamente produce un cambioc en una caracteris-
tica del primero (Roughgarden, 19B3). En el casoc de la
polinizacidn bidtica, esta proposicion es dificil de com-
probar porgue las caracteristicas més importanmtes asociadas
con la polinizacidn bidtica (estructura del nectario,
composicidn del néctar), no se conservan en el registro
fosil. Une manera alternativa de poner & pruebs la hipdte-
sis de efecfus selectivos de los polinizadores en las
plantas es desde una perspective comparativa. Si, por ejem-
plo, las plantas responden continuamente a las presiones de
los polinizadores que las visitan, vy asumiendo gue los
miembros de un determinado grupo taxondmico ejercen las

presiones selectivas similares, se podria esperar conver-
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gencia en algunas de las caracteristicas florales de espe-

cies visitadas por un mismo tipo de vector, independiente-
mente del origen filogenético de cadsa especie de planta.
Vale la pena destacar que estsa hipétesis es analoga a la de
canvergencié entre especies vegetales que se desarrollan
bajo condiciones climaticas similares (eJ. Moonéy et al.,
1977). En el caso particular de las plantas polinizadas

bidticamente, "el polinizador" es el equivalente del climsa.

iii). TRES PLANTEAMIENTOS ESPECIFICOS.-

El proposito de esta teésis es examinar tres hipotesis
en relacién a la secrecitn de nectar que s€ derivan de la
hipttesis general mencionada arriba. Para ello se ha selec-—

cionado a Eccremocarpus scaber R. et P. {Bignoniaceae), una

especie de enredadera de Chile central. Este planta es vi-
sitada por los picaflores Patagona gigas Vieillot (pica-
flor gigante) y Sephsnoides galeritus Molina (picaflor),
en el sector precordilleranc de Chile central (Uslar,
1982). Uslar (1982) también reportd que el abejorro Bombus
dahlbomi Guér. ocasionalmente retirs néctar de las flores
de E. scaber a traves de perforaciones que efectua en la
base de la corola. En particular, uno de los visitantes de
E. scaber, FP. gigas sobrepassa a todas las otras especies de
picaflores en cuanto a sus requerimientos energeticos (ver
capitulo II). De la misma manera, el reguerimiento energe-
tico de los abejorros es alto en relacion a las abejas en

general (Heinrich, 197%). Por lo tanto, cualquier efecto
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selectivo de P. gigas o de B. dahlbomi en las caracteristi-
cas del néctar seria muy evidente. Por otra parte, el

génerc Eccremocarpus es bdsicamente ornitofilico y se su-

giere gue la ornitofilis se adquirid independientemente de
su presencia en otros géneros-de la familia (ver capitulo
I11). Este hecho minimizara el riesgo de que cualquier
caracteristica asociada con la polinizacion por picaflor en
E. scaber hubiese sidoc adquirida en relacion a interaccio-
nes gue se produjeron anteriormente en la historia de la

familia.

PLANTEAMIENTO 1: El néctar basicamente es una solucidn
de azucares simples que deriva del flujo floematico. La sa-
carosa procedente del floema sufre modificaciones en compo-
sicivn y concentracidn en el nectarioc mismo antes de la se-
crecion (Wergin et al., 1975; Durkee, 1983). El producto
final contiene fundamentalmente los monosacdridos glucosa y
fructosa, vy los disacdridos sacarosa y ocasionalmente mal-
tosa, en cantiades que varian de una especie a otra (Baker
& Baker, 198%). Por otra parte pueden estar presentes en
cantidades mas reducidas oligosarides, rafinosa, melobiosa
proteinas, aminodcidos, a4cidos organicos, lipidos, iones
minerales, fosfatos, vitaminas y sacarasas (transglucosida-
sas y transfructosidasas) (Luttge, 1977; Gunning & Steer,
1975; Baker & Baker, 198B0; 1983). Tambien se han detectado
glicdsidos téxicos y alcaloides (Fahn, 197%a).

Si los polinizadores han ejercido un efecto selectivo
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sobre las plantas que polinizan, la cantidad de azucar en

el néctar de una flor debe estar correlacionada positiva-
mente con las demandas energéticas de los polinizadores
(Baker & Baker, 198B3; Carpenter, 1983). El exceso de néctar
debe estar controlado selectivamente debido al alto costo

energeético del mismo (Carpenter, 1983). Los animales exo-

térmicos tales comoc hormigas y muchos dipteros, requieren
cantidades minimas de néctar para mantenerse (Hickman,
1974). Aungue el metabolismo bassal de los animales endo-

térmicos como los himendpteros, picaflores, paserinas vy
murciélagos decrece por unidad de peso (MacNab, 1983), sus
requerimientos energéticos totales aumentan segun el orden
indicado, debido a diferencias en su peso total. En gene-
ral, el valor energético del néctar de especies polinizadas
por picaflores deberia encontrarse entre el valor del nec-
tar de las especies polinizadas por himendpteros y el de
especies polinizadas por paserinas (Brown et al., 1978). En
nuestro caso particular, dependiendo del rol relativo de

Patagona gigas, Sephanoides galeritus y Bombus dahlbomi en

la polinizacidn de Eccremocarpus scaber, la cantidad y ce-
lidad energética del néctar podria ubicarse cercea del ran-
go propio de especies poclinizadas por paserinas. Alternati-
vamente, debido a su dependencia de B. dahlbomi, podria u-

bicarse cerca del rangc de los picaflores y abejas.

PLANTEAMIENTO 2: Estudios de las interacciones entre
plantas vy polinizadores han dado poca importancia al hecho

que la cantidad y composicion final de nectar en una flor,
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estan en gran medida determinadas por las caracteristicas
del nectario mismo.

Los nectarice son altamente variables en cuanto a
ubicaciédn en la flor, anatomia y mecanismos de secreclion de
nectar. Fahn (1979) reconoce nectarios perigonales (en teé-
palos y en petalos), estaminales, del receptdaculo, dis-
coidales (que rodean la base del ovario), ovariales (gue
recubren la superficie total del ovario), estilares y es-
tigmdticos. En los pocos nectarios estudiados ultraes-

tructuralmente hasta la fecha (Lonicera japonica; Fahn &

Rachmilevitz, 1970; Abutilon sp. -Findlay & Mercer, 1971

Citrus sinensis y Vinca Sspp-. -Rachmilevitz & Fahn, 19733

Tropaeoclum majus -Rachmilevitz & Fahn, 1975; Musa

paradisiaca -Fahn & Benouaiche, 197%9; Passiflora spp.
—Durkee et al., 1981), se ha observado una variacidn nota-
ble ern el desarrollo del reticulo endoplasmético, en la ac-
tividad de los dictiosomas y también emn cuanto a la presen-
cia y cantidad de almiddn en las celulas secretoras. Se ha
postulado dos mecanismos de secrecion denominados, granulo-
crino y ecrino respectivamente. En el mecanismo granulocri-
no se supone gue los azudcares son transportados en vesicu-
las al plasmalema de la célula secretora con descarga del
néctar hacia el apoplasto (Luttge & Schnepf, 1976). En el
ecrino, las moléculas individuales de azucar serian trans-
portadas a través de la membrana de la celula secretora,
posiblemente gracias a un transportador de 1la molecula

(Schnepf, 1964; Figier, 1968). Sin embargo, y debido a una
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falta de estudios integrados, el sentido bioldgico de esta
diversidad no ha sido explorado hasta el momento. Arroyo
(197&a) y Walker (1976) han postulado que la variacidn en
la exina de los granos de polen es el resultado de la se-
leccidn por el polinizador. Considerandoc gue existen dife-
rencias entre los polinizadores en cuanto a la cantidad de
néctar requerida, se esperarian variaclones analogas en el
nectaric. Pensamos, por lo tantc, que seria interesante in-

vestigar si la estructura del nectario de Eccremocarpus

scaber guarda relacidn con los altos requerimientos energe-

ticos de sus polinizadores.

PLANTEAMIENTDO 3I: Se puede postular que las plantas
deberian ofrecer néctar preferentemente a las horas del dia
en Qque sus polinizadores estén mas activos (Carpenter,
1983). La falta de correspondencia entre las horas de se-
crecidn y consumo podria ocasionar perdida de componentes
importantes de la dieta del animal (ej. agua a traves de e-
vaporacion). De no ser asi, ademds corren €1 riesgo que vi-
sitadores no efectivos retiren el nectar.

Los picaflores y los abejorros se alimentan exclusiva-
mente durante las horaé de luz. En el casoc de los pica-
flores la capacidad de almacenamiento de alimentos ez muy
reducida debido al tamafo pequeno de su estdmago (Hains-
worth, 1981). En consecuencia, los picaflores han evolucio-

nado sopor nocturno. En el estado de sopor se reduce la

actividad metabdlica de tal manera gue el regquerimiento e-
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nergético es menor que en el dia (Kruger et al., 1982).

Debido & su necesidad de reponer la energia consumida du-
rante la noche, se esperaria gque los picaflores se alimen-
ten muy activamente en la primeras horas de la mafana. Tan-
to para los picaflores.como para los abejorros, las prime-
ras horas del dia, junto con las del crepusculo, serian pe-
riodos en que los requerimientos energeéticos aumentan (Car-
penter & MacMillen, 1976). Se ha documentadoc gue muchas a-
ves nectarivoras estan activas preferentemente en la madru-
gads y en el atardecer (Carpenter & MacMillen, 197&). Este
comportamiento, podria traducirse primero, en una tendencie
de la planta a secretar néctar en las horas de la madrugadsa
y luego, nuevamente, en horas de la tarde, con uns reduc-
cidn en las primeras horas de la tarde. De ser asi, se es—
peraria un patréon bimodal de secrecion de néctar (Carpen-

ter, 1983).

iv). OBJETIVOS ESPECIFICOS.-

a). Cuantificar 1la actividad de los visitantes de

Eccremocarpus scaber.

b). Determinar el rol relativoc de los polinizadores

efectivos de Eccremocarpus scaber.

c). Estudiar la morfologia externa y anatomia del

nectario de Eccremocarpus scaber y caracteri-

zar la ultraestructura de las células de dicho or-

gano, desde el estado preanteésis hasta la senes-

cencia de la flor, dando énfasis especial a la e-




d).

e).

f)l

g).

11
tape de secrecion.
Identificar y cuantificar los monosacdridos y di-

sacdridos presentes en el néctar de Eccremocarpus

scaber.
Determinar el patrdn de acumulacidn de néctar en
la flor y la capacidad secretora total del necta-

rioc de Eccremocarpus scaber y las variaciones en

las cantidades de agua y azucares en el neéctar
secretado.
Determinar el patron diurno y de visitas de

Fatagona igas y Sephanoides galeritus a

Eccremocarpus scaber.

Determinar el patrdn de secrecidn de néctar a lo

largo de un periodo de 24 horas.
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I1I. ANTECEDENTES SOBRE LOS ORGANISMOS

INTERACTUANTES. -

i). Eccremocarpus scaber R. et P. (Bignoniacese) (Fig. 1).

El género Eccremocarpus, compuesto de plantas trepado-
ras semi-lefiosas, contiene & especies distribuidas en los
Andes de Sudamérica (Gentry & Tomb, 197%). Cinco se encuen-

tramn & las latitudes tropicales del Peru, mientras que

Eccremocarpus scaber R. et P. estd restringida a la zona
templada, distribuyéndose en Chile y Argentina (Navas,
1979; Gentry & Tomb, 1979; Hunziker, 1984). En Chile, E.
scaber se distribuye desde las provincias de Aconcagua has-

ta Valdivia y en Argentina, en la provincia de Chubut (Fig.

29 encontrandose en las cordilleras besjas, desde 400-1%00
M.S.N.M., preferentemente en quebradas abiertas. Es espe-
cialmente abundante en la zona central de Chile. Florece
desde Noviembre hasta Enero (Uslar, 1982). El rasgo mas

notable de Eccremocarpus scaber son sus flores rojo-anaran-
jadas, tubulares (Fig. 1), que en activa secrecilon miden
2%Z-29 mm. Los 4 estambres estén ocultos dentro del tubo an-
gosto de la corola. Las anteras se encuentran al lado o-
puesto del ensanchamiento de la corols, de tal forma Que
las del par de estambres mas largos llegan a 2-3 mm de la
apertura de la corola. El estilo curvo esta desplazado ha-

cia el lado superior de la corola (Grant & Grant, 1968B). EIl
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FIGURA 1.-

Inflorescencia de Eccremocarpus scaber (Bignoniaceae).

Yema floral (y); 1inmicic de antesis (a); flor en estado de

secrecion activa (s); flor madura (m). X F
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FIGURA Z.-

Distribucién latitudinal en Chile de Eccremocarpus

scaber, Patagona gigas gigss y Sephancides galeritus, los

principales organismos interactuantes. Para la distribucidn
de E. scaber se consultd las muestras de herbario del Museo
Nacional de Historia Natural del Santiago, y obras floris-
ticas. Distribucidon de P. gigas gigas de Goodall et al.
(1946); Ortiz-Crespo (19274); Contreras (1978B). Distribucién
de S. galeritus segun Barros (1952). Distribucidn de

Bombus dahlbomi de Herbst (1921).
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estigma se ubica profundamente en la corocls, a 9-10 mm de
la apertura.

El género Eccremocarpus pertenece a la familie

Bignoniaceae. Esta familia esta constituida por ocho tribus
(Gentry, 1980) (Fig. 3) con aproximadamente B00 especies:.y
100 geéneros, concentrados en los trépicos del Viejo y Nuevo

Mundo (Cronguist, 198B1). Eccremocarpus pertenece a la tribu

monogeneérica, Eccremocarpese.

Las relaciones filogeneticas de la familia son muy
complejas y aun no estan esclarecidas (Gentry, 1974; Gentry
& Tomb, 1979). Segun Gentry & Tomb (1979), Eccremocarpeae
es una tribu taxondmicamente alslada (Fig. 3) puesto gque es
la uUnica con placentacidn parietal (Cronguist, 1981). EI1
tipo de polen mas primitivo en la familia es 3-colpado,
finamente reticulado y caracteriza & Tecomeae (Gentry &
Tomb, 1979). Eccremocarpeae presenta polen 3-coclpado, psi-
lado (Gentry & Tomb, 197%). ©Segun Gentry (com. pers.), la
tribu Eccremocarpeae no estd directamente relacionada con
ninguna de las restantes tribus actuales y se habria deri-
vado directamente de un complejo basal de la familia (Fig.
3.

Miembros de la familia Bignoniaceae sonmn polinizados
exclusivamente por animales. La familia es muy diversa en
cuanto a agentes de polinizacidn (Gentry, 1974). La mayoria
de los generos tropicales de la tribu Tecomeae, como de
Bignonieae, son polinizados principalmente por himendpteros

pertenecientes a géneros de abejas tropicales, tales como
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FIGURA 3.-

Esquema de las relaciones filogeneéticas de las tribus
de la familia Bignoniaceae de acuerdo con Gentry (1974),
Gentry & Tomb (1979) y Gentry (1980). VM = viejo mundo;

NM = nuevo mundo.
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Xylocopa, Eulaema y Trigona, indicando gque el mecanismo de
polinizacidn bésico en la familia habria sido la melitofi-
lia. En especies tropicales aisladas de Tecomeae, sin em-—
bargo, se ve una primera tendencia hacia la ornitofilia,
con los picaflores perforando la base de la corols, reti-
rando asi el néctar de las flores, sin constituirse en
polinizadores efectivos. Un genero templado de Tecomeae,
Campsis es polinizado por picaflor (Bertin, 198B2; Heyneman,
1983; Baker & Baker, 1983). En Bignonieae, nuevamente hay
una cierta tendencia hacia la ornitofilia efectiva con

especies de los géneros Martinells y Pirostegia dependiendo

principalmente de colibries para su polinizacion (Gentry,
1974 . Los tres géneros que constituyen la tribu
Crescentieae, son quiropterofilicos (polinizacidn por
murcieélagos). Ocasionalmente reciben visitas de Sphingidae
(mariposas nocturnas)} o de colibries que "roban" néctar.
Polinizacidn por murciélagos es tambien conocida en Kigelis
de la tribu Coleeae. Gentry (1974) estima que la ornitofi-
lia es probable en Tourrettieae. No existe informacidn en
cuanto a la polinizacidn de Schlegelieae.

Ecspecies de Eccremocarpus de la tribu Eccremocarpeae

monogenérica, segun Gentry & Tomb (197%9) son exclusivamente
polinizadas por picaflores. Si aceptamos gue el mecanismo
de polinizacidn del complejo basal de la familia que dio o-
rigen a Eccremocarpeae habria sido la melitofilis, la evo-

lucién de la ornitofilia en Eccremocarpus indudablemente

ocurrid independientemente de su aparicidn en las restantes

e
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tribus. El cambio de melitofilia hacia ornitofilia es Comun.
a lo largo de gradientes altitudinales en las montamas tro-
picales (Cruden, 1972) . La presente asociacidn de

Eccremocarpus scaber con Patagona gigas en particular, por

otra parte, muy posiblemente se produjo en la regidn tem-
plada de la distribucidn del género. Ortiz-Crespo (1%974),
en su lista de las fuentes de néctar del picaflor gigante &
lo largo de su distribucidn geogra&afica, no hace mencion de

otras especies del genero Eccremocarpus aparte de E.

scaber. Tampoco se mencionan otros miembros de lsa familiea
Bignoniaceae entre las fuentes de nectar de Patagona gigas

(Ortiz-Crespo, 1974).

ii). Patagons gigas Vieillot (Trochilidae) (Fig. 4).-

Patagona gigas (picaflor gigante) se distribuye en la
vertiente occidental de los Andes desde Ecuador hasta Ay-
sén, desde el nivel del mar hasta la zona andina, vy en la
vertiente oriental de los Andes en Argentina, en Jujuy,
Tucuman, Catamarce, La Rioja y Mendocza (Contreras, 1978;
Ortiz-Crespo, 1974). Para Argentina, tambien hay algunos
registros en la costa Atlénticé, en el area de La Plata
(Ortiz-Crespo, 1974) y probablemente tambien mas al Sur de
Mendoza por la cordillera (L. Contreras, com. pers.).

Se reconocen dos subespecies: FPatagona gigas peruviana
y P. igas gigas; estae ultima se encuentra desde las lati-

tudes de Atacama hasts Aysén (Goodall et al., 19446), mien-
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FIGURA 4.-

Aspecto general de los tres organimos reportados como

visitantes de las flores de Eccremocarpus scaber. Ejemplar
hembra de Patagona gigas gigas (Trochilidee) (Pgg); ejem-
plar hembra de Sephancides galeritus (Trochilidae) (Sg);

Bombus dahlbomi (Apidae)- sexo no identificado (Bd).
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tras P. gigas peruviana se distribuye desde el extremo nor-
te de Chile hasta Ecuador (Goodall et al., 1946; Ortiz-
Crespo, 1974). En el lado Argentino se han reconocido las
dos subespecies (Contreras, 197B). La distribucidn de P.

igas gigas se sobrepone con la de Eccremocarpus scaber,

excepto en la provincia de Chubut (Fig. 2) y en el Norte.
Patagona gigas gigas, tal como la subespecie peruvianea
{Carpenter, 197&), estd descrita como migratoria (Goodall
et al., 19446; Ortiz-Crespo, 1974). Aparece en la precordi-
llera de Chile central desde Agosto, permaneciendoc alli
hasta Marzo, aungue se sospecha gue existan algunas pobla-
ciones permanentes en las condiciones mas oceanicas, en la
Cordillera de la Costa (M. Sallaberry, com. pers.). La pos-
tura se realiza a finecs de Septiembre y durante Octubre en
la Cordillera de la Costa y en el interior, desde fines de
Octubre haste principios de Noviembre, periodo gQue se sC-

brepone con la época de floracidn de Eccremocarpus scaber.

Se desconocen los lugares de migracion durante el invierno.

Las fuentes de néctar de Patagona gigas en Chile,

ademas de E. scaber, incluyen especies de Puya
(Bromeliaceae), . Lobelia (Campanuiaceae), Tropaeoclum
(Tropaeolaceae), Fuchsia (Onagraceae), Lapageria
(Philesiaceae), Tristerix {(Loranthaceae) Y Sophora

(Papilionaceae) (Ortiz-Crespo, 1974).

La caracteristica mas notable de Patagona gigas es su

tamaro corporal, Qque scbrepasa todas las otras especies de

Trochilidae (Granmt & Grant, 196B). La subespecie peruviana
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puede llegar a 22 cm de largo y hasta 24 g de peso (Contre-
ras, 1978). La subespecie gigas que nos interesa en estsa
tesis, mide hasta 21-22 cm (Goodall et al., 19446) y pesa un
promedio de 17 g. (M. Sallaberry, datos no publicados); el

pico mide un promedic de 34 mm de largo (Goodall et. al.,

19446) . Patagona gigas es mas de 9 veces mas pesado que el
picaflor mas pequefo conocido (Calypte helenae) que pessa

1.8 g, y més de 3 veces mas pesado que un picaflor promedio

(5.0 g; Hainsworth, 1981).

iii). Sephanoides galeritus Molina (Fig. 4).-

Esta especie (picaflor) se encuentra unicamente en el
lado occidental de Sudamérica en Chile y Argentina, asi co-
mo en las Islas Juan Ferndndez (Barros, 1952) (Fig. 2). En
Chile se distribuye desde Atacama hasta Tierra del Fuego,
donde se encuentra desde la costa hastae los 2000 m.s.m.m.,
incluyendo las islas de Chiloe y Mocha. En Argentina, abar-
ca desde la latitud de Mendoza hasta el extremo sur. S5u am-

plia distribucion incluye la de Eccremocarpus scaber (Fig.

2).

Sephanoides galeritus es facultativamente migratoria.

Se desplaza altitudinal y latitudinalmente, sin embargo, en
Chiloeé es residente permanente (Barros, 1952). Las pobla-
ciones de Atacama se establecen dnicamente en i1nvierno vy

son de procedencia desconocida. La postura se realize en

Octubre o Noviembre, periodo que corresponde con la época




26
de floracidn de Eccremocarpus scaber. Las fuentes de néctar

sefaladas para 5. galeritus en Chile, aparte de E. scaber,

incluyen Embothrium (Proteaceae), Tristerix (Loranthaceae),

Lobelia (Campanulaceae) (Barros, 1952), Tropaeoclum
{Tropaeclaceae), Hippeastrum (Amaryllidaceae) (Uslar,

1982). Esta lista probablemente esté muy incompleta, consi-
derando que incluye pocas especies del sur de Chile donde
esta especie de picaflor es muy comun.

Sephanoides galeritus en promedio mide 11 cm de largo

(Goodall et al., 1%94&) y pesa 5.8 g (M. 5Sallaberry, datos
no publicados); cae en el rango modal mas frecuente pare

los picaflores. Su pico mide un promedio de 14 mm.

iv). Bombus dahlbomi Guér. (Fig. 4).-

Este himendptero es la unica especie social de Chile
(Herbst, 1921). Su distribucidn en Chile abarca desde 1ls
latitud 25°S hasta Tierra del Fuego (J.C. Torres, com.
pers.). En 1la colonia fundada por una reina en primavera,
nacen inicialmente obreras cuya actividad forrajera consis-
te en cosechar polen y néctar que almacenan i1independiente-
mente en celdillas del nido terrestre (Montealegre, 1931} .
De las obreras fecundadas nacen machos partenogeneticos que
aparecen en Santiago, en Diciembre (Joseph, 192&6). Todos
los individuos de la colonia mueren entre Marzo o Abril vy
las reinas fecundadas permanecen invernando hasta la prima-
vera (Joseph, 1%2&).

Las fuentes de néctar de Bombus dahlbomi son numerosas
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especies a lo largo de Chile. Ha sido citado como visitante

de Eucryphia cordifolia (Eucryphaceae), Myrtus sp.
{Myrtaceae) (Joseph, 1926), como también de Cerastium
arvense (Caryophyllaceae), Chuguirags oppositifolis,
Mutisia sinuata, . Nassauvis pungens, Senecio bustillosianus

(Compositae), Phacelia secunda (Hydrophyllaceae), Stachys

albicaulis (Labiatae), Caiophora coronatsa, Loass
heterophylla (Loasaceae) (Arroyc et al., 1982) en Chile
central.

v). REGUERIMIENTOS ENERGETICOS DE LOS FPICAFLORES.-

Kruger et al., (19B2Z) determinaron, en condiciones de
laboratorio, los reguerimientos energéticos por gramc de
peso de especies de picaflores de un amplio rango de ta-

mafmos, incluyendo Patagona gigas. Su estimacion se basa en

el consumo de oxigeno y produccion de anhidride carbdnico.
Las determinaciones las realizaron para las horas del dia
{incluyendo periodos de descanso y vuelo), de la noche sin
entrar en sopor y de la noche, en el estadoc de sopor, segun
temperatura ambiente. Estos datos nos permitieron calcular
la cantidad de calorias reqgueridas por los picaflores de
diferentes tamaros, tanto pare el dia como para la noche,
sin y con sopor (Fig. 35, 6A y 6B). A partir de los datos de
Kruger et al., (19B2) cobtuvimos regresiocnes lineales signi-
ficativas pare el consumo energetico durante las horas del

dia y de la noche sin sopor, que nos permitieron estimar el
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FIGURA 5.-

Requerimiento calérico diario (12 h) de distintas es-
pecies de picaflor, segun su peso, a una temperatura prome-
dio de 15°C, calculada de datos experimentales de Kruger et
al. (1982). El valor de Patagona gigas es el experimentalj

el de Sephanoides galeritus fue estimado de la linea de re-

gresién. Ecuacién de regresion (y = 5Zix + 3161.3; F =

51.18; d.f. = 20; p < 0.001).
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FIGURA &.-

Requerimiento caldrico nocturno (12 h) de distintas
especies de picaflor segun peso, con y sin sopor, a una
temperatura promedioc de 10°C, calculado de datos experimen-
tales proporcionados de Kruger et al. (19BZ2). Los valores
de Patagena gigas son experimentales; el wvalor de

Sephanoides galeritus, en el caso de la noche sin sopor,

fue calculado de la linea de regresion (y = 385.11x +

1600.82; F

]
-0
O
m
s
a
4|

= 19; p < 0.001). La regresion

en el ctaso de la noche con sopor (y = 37.02x + 376.73; F =

2.53; d.f.

14 ;3 p = ©0.134) no es significativa.
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requerimiento energético de Sephanoides galeritus.

Patagona gigas consume 12 046 cal en el dia, 7 930 cal
en la noche sin sopor y 1 255 cal en la noche con sopor.
Estos valores son el doble de la energia reguerida por un
picaflor de peso promedio. Las calorias estimadas para

Sephanoides galeritus son, & 184 en el dia vy 3 B34 en la

noche sin sopor. No se pudo estimar la energia consumida
por la ultima especie en el estado de sopor por falta de u-
na regresion significativaj los requerimientos parecen ser
independientes del tamafo (Fig. 6&B). Los requeri-mientos
energeéticos en un periodo de 24 h de los picaflores (sin

sopor) que visitan Eccremocarpus scaber podriamn ser tan

altos como 20 000 cal en el caso de P. gigas y 10 000 cal
en el caso de S. aleritus, considerando que Sse piensa
que, durante el periodo reproductivo las hembras de los pi-
caflores no entran en sopor (Carpenter, 1974; 1976; Wolf &
Gill, 198&6). Estas cifras probablemente subestiman la de-
manda real de los picaflores, porque las condiciones expe-
rimerntales no permitieron vuelo sostenido (Kruger et al.,
1982). Para averiguar esto, se compard el requerimiento e-

nergético de Calypte anna (4 g) segun Pearson (1954) basado

en la distribucion real de sus actividades en un periodo de
24 h contra los valores generados por las curvas basadas en
los datos de Kruger et al. (19B2). Los requerimientos e-
nergeéticos diarios de C. annna (10 320 cal sin sopor Yy
7 550 cal con sopor) citados por Pearson (1954) son un 20 %

mayores que los calculados con las ecuaciones de regresion.
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I11. MATERIALES Y METODOS.-

i). MUESTREO DE LOS VISITANTES DE LAS FLORES DE

ECCREMOCARPUS SCABER.-

Se cuantificd la actividad de visitantes de las flores
de Eccrecmocarpus scaber a lo largo del dia en varias fe-
chas durante la estacidn de floracidn en poblaciones natu-
rales de 1la especie ubicadas en la cuenca del Rio GSan
Francisco, a orillas del Estero de la Yerba Locs, Villa
Paulina (1700 m.s.n.m; 3I3°®°20°'5, 70°20'Wj. Este sitio se
eligi¢d por encontrarse en el centro del rango altitudinal
de la especie en Chile Central, por la abundancia local de
ella, por la existencia de antecedentes de la fenologia de
floracion y vectores de polinizacion (Uslar, 1982) y por su
cercania & Santiago. En esta localidad, E. scaber forma
enramadas densas de aproximadamente 2 m de altura sobre es-

pecies como Escallonia myrtoidea vy Lithraea caustica. En

dichas enramadas frecuentemente se encuentran también

Mutiicifolia y Tropaeolum tricolor.

A intervalos de 10 min a lo largo de las horas de luz
(&6 AM - 9 PM) se registrd el numero de visitas de cada vec-—
tor vy el tiempo de permanencia del visitante en cada flor
ern wun ares fija comn alta densidad de individuos de

Eccremocarpus scaber, con un numero conocido de flores a-

biertas cada dia de observacion (cf. Arroyo et al., 198B5).
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El total de intervalos de 10 min observados sumaron entre
B y 12 h de observacion directa cadse dia, salvo un dia en
gue la lluvia suspendid la observacion a las 16 horas.
Concomitantemente, se anotd cualquier otra especie de plan-
ta visitada por los organismos polinizadores de E. scaber.
Las observaciones se realizaron cada 15 dias (B-10 m de ra-
dio) en el intervalo comprendido entre fines de Octubre (i-
nicio de la floracidn) hasta fines de Diciembre (fecha en
que la floracidn comienza a declinar notoriamente) de 1983
y 1984. Los resultados se expresan como el porcentaje de
visitas totales por polinizador y promedio de visitas por
flor por hora (tasa de visita). El porcentaje de visitas
proporciona un indice de la importancia relativa de los
vectores, en relacidn al numero total de fecundaciones es-
peradas. La tasa de visita sefale 1la importancia del
vector en relacidn al numero de flores abiertas en una

fecha determinadsa.

ii). MORFOLOGIA EXTERNA Y ANATOMIA DEL NECTARIO.-

Se estudid la superficie del nectarioc, wusando micros-—
copio electrénico de barrido, mediante la tecnica descrits
por Montenegro et al. (1980). Los nectarios de flores madu-
ras fueron colectados en terreno de las poblaciones seRala-
das en 1I1I.i. El material fue transferido a tetroxido de
osmioc al 1 % y mantenido en la oscuridad por 30 min & 1 hj

luego se lavd en agua destilada durante S min, con cambios

sucesivos.
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El material fue deshidratado en una bateria de acetona
(3I0-40-50-75-100 %), manteniendo toda la noche en acetona
al 75 % vy completando la deshidratacidn al dia siguiente
con acetona 100 % durante 30 min. Finalmente, el material
fue llevado & secado de punto critico, usando CO, como li-
quido de transferencia por acetona. El punto craitico del
CO, se alcanza a 10BO libras de presion y 31.5°C. Final-
mente, el material se cubrid® con una capa de oro, de apro-
ximadamente 300 A de espesor, para ser observado en un mi-
croscopio electrédnico de barrido SIEMENS.

La anatomia del nectario fue estudiads durante el
desarrollo de 1la flor, & través de cortes transversales vy
radiales. El material fue colectado de flores de las mismas
poblaciones naturales descritas anteriormente, entre No-
viembre y Diciembre (época de maxima floracion). Se defi-

nieron los siguientes estados de desarrollo:

1. Estado 1 (preantesis).-
Corresponde a yemas florales, etapa en la gue aun no
ha comenzado la secrecidn de néctar. Los nectarios

midieron 1.0-2.2 mm de diametro.

2 Estado Z (antesis reciente).-
Corresponde a flores recien abiertas, etapa en Qque
comienza la secrecidn. Los nectarios midieron

2.0-3.2 mm de diametro.
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3. Estado 3 (flores maduras).-
Corresponde & flores que se caracterizanm por la
intensa secrecidon. Los nectariocs midieron 3.2-4.5

mm de diametro.

4, Estado 4 (flores senescentes).-

Corresponde & flores en etapa de finalizacidn de lea

secrecidn. Los nectarios midieron sobre 5 mm de
didmetro.
El material fue fijado en FAA {alcohol etilico:dcido

aceético glacial:formaldehido:agua - 50:5:10:35) y deairado
por vacio, en el mismo fijador por 24 h; se deshidratd en
una bateria de alcoholes, hasta llegar a alcohol butilico
terciario al 100 %, trabajando a 60°C para evitar gue este
cristalice. Posteriormente, el material! fue incluido en pa-
raplast, de donde se obtuvieron cortes de 7-10 pum. Los cor-
tes se timeron con safranina—-fast green o con azul de bro-
mofenol.

Con el objeto de caracterizar el crecimiento y desa-
rrolloc celular de cada uno de los 4 estados definidos, se
calculd el volumen celular de acuerdo a la metodologia se-
fialada por Dengler et al. (198&) de 100-200 células de
cada tejido que conforma el nectario (epidermis, parenguima
secretor y parénguima fundamental). En forma simultanea se

midid el tamarmo de los espacios intercelulares (aumento de

40 x) a lo largo de una linea imaginaria que atravesaba ca-
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da uno de los tejidos. Posteriormente, se calculd la rels-
cion entre volumen de las celulas y tamafo de los espacios

intercelulares, en cada uno de los tejidos.

iii). ULTRAESTRUCTURA DEL NECTARID.-

Cortes del nectario de las flores en lous 4 estados de
desarrolle sefialados anteriormente fueron observados con
el microscopio elecirdnico de transmisidn.

Se colectd material fresco, de las mismas poblaciones
sefialadas en IIl.i. Por ser material biocldgice desconocido,
se emplearon dos protoceolos de fijacidn: (a) fijacidn en
glutaraldehido al 2 %, en buffer fosfato pH 7, por 2 h a
temperatura ambiente vy (b) Ffijacion en Karnowsky, en
buffer cacodilato 0.2 M, pH 7.4. Posteriormente, el mate-
rial fue post-fTijado en tetrdxido de osmio al 1 %, en
buffer fosfato pH 7, por 90 min en oscuridad. Luego, se
deshidratd en una bateria de acetena, de ¢oncentraciones
crecientes 30-50-70-20-%5-100 %, realizando 3 cambios en
esta udltima concentracioén, de 1 h cada una.

Se embebid en Spurr-~acetona, ttrabajando al vacic todas
las etapas de imbibicidn. La imbibicidn se realizd en 4 e-
tapas, cada una de 30 min. La primera contenia 2 partes de
acetona de 100 % y 1 parte de Spurr, 1la segunda, partes i-
guales de Spurr—acetona de 100 %, la tercera, 2 partes de
Spurr y 1 de acetona de 100 % y la cuarta, solamente Spurr.

ta inclusidn se realizd en un molde, donde se oriented el
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material convenientemente para obtener cortes transversales

medios. Se dej¢ toda la noche en Spurr a 70°C, para que la
resina de inclusidn polimerizara, paulatinamente.

Cortes gruesos de 1 uym permitid selecionar el drea a
estudiar al microscopio electrdnico; las zonas selecionadas
fueron dejadas en el extremo del blogue gue se talld, en
forma de piramide truncada. Se hicieron cortes finos, de
Z00-300 A (color de interferencis gris o blanco), con ul-
tramicrotomo marca Sorvall MT-2 Porter—-Blum y se montaron
directamente sobre rejillas de cobre, de 2.3 mm de diametro
y 0.2 mm de espesor. Las secciones se tiferon por inmersion
en una solucién de acetato de uranilo al 4 4 y citrato de
plomo al 2 % (Cardemil & Jordan, 1982). El material fue

observado en un microscopio Philips M-300.

iv). COMPOSICION DE AZUCARES DEL NECTAR.-

Los azucares del néctar de Eccremocarpus scaber fueron

analizados cualitativa y cuantitativamente por técnica de
cromatografia en capa fina (TLC) y tecnica colorimeétrica de
Antrona, que cuantifica azucares totales (Dische, 1%962).
Una cierta cantidad de néctar fresco se obtuvo de la secre-
cidn floral, con microcapilares de volumen calibrado, de u-
nas 200 flores en el estado 3 (flores maduras) en terreno,
en la localidad sefalada en III.1.

La solucitdn de néctar fue diluida 20 veces y 1 pl de

esta dilucion fue sembrado al lado de los azucares estandar

en una place cromatogréfice de celulosa. Los cromatogramas
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fueron corridos por 5 veces consecutivas y secados entre
cada corrida. El solvente estaba compuesto de etil acetato:
4cido aceético:dcido formico:agua (1B8:3:1:4).

Los cromatogramas fueron revelados para azucares re-
ductorés (glucosa y maltosa) y no-reductores (sacarosas vy
fructosa). Para los reductores, se ust¢ KOH 0.5 N y 0.5 ml
de solucién saturads de nitrato de plata, en 100 ml de ace-
tona. La tincion de plate fue fijade con solucidn de tio-
sulfato de sodioc al 10 %. Los azucares no-reductores,
fueron detectados en la placa cromatogrdfica con soluciodn
de resorcinol y &cido clorhidrico 1:5, calentando la placa
a 60-70°C por unos minutos, hasta que aparecieran las
manchas.

Una vez identificados los azucares de acuerdo a los Rf
calculados, se procedid a cuantificarlos. Para ello, placas
cromatogréaficas sembradas Z veces con azucares estandares vy
Z wveces con las muestras de nectar (en forma de imagen de
espejo), fueron corridas en el solvente y sdlo una mitad
revelada con tincidn de plata o resorcionol. Los azudcares
de la mitad nmo revelads, fueron extraidas de la placa por
raspadc de la mezcla celuldsica del ares currespondieﬁte.
Luego, el polvo celuldsico fue diluido en 1 ml de agua des-
tilada y calentadc & bafoc maria a 70°C, por 15 min; poste-
riormente, se centrifugd en microcentrifuga por 10 min. A
las soluciones resultantes se les agregd 2 ml de reactivo
fresco de Antrona (200 mg de Antrons disueltoc en 100 ml de

dcido sulfurico concentrado; Dische, 1962) s se leyd la
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absorbancia de cada muestra a 620 mm en un Spectronic 20

Bausch & Lomb. La absorbancia fue convertida en mg de azu-

car usando una curva de calibracion confeccionada a partir
de concentraciones conocidas de azucares.

Se investigd la posible reabsorcion de azucares del

néctar al nivel del nectario y del ovario de la flor usan-

do “C-sacarosa. Se trabajd con inflorescencias completas,

bien desarrolladas, que presentaban flores en todos sus
estados de desarrollo, obtenidas en terrermo en la locali-
dad seralada en III.1. Una vez retiradas, las inflorescen-

cias fueron transferidas inmedidtamente a cajas de hielo
(aproximadamente 5°C) y transportadas rapidamente al labo-
ratoric, donde se colocaron con el tallo sumergido en agus
para no paralizar la secrecion de nectar.

El néctar de 3 flores en estado 4 (flores senescen-
tes) fue contaminado con “C-sacarosa, de radioactividad
especifica de 4.41166cpm/mm01. Pare esto, 5 pul de solucion
de sacarosa de radiocactividad especifica sernalada, se de-
positaron con una jeringa Hamilton de 10 ul, en el néctar
acumulado de flores, teniendo cuidado de no darmar su coro-
la y nectario. Las inflorescencias .fueron inmedidtamente
cubiertas por una campana de vidrio para mantener uniformes
las condiciones de humedad.

Después de 24 h, el nectar de cada una de las tres
flores fue retirado con microcapilares y su radiocactividad

determinada. En seguida, los ovarios y nectarios fueron di-

sectados separadamente y lavados dos veces consecutivas con
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1 ml de agua desionizada, por 30 min & temperatura ambien-—
te. Los trozos de tejidos fueron posteriormente sometidos a
3 extracciones etandlicas, con 1 ml de etancl BO %L a &0°C,
la primera durd toda la noche vy laslotras dos, 30 min cads
una. Para detectar la radioactividad de los ovarios y nec-
tarios, se mezcld cada una de las extracciones etandlicas
con 10 ml de liquido de contador de centelleo (una soclucion
de 4 g/l de PPO (2,5 difeniloxazol) y 50 mg/l de POPOP
(2,2-p-fenilen-bis [feniloxazol], disueltos en tolueno-tri-
ton X-100 [2:1, v/v], con wuna eficiencia de BO-90 %). Al
mismo tiempo, se comprobd que el néctar fue adecuadamente
contaminado, determinando el nivel de radiocactividad espe-
cifica de una mezcla gque contenia todo el nectar presente
en las flores y 10 ml del liquido de contador de centelleo.
Las cuentas fueron determinadas en un contador de centelleo

para liquidos, marca Philips.

v). PATRON DE ACUMULACION DE NECTAR Y CAPACIDAD SECRETORA

TOTAL DEL NECTARICO DE ECCREMDOCARPUS SCABER.-

Se determind tanto el patrdn de acumulacidén de neéectar
durarte la vida de una flor, como la capacidad secretora

total del nectario de Eccremocsarpus scaber, mediante ob-

servaciones realizadas en flores aisladas de la actividad
de polinizadores u otros organismos. Se trabajd con plantas

de poblaciones muy extensas, ubicadas en la misma localidad

a la sefalada en 11I1.i, entre fimes de Octubre hasta fines




de Diciembre.

La gran variacidn observada en la cantidad de nectar
que secreta una flor (ej. Cruden et al., 1983; Carpenter,
1983), hace indispensable hacer mediciones de muchas flores
para poder detectar las tendencias con confianza. Con el
objetivo de disponer de varias réplicas de los diferentes
estados de desarrollo floral que intervienen en la secre-
cién, se marcaron yemas florales cerradas de varios tamafos
provenientes de 57 inflorescencias. Posteriormente, grupos
de inflorescencias con yemas marcadas fueron aisladas de
visitas de polinizadores con mallas plasticas, de rejilla
de 1 mm x 2 mm, que cubrian totalmente las plantas.

Siete dias después (periodo en el gue todas las yemas
marcadase abrieron y entraron en la etapa de secrecion), se
midid el largo de la corola y se extrajo el nectar acumula-
do en las flores, con microcapilares de 1, 5, 10, 20 y 25
Bl (Drummond, Corning), registrando primerc el volumen vy
luego la concentracidn del néctar con un refractometro
manual (Bausch & Lomb). Las extracciones se efectuaron por
un periodc de 24 h, eligiendo aleatoriamente las inflores-
cencias a muestrear. El muestreo aleatorio de las inflo-
rescencias asegurd que ningun estado de desarrollo de las
flores estuviese sujeto a condiciones ambientales diferen-—
tes a las demas en cuanto a temperatura y humedad relativa
en el dia de muestreo. Se complementd esta observacion con
un muestreo del néctar disponible en la poblacidn, gue

corresponde al néctar presente en flores abiertas, no
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cubiertas con malla. Para dicho proptsito, a las 14 h se

extrajo néctar de todas las flores abiertas de 29 inflores-

cencias, a8 fines de Diciembre de 1983. De esta manera se a-

. segurd que todas las etapas de desarrolloc estuviesen re-

presentadas.

Se calcularon las cantidades de los dos componentes
del neéctar mas relevantes para la dieta de un polinizador
bidtico (azucares y agua), segun la etapa de desarrollo de
la flor. Para los azucares se ust el factor de correccion
de Cruden et al., (1983) que estandariza las concentra-

ciones del refractémetro a valores peso/volumen:

y = 0.0086 x + 0.9946

donde y s mg de azucar Yy X, la concentracién del

néctar (pesc de soluto respecto a peso de solucion - valor
del refractdmetrol.
Para estimar el contenido de agua en el néctar, se

restd de los volumenes de néctar registrados en terreno, el
volumen correspondiente a la cantidad de azucares presente.
El wvolumen ocupado por una cantidad conocida de azucares
fue determinado previamente en el laboratorio. Para deter-—
minar el wvalor energético del néctar se convirtieron las
cantidades de azucares a calorias (1 mg de azucar = 4.0 cal

Heinrich & Pantle, 1973).




L4

vi). PATRON DIARIO DE SECRECION DE NECTAR EN FLORES DE

ECCREMOCARPUS SCABER.-

Se investigd el patrdon diario de secrecion de nectar
determinando la c;ntidad de azucar y ague secretada, vy la
concentracién del néctar a intervalos de 6 h a lo largo de
un periodo de 24 h. A las & PM del dia de muestreo, se
marcarorn flores abiertas del tamarmoc correspondiente al
estado I (activa secrecion; 2Z-26 mm de largo) con anteras
no perturbadas (sin evidencia de actividad de poliniza-
dores), provenientes de varios individuos de una poblacidn

densa de Eccremocarpus scaber, ubicada en la ribera del va-

lle del Rio San Francisco, ca. 6 km de la interseccidén del
caminoc @ la Mina La Disputade Las Condes y Farellones, 1600
m.s.n.m. Las observaciones se realizaron durante el periocdo

de maxime floracidn de la especie (mediadocs de Noviembre),

trabajando en dias soleados, libres de neblina y sin vien-—
to.

De cads flor marcads, se retird y desecht el volumen
de néctar acumulado haste el momento de las observaciones,
con microcapilares (Drummond) de 1, 5 y 30 lambda. Luego,
para asegurar gue el nuevo nectar secretado no se contami-

|
I nara con polen, como también para facilitar la manipulacion
I
| de las flores, se retiraron culdadosamente con pinzas, las
|
|

anteras de cada flor. En seguida, se taparon las plantas u-

sando mallas plédsticas (rejilla de 1 mm x 2 mm) para impe-

dir que el néctar acumulado fuera extraido por polinizado-

R . T
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res u otros organismos.

Seis horas después de tapadas las flores (a las 12 PM)
nuevamente usando microcapilares de volumen calibrado, se
extrajo cuidadosamente todo el néctar acumulado en cada
flor individual, registrando el volumen presente. El néctar
de cadae flor fue transferido a frascos independientes que
contenian 50 pl de agua destilada. Ge repitid este mismo
procedimiento con el néctar acumulado entre las 12 PM - &
AM, &6 AM - 12 AM y 12 AM - & PM respectivamente, completan-
do asi un ciclo de 24 h. Se mantuvo registros de la tempe-
ratura ambiental & intervalos de 1 h para la mayoria de las
horas en el ciclo de 24 h. FPosteriormente se determind la
concentracion del néctar colectado por flor comn un refrac-
tometro marca Zeiss, rango 0-95 %, en equivalentes de saca-
rosa. Para lacs determimaciones de concentracidn, se elimi-
n¢ aguellas muestras de néctar cuyo volumen era igual o in-
ferior a 1 pl, debido a que la presencie de residuos de te-
jido del nectario en el neéctar podrian introducir un error
apreciable en los datos en volumenes tan pegueros.

Para el néctar acumulado en cada intervalo de seis
horas, se determind la cantidad de azucar y de aéua presen-—

te segun la metodologia descrita en III.v.
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IV. RESULTADOS.-

i). ORGANISMOS QUE VISITAN FLORES DE ECCREMOCARPUS

SCABER.-

En el total de 3BB periodos de 10-minutos de observa-
cion efectuados en los dos anos de estudio, cuatro organis-

mos (Tabla 1) visitaron las flores de Eccremocarpus scaber:

los picaflores Patagona gigas vy Sephanoides galeritus

(Trochilidae) reportados previamente por Uslar (1982), el

abejorro Bombus dahlbomi (Apidae), también reportado por
Uslar (1982), perc en calidad de "ladron de nectar"”, y una

mariposa no reportada anteriormente, Tatochilse mercedis

(Pieridae).

a). COMPORTAMIENTO DE LOE VISITANTES DE ECCREMOCARPUS

SCABER.-

Ambos picaflores visitaron Eccremocarpus scaber en los

dos afos de estudio (Fig 7). Patagona gigas se alimentd del
néctar de E. scaber desde Octubre hasta Diciembre (Fig.
7R), estando presente en el 100 % de los dias de registro

en 1983, y en el BO % en 1984 (Fig. 7B). Sephanoides

galeritus comenz¢ su actividad en E. scaber mas tarde que

P. gigas, a partir de mediados de Noviembre, presenténdose
en el 60-646 % de los dias de observacion (Fig 7A y B). La

intensidad de visitas de ambos picaflores es baijis (Tabla 1;
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Tabla 1. Frecuencia de visitas de los visitantes de las

flores de Eccremocarpus scaber basads en 38B intervalos de
10-minutos de observacidn (92 horas) de 1983 y 1984.

Visitante Presencia res- Presencia res- Presencia res-—
pecto al numeroc pecto al numerc pecto al total
total de perio- total de horas de pericdo con
dos de 10-min registradas. visitas.

registrados.

(%) (%) (%)
F. gigas 6£.19 22.82 BC.13
S. galeritus 3.61 14,13 14.10
E. dahlbomi 18.81 29.35 B8.97

T. mercedis 1.29 4,35 Siwid
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Meses de actividad (A) de los visitantes de flores de

observacidn
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Fig. B).

El numero de flores visitadas por los dos picaflores
en cada avistamiento en el area de estudio {(promedio de
5.16 y 5.41; Tabla 2), fue relativamente bajo y no hubo di-
ferencias significativas entre las especies (Z = 0.441; p =
0.330; Prueba de dos muestras de Wilcoxon [PW]l). En el caso

de FPatagona gigas ecta tendencia esté relacionade con su

estrategia de colecte denominada "traplining" (Janzen 1971;
Feinsinger & Colwell, 1978). Observamos en varias oportuni-
dades que volabe & lo largo de la ribers del rio, cosechan-
do néctar por periodos cortos en plantas separadas entre
=i, volviendo luego al mismo punto de descanso. Aunque vi-
sita pocas flores por vuelo, no se sabe si §. galeritus es
un tipico "trapliner". Su pequefo tamarmo, dificulta seguir-
lo en vuelo.

Los picaflores se alimentan introduciendo su pico en
el tubo de la corocla, permaneciendo suspendidos en el aire.
Como resultado de la introduccidn del pico al tubo angosto
de la corola, la flor se desplaza de su posicidn semierec-—
ta, dobléndose hacia abajo de modo gque la boca se encuentra
en una posicidn invertida con respecto a lo normal. El un;—
co contacto entre el animal y la flor se da entre el pico y
los drganos sl interior de la corola. Al retirar el animal
su pico, la corola retorna a su posicidn semi-erecta. El
tiempo de permanencia de los picaflores en una flor es muy

cortoc (Tabla 2; Fig. 9), y no difieren estadisticamente en-—

tre las dos especies (Z = 0.793; p = 0.214; PW). Las flores




tadas

Eccre

5

FIGURA B.-

Distribucién de frecuencias de numercos de flores visi-
por avistamiento de los visitantes de las flores de

mocarpus scaber.
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Tabla 2. Aspectos del comportamiento de
las flores de Eccremocarpus scaber.

Visitante No. flores
visitadas

por
avistamiento

S3

los visitantes de

Duracidn de
las visitas por

flor

P. gigas 9.16*0.65 1-14 3z
S. galeritus 5.41%0.99 1-1B 17
E. dahlbomi 4,57+x0.24 1-29 296
T. mercedis 1.00%0 = S

2.34%0.18

1.94£0.12

8.55*x0.52

4.6020.51

(seg)

Rango n
1-8 &1
1-3 31
1-120 408

3-6 s
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FIGURA 9.-

Distribucidn de frecuencias del tiempo invertidoc por

flor de los wvisitantes de las flores de Eccremocarpus

scaber.
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gque se observaron inmedidtamente después de las visitas de
P. gigas estuvieron totalmente desprovistas de nectar, in-
dicando gue el método de extraccidn de néctar es altamente

eficaz (Tabla 3).

Desde Octubre hasta Diciembre, Eccremocarpus scaber es

sin dudsa la principal fuente de néctar wutilizada por
Patagona gigas en el area de estudio. No fue observado en
ninguna otra especie de planta durante este periodo. En
cambio Sephanoides galeritus frecuentemente visitd

Tropaeclum tricolor (Tropaeolaceae) en 0Octubre y Mutisia

ilicifolisa (Compositae) a fines de Noviembre y Diciembre.

Bombus dahlbomi visitd las flores de Eccremocarpus

scaber unicamente en el mes de Diciembre (Fig 7A). Basado
en los registros de visitas, su actividad fue alta (Tabla
1; sin embargo ver IV.i b). Eccremocarpus scaber es una de
las muchas fuentes de nectar de B. dahlbomi en el &rea de

estudio. En el periodo en que florece Eccremocarpus scaber,

B. dshlbomi también visita Mutisia ilicifolis (Compositae),

Cynoglossum creticum {(Boraginacese), Aristotelis chilensis
(Elaeocarpaceae), JTropaeolum tricolor (Tropaeolaceae), vy

Phacelie secunda (Hydrophyllaceaes).

Bombus dahlbomi wvisits un numeroc menor de flores en

cada avistamiento comparadoc con los picaflores (Z = 1.8B65;
p = 0.,031; PW) vy, como se refleja en el rangoc (Tabla 2) y
distribucidn de frecuencia de flores visitadas (Fig. 8),
su comportamiento en Eccremocarpus scaber es notablemente

mas wvariable. Puede visitar una spla flor, o incluso re-
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Tabla 3. Néctar residual en flores de Eccremocarpus scaber
medido inmediatamente despueés de visitas de Patagona gigas
y Bombus dahlbomi. Los datos para cada especie fueron toma-
dos en dos fechas independientes.

Noc. flores Largo corola Nectar residual
(rangoc mm) (pl)
X + SD Rango
FP. gigas 22 2329 o x0 -

B. dahlbomi 22 23-246 2.74 * 2.24 0.1-9.8
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correr la inflorescencia desde la base hasta el apice, mo-
viéndose de inflorescencia en inflorescencia en la misma
planta. Para alimentarse, se sujeta al borde recurvoc de la
corola comn 2 o 3 de sus pares de patas. La cabeza se man-—
tiene practicamente libre de contacto con la corola y el a-
paratc bucal de ce. 3 mm de largo solo se introduce super-
ficialmente en el tubo de la corola. Debido al pesoc del a-
nimal, la flor se desplazs de su posicion semi-erecta & una
posici®n colgante. En esta postura el abejorro cosecha nec-
tar de la flor durante periodos largos de tiempo (X = B.S55
=1=TelH Tabla 2), gue son estadisticamente mayores que los de
los picaflores (Z = 11.615; p < 0.001; PW). A pesar de que
B. dahlbomi cosecha néctar por periodos muy largos, a
diferencia de los picaflores no logra vaciar completamente
lacs flores (Tabla 3).
Las cargas de polen examinadas de tres individuos

que visitaron flores de Eccremocarpus scaber, capturados en

el mes de Diciembre de 19B3, no reveld ningun granoc de po-

len de esta especie, indicando que Bombus dahlbomi proba-

blemente raras veces constituye un polinizador efectivo de
E. scaber. Esto no es sorprendente; aunqu; su lengua (glo-
sa) alcanzara el néctar en la parte ensanchada de la coro-
la, su aparato bucal corto sdlo alcanza las anteras del par
de estambres mas largo pero de ninguna manera alcanzaria al
estigma ubicado profundamente en el tuboc de la corola. Por
otra parte, la glosa de B. dahlbomi de 3.5 mm, no es lo su-

ficientemente larga como para alcanzar el fondo del tubo de
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la corola. Este hecho probablemente explicaria porqué gueda

néctar residual después de sus visitas.

Tatochile mercedis se presentd en las flores de

Eccremocarpus scaber unicamente en Diciembre de 1983 (Fig.

7)3 su 1intensidad de visita fue baja (Tabla 1).

Eccremocarpus scaber es aparentemente una fuente secundaria

de néctar de T. mercedis. En el area de estudio tiende s

visitar Mutisis ilicifolia mucho mas frecuentemente. Aungue

estuvo presente en el areas de estudio en 1984, no visitd E.
scaber. Se comporta de una manera similar al del abejorro
en cuanto a la extraccidn de néctar. Se sujeta al borde re-
curvo de la corola con sus 6 patas, introduciendo su largs
y fina proboscis dentro del tubo de la corcla y sin  intro-
ducir la cabeza. Visitd una flor por avistamiento (Takla 2)

permaneciendo mas tiempo en una flor gue los picaflores (Z=

3.182; p = 0.001; PW), pero no con respecto a Bombus
dahlbomi (Z = 0.492; p = 0.311; PW). A diferencia de
Bombus dablbomi, los individuos de J. mercedis permanecen

en E. scaber muy poco tiempo recorriendo largas distancias

antes de seleccionar nuevas fuentes de néctar.
b). NUMERO DE VISITAS.-

En 1983 (Tabla 4) Bombus dahlbomi efectud el mavyor
porcentaje de las visitas registradas (93.25 %) a las flo-

res de Eccremocarpus scaber, seguido por los picaflores con

un total de 6.4 % de las visitas. En dicho afo, la tasa de

visita de B. dahlbomii (Tabla 4) fue superior a la de los
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Tabla 4. Porcentajes relativos de visitas efectuadas y tasas
de wvisita (X visitas/flor/hora x 100) de los visitantes de
las flores de Eccremocarpus scaber.

Visitante 7 del numero total X visitas/flor/
de visitas hora x 100
(X = SE)
1983 1984 19es 1984
(n=1437) (n=178) (n=28) (n=64)
P. gigas 4.24 5B.43 1.40%0.7 7.0x3.5
S. galeritus 2.16 34.27 0.40x0.2 0.7%0.3
B. dahlbomi 93..295 7.30 ?.20x1.4 0.1%0.1

T. mercedis 039 (0] 0.03*+0.01 (0]
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picaflores (Z = 5.703; p < 0.001; PW). Tatochils mercedis

efectud menos del 1 % de las visitas, con una tasa signi-
ficativamente inferior a la de B. dahlbomi (Z = 5.375; p <
0.001; PW), pero no en relacidn a los picaflores (Z =
0.445; p = 0.324; PW). En 1984 se invi;tieron los porcen-
tajes relativos de las visitas entre B. dahlbomi vy los
picaflores con 1los uUltimos efectuande 91.15 % de las
visitas y B. dahlbomi, 8.84 . En dicho afo las tasas de
visita de los picaflores (Tabla 4) fueron superiores a las
de B. dahlbomi (Z = 1.650; p = 0.04%9; PW).

El alto porcentaje de visitas efectuado por B.
dahlbomi en 1983, debe interpretarse con cautela. En primer
lugar, los datos en este amo fueron tomados exclusivamente
en el mes de Diciembre. Como se serald anteriormente, todas
las visitas efectuadas por Bombus dahlbomi corresponden al
mes de Diciembre, independientemente del afo (Fig. 7). Por
lo tanto, el alto porcentaje de visitas de B. dahlbomi en
1983 seria parcialmente un artefacto del pericdo en gQue se
efectud el muestro de ese aro. Por otra parte, en 1983, por
casualidad, un individuo de B. dahlbomi habie construido su
nido terrestre en la inmediaciones de las poblaciones de
Eccremocarpus scaber en estudic, aumentandoc sobre el prome-
dio el numerc de insectos en el area.

Aungue Bombus dahlbomi efectud proporcionalmente mas

visitas gue los picaflores en 1983, es interesante que las
tasas de visitea de los verdaderos peolinizadores de

Eccremocarpus scaber psra el mes de Diciembre 1983 y 1984

| caeee - __ _ . _ . . 3
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(mes en que se tomd datos en los dos afios), no son signifi~
cativamente diferentes (P. gigas: Z = 0.64B; p = 0.258; S.
galeritus: Z = 0.210; p = 0.417; PW). En cambio, la tasa de
visita de B. dahlbomi de 1984 (afec en que no hubo cons—
truccion de nido en las cercanias del &rea de estudio) de-
cayd significativamente con respecto a 1983 (Z = 5.270; p <

0.001; PW).

c). ROL RELATIVO DE PATAGONA GIGAS Y EEPHANDIDES GALERITUS

POLINZADORES PRINCIPALES DE ECCREMOCARPUS SCABER.-—

De 1los patrones de comportamiento y de las visitas se
puede concluir que los picaflores son los polinizadores mas

importantes de Eccremocarpus scaber; gqueda por establecer

su 1mportancia relativa.

En 1984, sumando todas las visitas efectuadas a lo
largo de 1a temporada, Patagone gigas efectud casi el doble
del ndmero de visitas que Sephanoides galeritus (Tabla 4;
Z = 3.467; p < 0.001; Prueba de Igualdad para dos Propor-—
ciones [PIP]). Igual tendencia se observd en 1983, a pesar
que el muestreo estuvo restringido al mes de Diciembre (Z =
32.309; p £ 0.001; PIP). En términos del numero de visitas
absolutas efectuadas, por lo tanto, P. gigas seria el poli-
nizador més importante de E. scaber. Las tasas de visita
(Tabla 4) revelan una tendencia similar, aunque dicha ten-
dencia no llega a ser significativa (P, gigas vs &.
galeritus: Z = 0.758; p = 0.224 para 1984; Z = G.901; p =

0.184 para 1983; PW).
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i1). EL NECTARIO DE ECCREMOCARPUS SCABER.-

El nectario de Eccremocarpus scaber es un disco anu-

lar ranaranjadoc gque puede variar entre amarillo vy rojo,
mide hasta 5 mm de didmetro y 1.5 mm de alto en la etapa
secretora; se ubica entre la base del ovario y la base del
tubo de la corola (Fig. 10 y 11) y se origina por ensancha-
mientoc de tejidos en la base del ovario y del receptaculo

(Fig. 11A).

a). MORFOLOGIA EXTERNA DEL NECTARIO.-

Las observaciones realizadas a través del microscopio
electrdnico de barrido muestran que el nectario es anular vy
de superficie lisa (Fig. 11A), a diferencia de la del ova-
rio (Fig. 11B), el gue est& densamente tapizado por trico-
mas; estos poseen grandes cabezas, pie cortc ensanchado ha-

cia la base. Los tricomas también se observaron a lo largo

del estilc y sépalos, aunque en menor densidad. La epider-

mis del nectarioc también se caracterize por ls presencia de
estomas muy prominentes (Fig. 12), distribuidos al azar en
la superficie y aislados entre =i, compuestos de dos ceé-
lulas guardianas, con pared cutinizada.

Observaciones en nectarios completos e intactos, sepa-
rados de flores en plena secrecitn, revelaron gque los esto-
mas estan diferencialmente distribuidos en ambas epidermis.

Sdlo la epidermis externa, que es el tejido que enfrenta a
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FIGURA 11.-

Superficie del nectario y ovario observado con micros-

copio electronico de barrido (SEM). A. Aspecto del nectaric

anular in situ (n). El ovario (o) estd cortado transversal-
mente y se observan oOvulos (ov) en su interior (x 122). En

el inserto de la izguierda, se observae la apariencia de la
epidermis de la care interna del nectario (x 1 035). En el
inserto de la derecha, se observa un estoma de la epidermis
externa del nectarioc (x 450). B. Aspecto de la epidermis

del ovario con tricomas (flechas) en distintos estados de

desarrollo (x B40).
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FIGURA 12.-

Complejo estomatico constituido por las dos celulas

guardianas, con poro estomatico abierto, en epidermis ex-

terma del nectario (x & 750).
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la pared interna del tubo de la corola presenta estas es-
tructuras y no la epidermis interna, gue es la que enfrenta

a la pared del ovario.

b). ANATOMIA DEL NECTARIO.-

Desde muy temprano, en nectarios reciéntemente dife-
renciados, gue miden 1 mm de didmetro hasta el maximo tama-
Ao que alcancen (5 mm de didmetro), se distinguen tres zo-
nas de tejidos (Fig. 13A y B). Desde afuera hacia adentro,
siguiendo 1la nomenclatura de Durkee (19B1) estos tejidos
son: epidermis, parenguima secretor y pareénquima fundamen-
tal. El parénquima secretor y parénquima fundamental, a su
vez, ests atravesado por tejido conductor.

Debido a que el nectario floral de Eccremocarpus
scaber es deri{ado de las capas superficiales del ovario,
se distingue una epidermis externa y otra interna aunqgue
ambas son areas diferentes de una sola superficie epidérmi-
cCa. Ambas epidermis son monoestratificadas y constituidas
por ceélulas mononucleadas, altamente vacuoladas, con cuti-

cula, sin apéndices y sin espacios intercelulares. Como fue

mencionado anteriormente, s0lo la epidermis externa posee
estomas (ver inserto Fig. 11A; 12; 13A). Las celulas indi-
viduales son rectangulares en contorno, de 17 pum promedio

de diametro y con volumen promedio de 0.004 um3 en el esta-
do maduro (Tabla 35).
El tejido secretor, localizado inmedidtamente por

debajo de la epidermis, estd constituido por 7 a 10 capas
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FIGURA 13.-

Nectario en estado de secrecidn. A. Corte transversal
del nectario (n) y ovaric (o). Epidermis monoestratificada
(ep); parénquima secretor (ps); parénguima fundamental
(pf). Se observan numerosos haces vasculares (hv) en el
nectario y ovario {(x ?7). En el inserto se ohserva un
complejo estomatico de la epidermis externa (flecha), en
corte transversal (x 225). B. Epidermis monoestratificada

{(ep) y pareénquima secretor (ps) del nectario. La flecha in-

dica un elemento criboso (x 760).







Tabla 5.
relacion

tejidos del nectario,
entre paréntesis.

Diametro promedioc (pym),

Diametro
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volumen promedio (pm3) y
vacuola citoplasma (%) de las células de los tres
seglin estado de

EPIDERMIS

Estado 1

Estado 2-3

Estado 4

PARENQUIMA SECRETOR

Estado 1

Estado 2-3

Estado 4

12.55%0.48
(6.7-2B.2)

16.33120.63
(7.3-27.1)

15.04%1.13
(4.2-29.%)

12.44+0.,36
{3.5-25.8)

15.61*x0.44
(5.3-31.3)

156.50x0.38
(2.5-28.2)

PARENQUIMA FUNDAMENTAL

Estado 1

Estado 2-3

Estado 4

146.40%0.43

(10.7-22.1)

20.20+0.78
(5.9-29.4)

28.420.95
(10.9-44.7)

desarrollo. Rango
Volumen Relacion
_ vac/cit
X £ SE X = SE
2152162 79.70X£3.90
(3IB-6320) (75-95)
424351189 66.8015,.55
(132-11951) (55-85)
1947119 BB.30+2.52
{34—-54632) {70-20)
1971*109 38.460x5.20
{(45-3212) (10-5&)
3120113 58.03+4 .09
(371-11845) {25-25)
40931202 B1.20+2.77
(197-11489) (60-99}
4194%228 09.60%x2.02
{220-10857) {45-90)
84846+4841 70.10x2.10
(448-229291) (62-95)
24992+203 22.50x2_00
{280-B854%0) (B85-90)
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de celulas isodiameétricas, altamente vacunladas, que se ti-
fien fuertemente con safranina y fast-green. Dichas células
son ligeramente mds pequefas gue las de la epidermis, con
un diametro promedic de 15 pm y 0.003 pm3 de volumen prome-
dio (Tabla 6). Las celulas de este tejido estdn separadas
por espacios intercelulares cuya frecuencia y tamafo aumen—
ta hacia la zona epidermica y en el estado maduro pueden
alcanzar a medir hasta 3.8 pum (Tabla 53 Fig. 1é&, 17).

El parénguima fundamental, ubicado mas internamente
respecto del paréngquima secretor, esta constituido por 25-
33 capas de ceélulas, gue ocupan el doble del volumen de los
tejidos restantes. Las células tienen 1.2 veces el tamado
de las células del tejido epidermico en el estadg de secre-
cion (X = 20.2 pum}. Tal como en el parénquima secretor,
estas celulas son isodiamétricas y altamente wvacuoladas,
pero se tifen débilmente. Los espacios intercelulares tien-
den a estar restringidos a las zonas proximas al parénguima
secretor.

Los tejidos vasculares del nectario se originan de
un anilleoe de haces vasculares ubicados en la base del
ovario (Fig. 13A). Algunas ramificaciones de estos Haces se
internan en el tejido del nectario donde vuelven a dividir-
se. Eventualmente, terminan en el parenquima secretor, muy
proximo a la epidermis (Fig. 13B). La vasculature al
nivel del parénguima fundamental estd constituida por ele-
mentos tragueales con engrosamientos anulares, elementos

cribosos y parénquima acompanante {(Fig. 14}.




Tabla 6.

ESTADO DE DESARROLLO
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Tamaro de estructuras celulares (pm) segun tejido
y estado de desarrcllo del nectario.

EPIDERMIS

Vacuole
Nucleo
Amiloplasto
Mitocondria
Pared externa
Pared lateral
Pared internsa
Cuticula

PARENGUIMA SECRETOR

Vacuola

Nuc leo
Amiloplasto
Mitocondria
Pared

FPARENGUIMA FUNDAMENTAL

Vacuola
Nucleo
Amiloplasto
Mitocondris
Fared

13.00%+1.73
7.32%0.4
2.84*0.34
0.53%0.05
0.346+0.03
0.14%0.01
0.23120.01
0.04%0.02

3.68+0.52
6.81%+0.37
4.22%0,53
0.846*0.04
0.31%0.02

11.10%1.10
7.47%0.10
3.72+0.08
0.63%0.09
0.17+0.04

13.00%1.23
4.58%0.31
3.7720,33
0.9720.04
0.2620.02
0.27+0.04
0.18+0.01
0.08%0.01

12.70%1.20
6.88+0.65
7.92%1.08
1.9520.412
0.2720.02

14.10%1.36
9.60%0,27
5.43+0.29
1.01+%0.04
0.21%0.02

16.60+£0.35

0.15%0.02
0.16%0.01
0.08+0.01
0.04*0.01

120.40%0.56

0.2520.02

40.,72%4,04

0.22+0.01




FIGURA 14.-

Elementos xilemdaticos con engrosamientos anulares (x)

en el parénguima fundamental (pf) del nmectario (x 1 &00).
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FIGURA 15.-

Tejido epidérmico del nectario en estado 1 de desarro-
llo (preantesis). A. Ultraestructura de la célula epidérmi-—
ca. Vacuola (v); cuerpos densos (cd); la flecha indica 1la

pared celular externa (x 10 260). En el insertoc se observan

celulas epidérmicas completas (x 980). B. Aspecto fibrilar
de la pared celular externa (pc) de dos celulas contiguas.

La cuticula es un depdsito lisc y continuo (flechas) {x

63 300).
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FIGURA 16.-

Ultraestructura

del nectarioc en estado 3 de desarrollo (activa

Amiloplasto (a); wvacuola (v);

tos de membranmas y organoides en su interior (vf);

intercelular (ei); nucleo de

mitocondria (m). La punta de

citoplasma amplificado en el
inserto, se observa el aspecto

epidérmica (x 1& 625).

de la epidermis y parénguima secretor

secrecidon).

vacuola fagocitaria con res-

espacio
la célula epidérmica (n);
flecha indica la zona del

inserto (x & 450). En el

del citoplasma de la célula
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FIGURA 17.-

Ultraestructura del parénquima secretor. A. Ceélula
tipicea del parénquima secretor del nectario en estado 1 de
desarrollo (preantesis). Nucleoc (n); nucléolo (nu); amilo-
plasto (a); vacuola (v). Las puntas de flechas indican mi-
tocondrias (x 5 400). B. Detalles de la morfoclogis del ci-

toplasma de células que convergen a un espacio intercelular

(ei) en parénguima secretor del estado 1 de desarrollo.
Dictiosomas (d); amiloplastos que presentan varios puntos
de cristalizacion de almidon (a) (x 2 000). En el inserto,

las flechas muestran plasmodesmos entre células contiguas;
reticule endoplasmético rugosoc con ribosomas (RE) (%
18 200). C. Ceélulas del parénguima secretor del nectarioc en
avanzado estado de desarrollo (estado 4). La vacuols pre-
sente rasgos fagocitarios. Las flechas indican un amilo-
plasto degradado por la actividad fagocitaria de la vacuola

(x S 400).
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La vasculatura de la zona del parénquima secretor
internc es parecido a la del paréenguima fundamental, excep-
to en que las ramificaciones son mas pobres en elementos
conductores. En la zona del parénguima secretor externo,
sélo se observan elementos alargados sin engrosamientos, lo

que lleva & pensar Que corresponden a elementos del floema.

c). ULTRAESTRUCTURA DEL NECTARIO.-

El microscopio electrénico de transmision nos permitic
estudiar la ultraestructura de las células que constituyen
los diferentes tejidos del nectario y sus cambios a traves
del desarrollo de este drgano secretor.

Todo el tejido estda formado por células monornuc leadas
cuyas principales caracteristicas a través del desarrollo

de la flor son las siguientes:

EPIDERMIGS: -

Las células epidérmicas del estado de desarrollo 1
(preantesis), tienen un tamarc promedioc de 12 um y presen-—
tan wuna gran vacuocla qQque oOcupsa el BO % del wvolumen cito-
plasmatico, la pared celular externa tiene un grosor de 0.3
pum de promedio y sobre ella existe un depdsito continuo de
cera de 0.04 pm de espesor (Tabla é&; Fig. 15A vy B). La pa-
red externa es 2.6 veces mas gruesa gue las paredes late-
rales; & su vez, la pared internsa, que generalmente limita

un espacio intercelular, es 1.4 veces mas gruesa que las

laterales. Presentan en el citoplasma grandes amiloplastos
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de 2Z.B um de didmetro y numerosas mitocondrias de 0.5 pm
promedio de diametro. El reticulo endoplasmdtico es rugoso.
En el estado 1, las vacuolas celulares de la epidermis y de
los otros tejidos del nectario presentan cue%pos densos, de
1.4 uym de diametro promedioc y de limites muy precisos; és-
tos, como su nombre lo indica, son muy densos al haz de e-
lectrones.

En el estado de desarrollo 2 y 3 (estadc de secre-
cion), el tejido epidérmico noc presenta diferencias consi-
derables respecto al estado de desarrollo anterior, ni en
el tamafo de las ceélulas ni en los organoides presentes.
Sin embargo, el grosor de la pared externa de la epidermis

es mas delgada. Su grosor es 1.4 veces mds delgada que la

pared del estado 1. El citoplasma es denso, con numerosas
trabeéculas vesiculares, propia de células secretoras (ver
inserto Fig. 16). Las mitocondrias presentan crestas lar-

gas, conspicuas y de limites nitidos, como en el estado 1.
Los amiloplastos, en numero de 1 a 2, sSOn muy CONSpPicuos vy
de casi 4 um de didmetro promedio.

El tejido epidérmico en el estado de desarrollo 4
(senescente), se caracteriz; por presentar una pared exter-
na 1.7 veces més delgada que la del estado 2-3, lo gque es

2.4 veces mé&s delgede que la del estado 1 (Tabla &).
PARENQUIMA SECRETOR:-

El parénguima secretor en el estado de desarrollo 1

estd formado por células de tamafo similar a las del tejido

L''l'---III---l!lg-!!!!-u-!!--!!=----------l_______________________________________L
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epidérmico. Los espacios intercelulares son discretos (Fig.
17A y B). Presentan un citoplasma abundante en amiloplas-
tos, de 0.3 um de tamaRo promedic, lo Que es 1.5 veces ma-
yor que los del tejido epidérmico, aunque en forma similar
a ellos (Tabla &; Fig. 16 y 17). Estos son complejos, con
varios puntos de depdsito de almiddén. Las mitocondrias son
tambien similares en forma a las del tejido epidermico;
tienden & aglomerarse en zonas definidas del citoplasma,
proximos al nucleo o & la pared celular. Se presentan con
crestas largas, conspicuas y de limites nitidos. Los dic-
tiosomas estan localizados siempre préximos a la pared ce-
lular. Las células poseen abundante reticulo endoplasmético
rugeso. El nucleo posee un didmetro promedioc de 7.0 um. La
vacuola ocupsa alrededor del 40 % del volumen citoplasmatico
(Tabla &6). La pared celular en este tejido aparece homogé-
nesa, tiene un espesor de 0.3 um y presenta numerosos plas—
modesmos (ver inserto Fig. 17B).

Las celulas del parénquims secretor en el estado de
secrecion (estado 2 de desarrollo), es muy similar a las
del estadc 1; sin embargo, se aprecian cambios notables en
la vacuéla central, la gue ocupa un 60 % del volumen ce-
lular (Tabla & y Fig. 16). El aumento del tamafoc vacuolar
también se refleje en el hecho gque el tamafoc celular aumen-
ta 1.2 veces (Tabla 5). La vacuocla comienza a presentar ca-
racteristicses fagocitarias vy puede observarse en su con-
tenido wvacuolar, restos de organocides y membranas celula-

res. Amiloplastos, nucleo y citoplasma presentan una posi-
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cion notablemente periferica.

En el estado 4, las ceélulas del parénquima secretor
presentan una vacuola central que ocupa sobre un B0 % del
volumen'celular (Tabla &). El citoplasma estd reducido a u-
na cinta periférica. En el interior de esta vacuols, se
pueden ver amiloplastos semidegradados por la capacidad fa-

gocitaria gue ella presenta (Fig. 17C).
PARENQUIMA FUNDAMENTAL : -

El parénquima fundamental del estado 1, tiene un cito-
plasma rico en organoides, como en el caso de la epidermis
y del parénguima secretor de este estado. Sus celulas son
1.3 veces mas grandes que las del parénguima secretor. La
vacuola es muy grande y ocupa la mayor parte del volumen
celular (55 %), empujando el nucleoc a la periferia. La va-
cuola frecuentemente es dividida por cintes citoplasméticas
(Fig. 1BA). El reticulo endoplasmatico es rugoso. Hay menos
amiloplastos por unidad de volumen gque en el parenguima se-
cretor. Las mitocondrias y dictiosomas son abundantes. Las
paredes celulares presentan numerosos plasmodesmos (Fig.
igB).

En el estado 2-3, las células del parénquima fundamen-
tal presentan un tamafo 1.2 veces mayor gue el de las celu-
las del parénquima fundamental del estado 1, aumentc de ta-
mafo producido por un aumento concomitante del volumen va-
cuolar, el que representa el 70 % del volumen celular (Fig.

19A4). Nucleo, amiloplastos y mitocondrias no difieren ma-
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FIGURA 1B.-

Parénguims fundamental del nectarioc en estado 1 de
desarrollo (preantecis). A. Aspectos de la ultraestructura
de wuna célula tipica del paréngquima. Pared celular (pc);
vacuole (v); nucleo (n); amiloplasto (a); nucléolo (nu);
las puntas de flechas indican mitocondrias; dictiosomas (d)
(x 10 260). B. Plasmodesmos (flechas) entre células conti-
guas (1 y 2) del parénguima fundamental. También se obser-—

van mitocondrias {m) y canales del reticulo endoplasmatico

con polirribosomas (RE) (x 31 850).







{0

FIGURA 19.-

Vacuola de las celulas del parénguima fundamental en
dos estados de desarrollo. A. Aspecto de la vacuola (v) en
células del parénguima fundamental en estado de desarrollo
2-3 (secrecidn) (x 10 260). En el inserto se observa el as-
pecto de wun espacio intercelular (ei) y la pared celular
que lo circunda (pc) (x 12 500). Las puntas de flechas
muestran las mitocondrias. B. Aspecto de la vacuola (v) en
células del parénquima fundamental del nectario en estado
de desarrcllo 4 (flor senescente). Se observan espacios in-
tercelulares (ei) vy organoides en distintos estados de

degradacion (x 3 600).
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FIGURA 20.-

Ultraestructura del haz vascular del parénquima secre-
tor de nectaric en estado 3 de desarrollo (activa secre-
cién). A. Elementos del haz vascular. Célula cribosa activa
(cc); célula cribosa en diferenciacidn (cj); celula de
transferencia (ct); célula acompafante (ca) (x 8 000). B.
Detalles de una celula de transferencia (ct). Las flechas
indican los engrosamientos internos de la pared celular.
Tambiér se observa una célula cribosa madura {cc) y numero-
sas mitocondrias (m), tanto en la celula de transferencia
como en la célula adyacente. Las membranas del reticulo
endoplasmatico (RE) han emigradoc a la periferia bajo la pa-
red celular (x 9 000). C. Detalles de la ultraestructura de
una celula del parénguima del haz vascular. Se observan mi-
tocondrias (m); dictiosomas (d) y parte del nuclec (n) (x

7 5&60). En el insertc se observa una estructura fibrilar

cefalada con flecha en C (x 38 160).
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yormente de los otros tejidos.

Las ceélulas del parénguima fundamental en el estado 4
tienen un gran tamado, 1.4 veces mayor que el gque presents
en el estado anterior de desarrollo. La Fig. 19B muestra el
aspecto de estas células, en que practicamente el citoplas-
ma esté reducido a una cinta protoplasmétice muy delgada
bajo las paredes celulares. La vacuola ocupa sobre un 90 %
del volumen celular. Organoides, nuclec y reticulo endo-

plasmatico muestran un alto gradoc de degradaciodn senil.

HACES VASCULARES: -

En el estado de activa secrecidn el haz vascular apa-
rece formado por células cribosas, acompafantes y paren-
quimadticas, sin existir espacios intercelulares entre ellos
(Fig. 20A). Las ceélulas cribosas se caracterizan por su ma-
yor volumen. Como toda «ceélula cribosa tipics, aparece con
un citoplasma claro al microscopio electronico de transmi-
sion, casi sin organoides. Mitocondrias y reticulo endo-
plasmdtico aparece retraido a las proximidades de la pared
celular. Las ceélulas acompafantes se caracterizan por po-
seer un titoplasma denso, con vacuolas discretas y numero-
sas mitocondrias. El1 tamafo de estas celulas es aproximada-
mente de 300 pym de largo y 140 um de ancho. Sus dimensiones
acompafan @ las dimensiones de la ceélula cribosa. Junto a
las células cribosas y acompanantes, las ceélulas parenqui-
maticas poseen citoplasma muy compacto, cuya pared celular

tiene engrosamientos sinuosos hacia el interior de la ce-
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lula, lo gue es tipico de una célula de transferencia (Gun-
ning & Pate, 19469; Fig. 20B). La vacuola de estas ceélulas
€s sinuosa y parecliera tener capacidad fagocitaria por pre-
sentar inclusiones de perfiles membranosos en su interior.
El citoplasma es muy denso y posee una gran concentraciodn
de mitocondrias.

En el haz vascular se pueden observar otras células
parenguimaticas adyacentes al complejo célula cribosa-
célula acompanante-célula de transferencia. Estas células
parenguimaticas presentan un citoplasms muy rico emn mito-
condrias, dictiosomas vy reticulo endoplasmiatico. Es fre-
cuente encontrar en el citoplasma agrupaciones de filamen-
tos muy densos al haz de electrones y que recuerdan la pro-
teina-P descrita para los vasos cribosos (Fig. 20C). El nu-

cleo posee la cromatina condensada. En el haz vascular, to-

das las celulas tienen paredes con numerosos plasmodesmos.
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iii). CAPACIDAD GSECRETORA DEL NECTARIO Y COMPOSICION DEL

NECTAR DE ECCREMOCARPUS SCABER.-

Las observaciones de la acumulacion de néctar en 300
flores aisladas de la actividad de poiinizadores, permi-
tieron detectar la cantidad de agua y azucares secretados
durante la vida de una flor (Tabla 7 y 8; Fig. 21 y 22 ) vy

su valor caldrico (Tabla 9).
a). PATRON DE ACUMULACION DE NECTAR.-

La secrecidn de nectar emplieza muy tempranc en la vida
de la flor, normalmente a partir de la antesis que corres-
ponde a flores de 20-22 mm de largo y continua por aproxi-
madamente & dias. En esta etapa, el &7 % de las flores es-
tudiadas comienzan a secretar; sin embargo, 2.3 % de las
flores estudiadas iniciaron la secrecidn en la etapa de
preantesis (17-1% mm) y 2.0 % de las flores no habia ini-
ciado la secrecidn al alcanzar 23-25 mm de largoc. El inicio
de la secrecion es por lo tanto bastante sincrdnica. El pa-
trén de acumulacidén de nectar es sigmoidal (Fig 21). Co-
mienza lento, aumentando rapida y significativamente (Z =
4.48; p = 3.8x10°% n= 25, comparando flores de 17-1B mm ver-
sus 29 mm de largo). De un promedio de 0.44 pl en las flo-
res mas peguenas, se acumula un promedic de 34.4 pl en las
mas grandes, o sea, hay un aumento de 78 veces. La secre-
cidn de néctar cesa en las flores presenescentes, pues no

hay diferencias significativas en el volumen de néctar pre-

T




Tabla 7.

segun su estado

lLargo corola

{mm)

de desarollo.

Caracteristicas del néctar acumulado en
(Rango en paréntesis).

Azucar

Q7

flores

figua

X * 8SE

17-19
(n=27)}

20-22
(n=43)

23-25
(n=77)

2628
(n=130)

29
(n=13)

Volumen Concentracion
(pl} (%)
X = SE X * SE

0.484+0,.29 50.27x8.45

(0-7.77) (26.5-B2.35}
4 441077 3I7.47x3,.61

{0-25.42) (17.4-99.20)
16.25%1.45 36.65%1.80
(0-54.13) (P.20-929.20)
32.41%1.90 32.27*%0.71
(O-77.74) (14.50-945.1)
34.3915.2% 37.45%3.51
{0—-&3.98) (27.8-70.6)

0.15%0.0%9
(0-2.41)

1.49+0.30
(0-7.99)

5.74£0.586
(0-23.74)

10.5620.6%
{0-34£.38B)

11.54*x1.66
(0-18.1)

0.34£0.23
(0-6.09)

3.40£0.71
(0-20.80)

12.23+1.08
{0-37.51)

25.12%1.45
(0-68.24)

26.31%4 .40
(0-51.45)
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Tabla B. Azucares componentes del néctar de flores de
Eccremocarpus scaber en el estado de activa secrecidn. Las
cifras correponden a promedic de 250 determinaciones. D/M
es la proporcidn de disacaridos versus monosacaridos.
S/F+G es la proporcidn de sacarosa versus fructosa méas
glucosa.

mg/pl
Azdcares = = =  —ooooommo oo e oo Proporcion
_ relativa
X £ BSE Rango
Fructosa 0. 35+0.01 L Z22=0.91 Q.34
Glucosa 0.33+0.01 0.15-0.53 0.32
Sacarosa 0.17%0.01 0,11-0.,22 0.17
Mal tosa 0.17x0.01 0.09-0.27 9,7
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Tabla 9. Estimacion del valor energético potencial del
néctar secretado durante la vida de wuna flor de
Eccremocarpus scaber, vy de la cantidad de neéctar presente
en una flor promedic de una poblacidn abierta a los polini-
zadores. Fara los célculos se empled 4 cal/mg de azucar
{ver Heinmnrich & Pantle, 1975).

P 2.
Nectar Azucar Composicién esperada Cal/
(pl) (mg) (mg) flor
F G 23 ™
Flor 34.39 11.54 3«92 3J.469 1.96 1.96 46,16
madura
(total
capacidad)
S

Flor 17.5% 6.32 2.01 1.89 1.00 1.00 23.60
promedio
(en pobl.
natural)

1. De la Tabla 7; 2. Basado en las proporcion de la Table B.
2. Neéctar en piée. 4. Calculado a base de la concentracidn
media del nectar de las flores reportadas en la Tabla 7.
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FIGURA 21.-

Volumen + SE (A) y cantidad de azucares * SE (B) de

néctar acumulado segun estado de desarrollo de las flores.

Las flores de 17-19 mm estan recientemente abiertas.
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FIGURA 22.-

Concentraciton de néctar (*x GSE) segun estado de

desarrollo de la flor.
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sente en flores de 26 mm cuyo promedic era de 3Z2.4 upl res-
pecto de flores de 29 mm de .1argo, cuyo promedio era de
34.4 pul (Z = 0.29; p = 0.4; PW).

El patrdn de acumulacidn de azucares totales y de agua
son similares al patrén del volumen acumulado (Fig. 21). La
concentracion varia entre 32.27 %L y 50.27 4, pero no hubo
diferencias significativas entre las distintas etapas de
desarrclloc (PW entre flores de diferentes tamafos). Durante
su vida, wuna flor promedio acumula un total de 26.3 pl de
agua. De la misma manera, el patron de acumulacitn de azu-
cares totales aumentd significativamente hasta que las flo-
res alcanzan Z&-28 mm de largo (Z = 7.75; p = 4.7“66;PN;
flores de 17-19 mm versus de 26-28 mm de largo), decayendo
en las flores de 29 mm de largo (Z = 0.B82; p = 0.21; PW al
comparar flores de 26-28 mm y 29 mm de largo). Desde el
primer dia de secrecidn hasta el final, wuna flor promedio
secreta 11.54 mg promedioc de azucar. La mitad de este azu-
car estd ya disponible en las flores de 23-25 mm de largo,

o sea, después de 4 dias de la antesis.
b}. VARIACION EN SECRECION ENTRE FLORES.-

Las flores de Eccremocarpus scaber, tal como se ha re-

portadoc en muchas otras especies (Cruden et al., 1983), va-
rian considerablemente en cuanto a ls cantidad de nectar a-—
cumulado (ver error estandar Tabla 7), aun cuando se trate
de flores del mismo tamafo gue hayan abierto Jjuntas y havyan

estado sujetas a las mismas condiciones de humedad relativa
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y temperatura. La cantidad de néctar presente en flores de
20-22 mm varia desde 0-25.42 ul con un promedic de 4.44 pul
y en las flores de 23-25 mm (la etapa de secreci®dn mas ac-
tiva), varia desde 0-54.13 pl con un promedio de 16.25 ul.
Aun en las flores maduras (26-28 mm de largo), la cantidad
de nectar fluctuaba entre 0-77.74 ul, con un promedic de

32.41 pl. La peguera proporcion de flores (0.33 %) de 29 mm

de largo gue no presentaron néctar, debe considerarse con
ctulidado. Posiblemente algunas de estas flores nunca entren
al "pool" de secretoras. Alternativamente, dichas flores

pueden haber experimentado reabsorcidn de néctar.

Las fuentes de la variacidn en la cantidad de néctar
secretado podrian ser varias, como por ejemplo, variacidn
en el tamafo de nectarios mismos (ver 1I11.ii) distintos ta-
marnos, diferencias microclimdticas a lo largo de las inflo-
rescencias Qque podrian influir en le movilizaciédn interna
del agua y efectos de posicién.

Con respecto a la posicidn en la inflorescencia, se
podris plantear que de las dos flores subopuestas (ver Fig.
1) y que tienen, por ende, una edad similar, la ubicada mas
distalmente estaria en desventaja respecto a su pareja, en
cuantoc a llegada de agua y contenido floemdtico a la flor.
Fara wver si hubo efecto posicional de ests naturalezs, se
aislarocn grupos de flores de una misms inflorescencia e i-
gual longitud, restringieéndose a los tamafos qQue correspon-

den & secrecion activa (20-22 mm a 26-28B mm), preguntandose

si la cantidad de néctar que secreta la flor ubicada dis-
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talmente fue mayor o menor con respecto @ la ubicada mas
proximalmente. A las 97 comparaciones de esta naturaleza se
les aplicd ls Prueba de Ordenes con signo de Wilcoxon (POW)
en que le hipotesis nula era que el numero de valores posi-
tivos que se obtienen al comparar dos flores seria igual al
numeroc de valores negstivos, obteniéndose un valor de t,=
1.10, no significativo (p = 0.2). De este andlisis se puede
concluir que no hay evidencias que indiguen que la varia-
cion entre flores ses debida a efectos pocsicionales en la

inflorescencis.

c). COMPOSICION DE AZUCARES DEL NECTAR.-

Cromatografia en capa fina de néctar de flores maduras
recolectado & mediodia en las poblaciones naturales de

Eccremocarpus scaber, permitid identificar 1los azucares

componentes del néctar. Estos azudcares son fructosa, gluco-
sa, sacarosa y maltosa (Fig. 23). El test de Antrona permi-
tid cuantificar cada uno de estos azucares componentes vy
determinar sus proporciones relativas en el néctar (Tabla
8).

Ana&lisis de los datos sefalamn gque la cantidad de
monosacaridos es el doble de los disdcaridos. De los mono-
sacaridos, glucosa y fructosa se encuentran en cantidades
similares (fructosa 0.349 mg/upl y glucosa 0.333 mg/pl).
Entre los disacéridos, sacarosa y maltosa también se en-
cuentran en cantidades similares (0.172 mg/ul y 0.169 mg/pl

respectivamente). De acuerdo con estos resultados, la rela-
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FIGURA 23.-

Cromatografie en capa fina de los componentes del

néctar (N). 8T = estandares de maltoss (M), sacarosa (S),
glucosa (G) v fructosa (F). La place fue revelada con

AgNO,; + KOH 0.5 N y tiosulfato de sodio. La flecha indica

el origen.
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cion entre disacdridos y monosacdridos (D/M) es 0.5 y 1la
relacidn entre sacarosa versus fructosa mas glucosa (5/F+06)
es 0.25. La proporcidn en gque se presentan los diferentes

azucares es 0.34:0.32:0.17:0.17 (fructosa:glucosa:sacarosa:

maltosal.
d}. VALOR ENERGETICO DEL NECTAR DE ECCREMOCARPUS SCABER.-
A partir del contenido de azucares del néctar, es po-

sible determinar la cantidad de calorias ofrecidas por flor
(Tabla 9). Las flores son capaces de generar un total de
46,16 cal. Sin embargo, en un momento determinado las calo-
rias por flor en una poblacidn de flores que visita un po-
linizador es menor ya que esta compuests de flores en dife-
rentes estados de desarrolloc y muchas de éstas pueden haber
recibido visitas anteriormente. Considerando el neéctar e-
fectivamente disponible, las flores contienen en promedio
23.60 cal, y las inflorescencias (suponiendo un promedic de
& flores en la etapa de secrecidn) 105.54 cal.

En la Tabla 10 se indica el numero de flores gue debe-

rian visitar los polinizadores de Eccremocarpus scaber pars

satisfacer .sus requerimientos energéticos. Suponiendo gque
se retira todo el nectar de la flor en cada visita,
Fatagone gigas, {sin entrar en sopor en la noche), deberia
visitar unas B44& flores diarias. Sephancides galeritus de-
beria wvisitar 385 flores diarias. Estas estimaciones, con-
siderando los argumentos anteriores (ver Il.v.), sin duds

subestiman las verdaderas necesidades de los picaflores.
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Tabla 10. Requerimientos energéticos de los polinizadores
principales de Eccrempotarpus scaber expresado en el numero
potencial de flores gque significa la mantencidn de un
individuo/dia y el numero aproximado de flores que deberia
visitar per dia para satisfacer dicha demanda.

Regquerimiento Niémero No. minimo
energetico potencial de {iores
{cal/dza) de flores que debe
visitar/
dia
Patagona gigas
Dia 12 046 261 510
Noche sin sopor 7 930 172 336
Noche con sopor 1 255 27 S3
Rango 13 301 — 17 976 288 - 433 563-846

Sephanoides galeritus

Dia & 184 134 262
Noche =in sopor I 834 83 162
Maximo 10 018 217 385
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e). REABSORCION DE AZUCARES.-

Se efectud un experimento preliminar para detectar si
ocurre reabsorcidn de néctar, hecho sugerido por la ausen-
cia de néctar en algunas flores en la etape avanzada de se-
nescencia.

El néctar de 3 flores en estado senescente fue conta-
minado con '“C-sacarosa de radiocactividad especifica 444¢°
cpm/mmol . Lae sacarosa radicactiva fue dejada en el néctar
de I flores por 24 h. De las 10 120 cpm de la solucidn de
sacarosa con gue se contamind el nectar, sdloc 967 cpm (flor
2) v 2 161 cpm (flor 3) fueron recuperadas en total, suman-
do los lavados acuosos, el extracto etandlico vy las cuentas
del tejido. En ambas flores, la mayor parte de las cuentas
no fue recuperads lo gue suglere que un alto porcentaje de
ellas habria sido incorporada por alguno de los restantes
¢rganos de la flor (pétalos, gineceo, base de estambres).
Con excepcidn de la flor 1, la cantidad de cuentas del ex-
tracto etandlico fue siempre mavor gue el numero de cuentas
del ultimoc lavado acucso, tanto para el nectario como parea
el ovario (Tabla 11). Estoc pareciera indicar gue si hay una
reabsorcidn de sacarossa & partir del néctar de 1a flor
senescente esta seria mediade por membranas. Las diferen-
cias de cuentas entre la flor 1, 2 y 3 parece indicar que
tal reabsorcion dependeria del estado fisicldgico de la

flor.




Tabla 11. Cuentas d

NECTAR PRESENTE

TEJIDO INTERNO
DEL NECTARIC

ler. lavado ague
o o lavado agus
Total

la. extraccion
etandlica
Z2a. extraccion
etandlica
Ja. extraccion
etandlica
Total

Nectario + liguido
de centelleo

TEJIDO INTERNO
DEL OVARIO

ler. lavadoc agua
Z2o. lavado agua
Total

la. extraccidn
etandlica
Z2a. extraccion
etandlica
Ja. extraccion
etandlica
Total

Ovario + liquido
de centellec

TOTAL

113

e “C-Sacarosa en 3 flores del estado 3
después de 24 horas de contaminado el nectar.

cpm Sacarosa

1351

1181
271
1452
204
79
34
317

118

410
90
500
78
42
48
168

62

2617

{mg)

0.13

0.14

cpm Sacarosa

286

152
77
229
139
75
45
263

77

76
76
152

b4

s4

54
198

48

&7

(mg)

0.03 3514

402

197

0.02 599
745

198

o1

0.03 94

88

85
45
0.01 134
162
66
51
0.02 279

&7

2161

cpm Scarosa

(mg)

C.34




114

e ——

SOMOs TODOS UNO




115
iv). PATRON DIURNO DE ACTIVIDAD DE LOS POLINIZADODREES Y

PATRON DIARIO DE SECRECION DEL NECTARIC.-

Una tercera hipdtesis que se pretende analizar en esta
tesis predice que la actividad dé los picaflores deberia
concentrarse en las primeras horas de la mafanma, vy en las
ultimas horas del dia. Este patron de actividad, a su vez,
deberia reflejarse en un patrdn bimodsl de secrecién de

neéctar por parte de Eccremocarpus scaber, Con un maximo en

la madrugads antes de las primeras horas de colecta, y otro
en la tarde antes del periodo critico de colecta gue ocurre

en las horas del crepusculo.

a). ACTIVIDAD DIURNA DE LOS POLINIZADORES.-

La Fig. 24 muestra el numero de visitas efectuado cada

hora, y la tasa de visita: promedio de visitas por flor
por hora, para los siete dias de observacion en 19837 vy
1984. Limitandonos a los dos polinizadores efectivos (P.

gigas & Sephancides gsleritus) y considerando cada dia se-

paradamente, se observan patrones de visits altamente irre-
gulares, con visitas restringidas a un numeroc limitado de
horas en cada dié. Hubo algunas mafanas o tardes enteras en
que no se registraron visitas. Mas aun, para una hora de-
terminada, el numero de visitas fue muy variable entre los
dias. Una causa esperada de la variacion en el numero de
flores visitadas por hora fue el aumentd del numeroc de flo-

res a lo largo de la estacidn de floracidn (Fig. 24A). Sin
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FIGURA 24.-

Patréon de visita diurno de Patagona gigas, Sephanoides

galeritus, Bombus dahlbomi y Tatochila mercedis de siete

fechas en la época de floracion de Eccremocarpus scaber.

Se muestra l1a tasa de visita por hora para cada fecha vy
para cada organismo. n = numero de flores abiertas en el

drea observada.
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embargo, al contrarioc de lo esperado, dicho aumento no pro-
vOoCo un aumento equivalente en el numerc de visitas. Con-
secuentemente, para una hora determinada, las tasas de vi-
sita son también sumamente variables (Fig. 24B).

La Fig. 205 muestra el.patrdn diurnc de visitas genera-—
do al combinar los datos de todos los dias de muestreoc de
1984 (afc en que el muestreo es més representativo del pe-

riodo de floracidn de Eccremocarpus scaber). Para detectar

primero si existen tendencias hacia mayores (o menores) nu-
meros de visitas en algunas horas, se compard la frecuencis
de visitas por horsa de ambas especies de picaflores separa-—
damente y en conjunto (Fig. 25A) contra la hipdtesis nula
de igual frecuencia de visitas por hora, usando la Prueba
de Kolmogorov-Smirnov. Lea hipdtesis nula fue rechazada en
los tres casos (p < 0.0l), encontrdndose tres maximos die-

tintcs en el dia al considerar el efectc combinado de las

dos especies (Fig. 25A). Un primer maximoc es evidente entre
las B-9 AM, 1.5-2 h después de la salidsa del sol, no
habiéndose registrado visitas antes de esta hora. Es in-

teresante que Bombus dahlbomi estuvo activo desde mas tem-
prano que los picaflores (Fig. 24). Los dos picaflores se
sobreponen en este maximo, sin embargo, nunca se presenta-
ron Jjuntos en un dia particular en 1984 (Fig. 24). La so-
b?eposicién es debida a la combinacidén de registros de di-
ferentes dias.

Un segundo maximo (Fig. 25B) se encuentra después del

mediodia, entre la 1-3 PM. Este segundo maximo, a diferen-

L
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FIGURA 25.-

Patrédn diurno de visitas generado a base del total de

visitas efectuadas por Patagona gigas, Sephanoides

galeritus, Bombus dahlbomi vy Tatochila mercedis en los

cinco dias de muestreo de 1984, entre UOctubre y Diciembre

(ver tambieén Tabla 12). A: Numero de visitas por hora. B:

Tase promedio de visits por flor por hora.
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cla de las horas de la mafana, estéd compuesto de periodos
en que la actividad de Patagona gigas alterma con 1la de

Sephancides galeritus vy en general, la actividad es méas

continua gue en las horas de la marmana. Hubo varias instan-
cias en que los dos picaflores se observaron juntos en una
misma tarde, contrariamente a lo gue ocurre en las mafanas
(Fig. 24). Un tercer maximo es evidente con las ultimas ho-
ras de luz (crepusculo). Nuevamente le actividad de los dos

picaflores se sobreponen, pero su actividad estuvo separada

en diferentes dias (Fig. 24), tal como se observd en las
mamanas. A partir de las 7 PM, hubo un descensc notable en
el numero de visitas. Nuevamente, se destaca gque Bombus

dahlbomi estuvo activo hasta mds tarde que los picaflores
(Fig. 25 y 26).

Aungue los picaflores estén activos relativamente tem-
pranc en la marnana, el patrdn de visitas sefalado en las
Fig. 24 y 25 no apoya la hipétesis de dos periodos de mayor
actividad de los picaflores: uno en las primeras horas de
la mafana y otro en las ultimas del dia, con una depresién
al mediodia. For el contrario, al menos en los sitios estu-
diados, parece gue el periodo de mayor actividad en el dia

es en las primeras horas de la tarde, cuando la temperatura

es alta (Tabla 12). Esto se puede apreciar al comparar la
frecuencia de visitas entre las é6-12Z AM, con las visitas
entre las 12 AM vy las &6 PM. En conjunto, los picaflores e-

fectuaron mas del doble del numero de visitas en la tarde

(X! = 33.761; p < 0.001 contra la hipotesis nula de igual
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FIGURA 26.-

Patréon de visita diurno de Bombus dahlbomi generado de

dos dias de muestreo en Diciembre, 1983.
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Tabla 12. Porcentaje relativo de visitas en los 3 periodos
del dia efectuado por los organismos antédfilos de
Eccrempocarpus scaber en 19B4.

Mamana Tarde Crepusculo
& AM - 12 AM 12 AM - &6 PM & PM - 9 PM
n A n A n 7
F. gigas 35 21.74 104 64.59 22 13.66
S. galeritus 27 34,62 4% 55.12 8 10.26
Total Aves &2 Z25.94 147 &61.51 30 12.55
B. dahlbomi I 23.08 10 76.92 o} 0.0
NOTA. Los numeros absolutos de visitas fueron ajustados

para compensar la desigusaldad de numero de intervalos de
muestreo de 10 minutos.
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frecuencia de visitas en los dos periodos). El efecto se
debid principalmente a P. gigas puesto que efectud, en la
tarde, 3 veces el numero de visitas que realizd durante las
horas de la mafana; (X = 33.27; p < 0.001). En el caso de

Sephanoides galeritus la frecuencia de visitas no fue sig-

nificativamente distinto en 1la tarde (X = 3.214; p =
0.072). A pesar de la evidente gran variacidn entre una ho-
ra y otra (Fig. 25B), tambieén hubo uns cierta tendencis ha-

cia mayores tasas de visita en la tarde en relacidén a la

marmarna (Z = 1.516; p = 0.06; PW).

b). PATRON DIARIOD DE SECRECION DE NECTAR.-

Extracciones de néctar secretado durante cada uno de
los 4 intervalos de 6 h a lo largo de 24 h (Tabla 13; Fig.
27 ), reveld gque existe un patrdn diario de secrecidn de

nectar muy caracteristico en Eccremocarpus scaber. Este pa-

trén sin embargo, no es consistente con las predicciones ni
estd en correspondencia con los habitos de los picaflores
descritos arriba.

Con el objetivo de determinar si ls hors del dia in-
fluye en el volumen de néctar secretado, se sometid los da-
tos & un Andlisis de Varianzas de Un Factor, encontrandose
diferencias significativas tantoc para volumenes, concentra-
cidn, azucares Yy agus del néctar. Las flores secretaron
casi tres veces mas néctar en las horas del "dia" (&6 &AM - &
PM) gque en las horas de la "noche" (&6 PM - & AM) (Tabla 14)

siendo la diferencia altamente significativa (Z = 3.01; p =



Tabla 13. Volumen, concentracidon de azucares, cantidad de
azucares vy de agua del nectar de Eccremocarpus scaber,
secretadoc a intervalos de & horas a lo largo de 24 h. Se
trabajd con 21 flores individualemente. Se indica rango
de temperaturs ambiental.

Neéctar secretado

Horas del disa Horas de la noche

6AM — 12AM 12AM - 6&PM 6PM — 12PM 12PM - &AM

Volumen de neéctar (pl)

X &.38 B.1é& 297 0.78
SE 0.87 1.54 0.33 0.10
Rango 0=13:5 0-20.8 0.4-6.5 0-1.6
Concentracidn del néctar (%)
X 25.91 25.81 42 .84 6£1.95
SE 308 2.04 25 4.8
Rango 16.1-79.5 16.0-93.2 30.8-74.2 36.9-92.0
Azucares (mg)
¥ 1.53 1.89 1.12 0.4%
SE 0.19 0.39 0.10 0.03
Rango 0=2.9 0=5.4 0.8-2.6 0.3-0.7
Agua (pl)
X . 5.34 &.84 1.87 0.52
SE 0.75 b R 0.25 0.08
Rango O~11 7 0-17.0 0.4-4.7 O=1.:8
Temperatura

(°C) 2.5 a 25 20 a 24 3 a 18 -3 a3
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FIGURA 27.-
Promedio de néctar y aguae secretado (A), concentracidn
del néctar (B) y cantidad de azucares (L), segun hore del

dia. El experimento se inicid a las & PM. Las barras corres-

ponden a error estdndar.
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Tabla 14. Caracteristicas del néctar secretado en las
horas del "dia" (& AM - & PM) versus de la "noche"” (& PM -
& AM) .

Dia Noc he PW a)
X +* SE X * SE
Volumenrn (pl) 14.39 * 2.26 3.3%5 x 1.82 3.01 1.32:!?
Concentracion (%4) 25:01 * Z2:.96 951.52  2.96 =4,57 2.80x10°
Azucares (mg) .76 £+ 0.,5B 1.64 * 0.36 1.85 0.032
Agua (pl) 12.18 ¢+ 1.98 2.39 * 0.30 3.18B 7.31-10°
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1.32-10°.PW). E1l volumen de neéctar secretado en los dos pe-
riodos del dia es similar (Fig. 27). Por el contraric, en
la noche se observa una diferencia notable en el volumen de
néctar secretado entre las primeras (& PM - 12 PM) vy las
restantes seis horas (12 PM - &6 AM) (Z = 4.503; p = 3.4-10°
PW). Las horas menos productivas son, claramente las com-
prendidas entre la medianoche y la madrugada.

La magnitud de las diferencias del volumen de nectar
secretado a lo largo del dia fueron notables. En la marana
y la tarde, las flores secretaron promedios de &£.38 pl vy
B.14 pl de néctar cada seis horas respectivamente, en con-
traste comn 2.57 pl y 0.78 pl gque secretaron en las primeras
horas de la noche y en la madrugads. La reduccidon desde un
promedio de B.16 pl a 0.7B ul entre la tarde y la madrugada
respresents un disminucion de cercsa del 90 4 en un periodo
de 1Z h. De estos resultados es evidente que las flores de

Eccremocarpus scaber no presentan un periodo de mayor se-

crecidn en la madrugada. Por el contrario, este es Justa-
mente el periodo en que las flores alcanzan un nivel minimo
de secrecidn. Tampoco hay evidencia de un periodo de secre-
cidn acentuado de néctar en la tarde. El ritmo de secre-
citvn parece consistir mas bien de periodos de baja produc-
cidn en la noche, gque alternan con periodos de alta pro-
duccidn en el dia. )

Es licito preguntarse si el patrdn generado & nivel

de 1a poblacién de flores estudiadas (Fig. 27) se debe a

un comportamiento consistente entre cada flor individual.
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Esto se comprobd comparando las tendencias en el volumen de
nectar secretado entre las horas del dia y de la noche para
cads flor, mediante 1la POW (Sokal & Rohlf, 1981), obte-
niéndose un valor altamente significativo (p < 0,005). De
las 21 flores, sd&lo 5 mostraron una tendencia a secretar
menose nectar en las horas del dia comparado con la noche.
Ademas, las & flores gue no obedecieron al patroén general,
secretaron poco néctar a todas horas. La dréastica disminu-
cioén en el volumen de néctar secretado al comparar las pri-
meras horas de la noche con la madrugada también es evi-
dente en las flores individuales, (ts = 3.32; n = 21; p <
0.005). En este caso el comportamientoc de las flores fue
aun mas consistente en vista que ninguna flor secreté mas
nectar en las horas de la madrugada que en las primeras
horas de la noche.

Considerando gque tanto el agua como los azucares del
nectar Juegan un rol importante en la dieta de los pica-
flores results interesante preguntarse hasta qué punto ha-
bréa coincidencia entre los patrones de secrecidrn de ambos
componentes. Se sometieron a un Andlisis de Varianza las
cantidades de agua y azucares secretadas cada seis horas
(Tabla 13), obteniéndose en ambos casos efectos significa-
tivos de las horas del dia. Aungue en lineas generales, la
secrecion de agua y de azucares siguen patrones similares
(Fig. 27), wun examen mds profundo de los resultados revela
gue difieren en algunos detalles. Mientras hubo reducciones

marcadas en los azucares y agua secretados comparando las
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horas del dia (& &M - &6 PM) con las de la noche (6 PM - &
AM); Tabla 14), la reduccidn en la cantidad de azucares se-
cretada es claramente menos pronuncisada gue la del agua. E-
fectivamente, esta diferencia se debe al hechoc de que hay
una clara tendencis hacie aportes méas exagerados de agua al
néctar en log periodos de maxima secrecidon de azucares. La
falta de concordancia entre los patrones de secrecidn del
agua y los azucares del néctar resulta en notables diferen-
cias en la concentracidn del nectar a lo largo del dis (Ta-
bla 13 y 14; Fig. 27). El mneéctar producidoc en las horas de
la noche es doblemente mas concentradoc gue el de las horas
del dia (Tabla 14). El néctar producidc en las ultimas ho-
ras de la noche y en la madrugads (12 PM - & AM) es casi
tres veces mds concentrado que el nectar producido en el
dia. El néctar mads diluido se produce entre las &6 AM - 12
AM (Fig. 27}.

Aungue no se comprueba ningune de las hipdtesis parti-
culares planteadas inicialmente con respectoc al comporta-
mientoc de los piceflores y la secrecidn de nectar, no es
menos cierto gque la actividad de los picaflores y el patron
de secrecion de neéctar guardan cierta relacidon en el senti-
do qgue el periodo de maxima actividad de los picaflores
coincide con un periodo de alta produccidn de néctar en la

tarde.

c). FACTORES EXOGENDOS EN LA SECRECION DE NECTAR.-

El ajuste fino entre dos organismos que interactuan
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dependeréa en gran medids de la capacidad de cada organismo
de responder selectivamente, frente a la suma total de fac-
tores exdgenos (ej. luz, temperatura, humedad relativa) y
endogenos (e). retroalimentacidn fisioldgica) que determi-
nan un caracter determinado. Aunque no fue un objetivo de
este trabsjo, es de interés preguntarse hasta que punto el

patron de secrecion de nectar en Eccremocarpus scsber esta

determinado por factores exdgenos. Una faceta de los pre-
sentes resultados que podria iluminar esta pregunta son
los cambios en concentracidn gue se producen a medida que
aumenta la tasa de secrecidn de néctar. Entre las Z1 flores
que se estudiaron individualmente para determinar su pa-
trén de secrecidn disrio, se vio que desde un principio e-
xistid wuna variacidn intrinseca en su capacidad secretora
(ver rangos; Tabla 13). 51 los factores enddgenos determi-
nar la relacion entre la cantidad de agus y azucares pro-
ducidos, estc deberia reflejarse internamente en la pobla-
cion de flores en cada uno de los cuatro periodos de mues-—
treo, resultandoc en una tendencia general hacia merores
concentraciones de néctar en las flores que producen rela-
tivamente mayores cantidades de azucar. Para averiguar si
esta posibilidad se da, se buscd las regresiones de mejor
ajuste entre volumen de agua y mg de azucar secretado por
flor (Tablse 15; Fig. 2B). Los mejores ajustes en 2 de los
4 casos fueron linesles y las regresiones altamente signi-
ficativas (Tabla 195), indicando gue la concentracidn del

nectar en un determinado periodo del dia, respecto de las
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Tabla 15. Regresiones (mejor ajuste) de volumen de agua en

cantidad de azucar por flor del nectar

de

scaber secretadoc a diferentes horas del dis.

F-Ratio

99 .29

12B.8B4

Eccremocarpus

&.11+10"

1.90+10°

Intervalo de Ecuacidn de df
tiempo regresion
& AM - 1Z AM y = 3.44x + 0.34 17
1.32
12 aM - & PM y = .49 14
& PM — 12 PM y = 6.991n x + 1.91 17

]

12 PM - & AM Y 1.26x - 0.0%9 14

992:61

1.59=108
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FIGURA 28B.-

Relacidn entre le cantidad de azucar y ague secretade
por flor en Eccremocarpus scaber en cuatro diferentes pe-
riodos de seis horas del dia. Cada punto corresponde a una
flor individual. Ver Tabla 15 para las ecuacliones de regre-
sién y sus niveles de significancia. Una relacion lineal
entre las dos variables indica gque la concentracidn de néc-
tar es uniforme e independiente de las diferencias en can-
tidad de neéctar secretado por flores individuales en dicho
intervalo. Uma relacidn log-log indica gque hay una cierta
tendencia hacia la produccidn de néctar memnos concentrado
en las flores con mayor capacidad secretora. Mayor pendien-
te significe néctar menos concentrado. Horas del dia (A,

B); horas de la noche (C, D).
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diferencias en capacidad secretora de las flores, se man-—
tiene uniforme. En un caso (& PM - 12 PM) el ajuste fue li-

geramente mejoradc con una regresion semi-logritmica y en

otro (12 AM - & PM) una regresidn log-log dio el mejor a-
juste (Tabla:15; Fig. 28). La diferencia entre las ultimas
curvas y el ajuste lineal es muy pequefa, y el ajuste log-

log es insuficiente como pars explicar las diferencias en
concentracidn gue se ve entre el dia y la noche. Estos re-
sultados sugieren gue es improbable gue las diferencias en
concentracidn en el néctar entre el dis y la noche se deban

a factores endégenos. Mas probablemente se deberian a dife-

rencias en e! flujo transpiratorio entre el dia y la noche.
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V. DISCUSION Y CONCLUSIONES.-

En agquellos estudios en los qQque se ha tratado de ex-
plicar la evolucidn de caracteres de un organmismo como res-—
puesta & la presidn selectiva de otro{s), es deseable tener
seguridad que los efectos observados han evolucionado en el
contextoc de la interaccidn observada. En este estudio se
intentd cumplir con este reguisitoc seleccionando una espe-
cie de planta de una tribu taxondmicamente aislada, perte-
rneciente a una familia en la que la ornitofilia constituye
una condicidn derivada (Gentry, 1974). La seleccidn de una
interaccidn en gque uno de los participantes presenta carac-
teristicas extremas en cuanto a requerimientos energéticos,
también facilita la intepretacidn de los resultados en un
contexto comparsativo. Por ello, tomando en cuenta estos
propositos nos parecid ideal analizar la interacidn entre

Eccremocarpus scaber y Patagona gigas, el de mayor tamafo

corporal entre los picaflores.
Se confirmd gque los principales polinizadores de

Eccremocarpus scaber son los picaflores Patagona gigas vy

Sephancides galeritus. Comparados con Bombus dahlbomi vy

Tatochila mercedis, gue también visitanm las flores de E.

scaber, los picaflores mostraron mayor constancia de visits

entre afos consecutivos y & lo largo de la estaciodn de flo-

racion, y estan mejor adaptados morfoldgicamente para la
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extraccion del néctar y para la transferencia de polen des-

de las anteras a los estigmas ocultos de las flores tubula-
res de E. scaber. Eccremocarpus scaber es parcialmente au-
tocompatible (Uslar, 1982). La tendencia de los picaflores
a visitar pocas flores de una planta por visita aseguraria
la promeocion de la fecundacidn cruzada en especies con ecste
sistema de reproduccion (Arroyo, 1976 b). Por el contrario,
los habitos de Bombus dahlbomi en particular, si1 bien re—
sultan en la transferencia de polen, llevarian a un predo-
minio de autofecundacidn. Desde la perspectiva de la cali-
dad de las fecundsciones efectuadas, nuevamente los pica-
flores constituirian polinizadores mas efectivos. Entre

los picaflores Patagons gigas, caracterizado por un regue-

rimiento energetico de «casi el doble que Sephanoides
galeritus, efectud 1la mayor proporcién de visitas a E.
scaber, vy fue mas fiel en su patron de visita. Cabe anali-
zar ahora, si los resultados entregan alguna evidencia de
efectos selectivos de estos polinizadores en la secrecion
de nectar.

Entre los parametros estudiados, se puede ver gue el
contenido de azucares y cantidad de nécter producido por

flor en Eccremocarpus scaber, son altamente consistentes

con el alto reguerimiento energético de Patagona giges. La
cantidad de azucar (X = 5.02 mg) producida en Z4 h en las
flores de E. scaber sobrepasa los 0.26-1.84 mg (X de las
especies = 0.88B mg) producidos en seis especies de plantas

polinizadas por picaflores en Sierra Nevada de California



148
(1700-2B00 m.s.n.m) (Carpenter, 1983). Los picaflores gque

polinizan estas especies son de menor tamafno que Patagona
gigas. El néctar disponible de E. scaber contiene méas azu-
cares (&.32 mg) gue el néctar disponible reportado por Cru-
den et al. (1983) par& 16 especies polinizadas por pica-
flores en México (2060-3110 m) (0.6-5.1 mg; X = 2.1% mg).

Datos de la totaslidad de nectar secretado a lo largo de la

vida de wune flor son escasos. Combretum farinosum

(Combretacese), polinizada por picaflores en Costa Rica
(Schemske, 1980), produce el doble del volumen de néctar
gue E. scaber, sin embargo el contenido de azucares {ca. 5
mg) es muy inferior al producido en las flores de E. scaber

(11.54 mg). Campsis radicans, otra especie de la familia

Bignoniaceae polinizada por picaflores produce ca. 29 mg de
azucar por flor. Las flores de esta especie, sin embargo
son I veces mayores gue las de E. scaber.

Para detectar efectos evolutivos, comparaciones de lsa
relacidn entre la cantidad de nectar secretada y la biomasa
floral son tal vez mds utiles gue las comparaciones direc-
tas de volumenes (o azucares). Los efectos selectivos de a-
nimales con alto regquerimientoc energético deberian dar como
resultédo relativamente mds néctar considerandc flores de
un determinadoc tamafo. Opler (1983) mostrd la relacidn en-
tre estacs variables para especies de plantas en Costa Rica.
usando el "néctar maximo', 0o el maximoc volumen de néctar
secretado por wuna especie, después de embolsar flores,

previo & la antesis (Fig. 29A; 29B). Los datos de Opler
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FIGURA 29.

f: relaciodn entre néctar maximo (ver texto) y biomasa
floral para plantas polinizadas por picaflor en Costa Rica,
segun Opler (19B3). Ecuacion de regresion y = 35.85x +
5.33% rée = 0.45. B: relacion entre néctar médximo y biomasa
floral para plantas con distintos vectores de polinizacion

(escala log-log), segun Opler (1983). 1. Eccremocarpus

saber (maximo néctar en 24 horas); 2. E. scaber (maximo

néctar en la vida total de la flor).
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probablemente son directamente comparables con los nuestros
para neéctar acumulado durante la vida de una flor, pero
como Opler {(1983) no explica claramente la forma de mues-
treo de las flores, hemos tambien incluido en la Fig. 29 el
dato mds conservador del volumen méaximo de néctar secreta-
do en un periodo de 24 h. Independientemente de cual de los
dos valores sea empleado, es evidente que el nectarioc de E.
scaber (Fig. 27A) tiene una produccidn de néctar por unidad
de biomase floral por encima del promedio de las especies
polinizadas por picaflor. La Fig 29B muestra gue E. scaber
se ubics sorprendentemente cerca de especies polinizadas
por murciélagos y esfingidos (Fig. Z9B). Esta tendencia es
concordante con el efecto selectivo esperado de Patagons
gigas en E. scaber, considerando su alta demanda energeti-
ca.

El nectario en forma de disco anular en la base del

ovario de Eccremocarpus scaber es similar en apariencia al

de Campsis sp.. otra especie de Bignoniaceae polinizads por
picaflores (Elias & Gelband, 1976), y su posicidn es ideén-
tica a la del nectarioc de Passiflora spp. perteneciente a
otra familia, también polinizadas por picaflores. La ubica-
cidn similar de los nectarios en estos casos no es sorpren-
dente considerando que, dentro de la flor, esta posicidn es
la mas adecuada para recibir un aporte significativo de
sacarosa.

Muchos de los aspectos de la anatomia vy ultraes-

tructura del nectarioc de Eccremocarpus scaber pueden in-
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terpretarse como adaptaciones a resclver tres "problemas"”

evidentes en las plantas polinizadas por vectores con altos

requerimientos energeticos: (a). las flores deben ofrecer
volumenes elevados de néctar, (b). debido a la naturaleza
activa del proceso de secrecidn (Durkee, 1983) las flores

deben disponer de una fuente de energia adecuade pare sos-—
tener el proceso en si, vy (c). las flores en general,
poseen espscio limitado parsa el almacenamientoc de los cons-
tituyentes del néctar. Un analisis de los pocos estudios
ultraestructurales del nectario indics gue, el sumentoc en
tamafo del nectario en diferentes taxa ha estado asociado
con una tendencia hacia el almacenamiento de almiddn pre-
vic a la etaps de secrecidn en plastidos cads vez mas com-
plejos. También se observa una tendencia al desarrolloc de
mecanismos de secrecidn rapidos. El almacenamiento de almi-
don por uns parte permite la acumulacidn gradual de azu-
cares previo s la secrecitn, con un aprovechamiento méximo
del espacio limitado del nectario. Por otra parte, los azu-
cares componenrntes del néctar y la energia necesaria para su
transporte estardan asegurados independientmente del aporte
directo de sacarosa del floema, lo.cual podria variar con
el estado fisioldgico particular de la planta en los dias

de la floracion.

En los nectarios mas simples descritos (ej. Lonicera
japonica (Caprifoliacease); Rachmilevitz & Fahn, 1973), el

néctar es secretado por tricomas unicelulares epidérmicos

localizados en bandas angostas de 1 mm de ancho yv 15 mm de
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largo, ubicados en la base del tubo de la corola. En el mo-
mento de la secrecidn de néctar se observan abundantes ve-
siculas derivadas del reticulo endoplasmatico, las que pos-—
teriormente se fusionan con el plasmalema. Se piensa que
dichas vesiculas reciben 1la sacarosa directmente del
floema que se ubica en los tejidos subnectariferos. La sa-
carosa llegaria hasta las ceélulas secretoras a través de
los plasmodesmos (Fahn, 1979). La incorporacion de sacaro-
Sa tritiadae, suministrada en la base de los pedicelos de
las flores, se detecta en las cistermas del reticulo endo-
plasmatico y en las vesiculas gue se derivan de élias des-
pues de 20 minutos (Fahn & Rachmilevitz, 1975). Esto parece
indicar gue no hay un periodo previc de almacenamiento de
azucares en el nectario y gue el azucar secretada se deri-
varia directamente del flujo floemédtico en los mismos dias
de antesis. S1 bien se observan amiloplastos en estos nec-
tarios, estos son relativamente pequerios y escasos, Yy apa-—
recen en el nectario sélo Z2-3 dias antes del inicioc de la
secreciédn (Fahn, 1979).

Un segundo nivel de complejidad es evidente en espe-

cies como Vinca. rosea (Apocynaceae) vy Citrus sinensis
(Rutaceae) que producen cantidades moderadas de néctar
(Fahn, 1979). En estas especies, las células secretoras

conforman un organo discreto, distinguiéndose una epidermis
y un tejido secretor al gue desembocan numerosos haces vas-—
culares que alimentan al tejido secretor. En Vinca vy

Citrus, se observan abundantes vesiculas provenientes del
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reticulo endoplasmatico en las células secretoras en el pe-
riodo de secrecion, y un desarrollo notable de espacios in-
tercelulares. En este tipo de nectarioc se observa mayor de-
sarrcollo de amiloplastos, presentes desde los primeros es-
tados de desarrollo del nectario, vy gue degradan progresi-
vamente el almiddn durante la secrecidn. Se supone que el
nectar es secretadoc a traveés de estomas modificados
(Rachmilevitz & Fahn, 1973) gue estan permanentamente a-
biertos durante la vida activa del nectario (Teuber et al.,
1980).

En Passiflora spp. polinizadas por picaflores, se ob-
servan amiloplastos con un desarrollc aun mds notorio y se
caracterizan por presentar varios puntos de cristalizacidén,
degradandose al comenzar la secrecidn (Durkee et al.,
1981). En el disco anular prominente de Eccremocarpus
scaber los amiloplastos son similares a los de Passiflors,
perc aun mas voluminosos, encontrandose en todos los teji-
dos que conforman el nectario incluyendo la epidermis. Son
evidentes en los nectarios previo a la antesis, desde los
primeros estados de desarrollo de la flor. En Passiflora
la degradacion del almiddn ocurre al interior del plasti-
dio, en cambioc en E. scaber se reportd por primera vez va-
cuclas fagocitarias en células del nectario, donde se de-
sintegran los amiloplastos. La degradacidn de los amilo-
plastos dentro de la vacuola en E. scaber, tal vez indique
una tendencia hacia una mayor especializacidn en cuanto a

la ubicscidn de las enzimas hidroliticas, otra caracteris-
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ticea que contribuiria a la eficiencia de la liberacion del
néctar. Otrea caracteristice muy interesante del nectarioc de
E. scaber son los espacios intercelulares muy notorios que
constituirian un laberinto de canales dentro del tejido se-
cretor, probablemente facilitando.el flujo réapido del néc-
tar desde las ceélulas secretoras hacis €l exterior. En el
nectarioc de Passiflora se describid por primera vez la pre-
sencia de umn material fibrilar (rodeado por una membrana),
gque guards reminiscencie con la proteinae-P del floema, en
el parénguima asociado & los haces vasculares (Richardson,
1975). Llama la atencidn gue material similar haye sido en-
contrado en el nectario de Eccremocarpus scaber, aungue en
este caso no esteé rodeado por membramas y las unidades fi-
brilares se observen mas densas y més gruesas. (La ausencia
de una membrana no esc un artefacto de técnica ya gue las
membranas de otros organelos estan intactas en las prepara-
ciones). La funcidn del material fibrilar es desconocido en
ambas especies, pero evidentemente constituye otra caso de
convergencia al nivel de ultraestructura entre dos especies
polinizadas por vectores similares. En sintesise la estruc-
tura del nectario de E. scaber permite la acumulacidn de
los componentes del prenéctar,; lo gque facilita la secrecidén
rapidea de nectar.

Aungue hemos detectado relaciones nitidas entre la

cantidad de azucar secretada y la estructura del nectario

de Eccremocarpus scaber con los hdbitos de sus poliniza-

dores, la situaciton es mas compleja al considerar la compo-
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siclidn y concentracidn del néctar. Del andlisis de un alto
numero de especies con diferentes polinizadores se ha esta-
blecido gque hay relaciones evidentes entre las proporciones
relativas de los azucares del néctar y los vectores de po-
linizacidn (Baker & Baker, 1983), a pesar de que el valor
energético es igual para todos estos azucares. En el néctar
de especies polinizadas por paserinas y murcielagos, predo-
mininan las hexosas, determinando para estas especies va-
lores bajos de la relacidn S/F+G (Lammers & Freeman, 19864).
Por el contrario, el néctar de plantas polinizadas por pi-
caflores, abejas de lengus larga, polillas y mariposas, es
predominantemente ricoc en sacarosa (Lammers & Freeman,
19846), de modo gque los valores de la relacion S/F+G son al-
tos. El néctar de especies polinizadas por dipteros y abe-
jaz con lengua corta es intermedio en cuanto & la propor-
cion relative de los dos tipos de azucares. Los néctares
més concentrados se encuentran entre las especies poliniza-
das por abejas (3I5%) vy lebidépteros (25%) (Heyneman, 1983).
a1 otro extremoc, Yy & pesar de sus altos reguerimientos e-
nergéticos, el nectar de las plantas polinizadas por pica-
flores (23%) y murcieélagos (17%4), es normalmente més dilui-
do (Pyke & Waser, 1981; Heyneman, 1983) Baker & Baker
(1983) sugieren gue el sabor del néectar determina las pre-
ferencias particulares de los polinizadores, comoc también
su capacidad de ingerirlo. Hainsworth & Wolf (197&) bhan
mostrado, por ejemplo, que los picaflores seleccionan néc-

tar de acuerdo con el sigulente orden:
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SFG = SF > 8§ > FG > 86 > F > G.

El néctar de Eccremocarpus scaber contiene dos monosa-

caridos, fructosa y glucosa vy dos disacéridos, sacarosa y
maltosa. Tanto los monosacaridos como los disacdridos se
encuentran en proporciones similares entre si. La concen-
tracion del nectar fresco secretadc en las horas del dia
(periodo de méxima secrecion) (26%) es similar al promedio
conoclido para otras especies de picaflores (Heyneman,
1982). €Sin embargo, la composicidn de azucares es atipica
respecto a otras especies polinizadas por picaflores y se
acerca mas bien a la de las especies polinizadas por pase-
rinmas (Fig. 30). Es posible que esta ultima tendencia re-
fleje las probables transformaciones gue sufriria la saca-
rosa proveniente del floemsa, en especles que almacenan al-
middén, antes del momento de la secrecidn de nectar. En los
nectarios primitivos no especializados de las angiospermas,
el neéctar habria derivado directamente del flujo floemdati-
co, tal como se observa actualmente en especies como

Lonicera japonica. Fercival (1962) ha mostrada gue el néc-

tar de los grupos basales de las principeles lineas evolu-

tivas de las angiospermas contiene una alta proporcidn de

sacarposa, ©n  contraste con los grupos terminales gque pre-
sentan mayores proporciones de glucossa y fructosa. En nec-
tarios gue almacenan almidodn, la sacarocsa debe ser hidro-

lizada por invertasas en glucosa y fructosa, previc a la
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FIGURA 30.-

Diagrama ternario que situa especies segun la propor-
cidn relativa de sacarosa, fructosa y glucosa del néctar.
La maltosa se considerd como glucosa potencial. ® espe-
cies polinizadas por picaflor (datos tomados de Baker &
Baker, 1983; Heyneman, 1983; Freeman et al., 1984); O es—
pecies polinizadas por himendpteros (datos tomados de
Southwick et al., 1981); O especies con el saindrome de
polinizaciadn por paserinas (Meliphagidae) (datos tomados

de Lammers & Freeman, 1986); @ Eccremocarpus scaber; 1,

2 y 3, otras especies de la familia Bignoniaceae, poliniza-

das por picaflor.
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formaciodn de almiddn. Los productos de la hidrdlisis del
almidén, que ocurre en el momento de la secrecion, serian
maltosa y glucosa. La presencia de maltoss en el néctar de
E. scaber es consistente con esta hipotesis. Si estas vias
metabtdlicas se diesen, con la progresiva incorporacion del
almidén al nectario, la sacarosa estaria proporcionalmente
cada vez menos representads en el néctar. Esta misma hipd-
tesis no sdlo permite explicar porgqueé ls composicion del
néctar de E. scaber es aberrante con respectoc & otras
especies polinizadas por picaflores sinoc también, porgue
en general el néctar de las especies polinizadas por ani-
males de gran tamafo corporal, como los murciélagos y pase-
rinas es mas rico en hexosas que el de especies poliniza-
das por animales de menor tamafo (Baker & Baker, 1983); en
las especies con néctar rico en hexosas, Se esperaria gque
la proporcitn del néctar derivado directamente de la degra-
dacivn del almidén versus el flujo floematico sea cada vez
mayor. La situacidn real, indudablemente, es mas compleja.
El nectario de Passiflora con abundantes amiloplastos, pro-
duce néctar con predominio de sacarosa, algo de fructosa,
pero carece de glucosa (Durkee et al. 198l). La ausencia de
glucosa ha sido explicada como el resultado de la resinte-
sics de sacarosa a partir de la glucosa, producto de la de-
gradacién del almiddn, en combinacion con la fructose pro-
veniente de la hidrélisis original de la sacarosa del floe-
ma, o por la transformacidon de glucosa en fructosa (Durkee

et al., 1981). La resintesis de sacarosa, podria estar in-
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dicando Qque los animales en algunos casos estarian selec-
cionando flores con néctar rico en sacarosa, Como proponen
Baker & Baker (1983). Las vias biosintéticas postuladas en
Passiflora enfatizan que las transformaciones sufridas por
la sacarosa en el néctar pueden ser muy complejas; en este
momento cualguier generalizacion sobre los factores que de-
terminan la composicidn del nectar, obviamente es prema-
tura.

En Eccremocarpus scaber, no se obtuvo evidencia de un

patrén bimodal de visitas como, se ha observado en otras
especies polinizadas por nectarivoros (Stiles & Wolf, 1970;
Stiles, 1973; Carpenter & MacMillen, 1976; Gass, 1978 Car-
penter, 1983). Tampoco hubo evidencias de un patrdédn bimodal
de secrecitn de neéctar, y por ultimo no hubo wuna clara
relacivn entre los patrones de visita y los de secrecion de
nectar. En el lugar de estudio hubo tres maximos de visita,
siendo el mayor en las horas de la tarde. La secrecion de
néctar fue mayor en el dia gque en la noche, y relativamen-
te uniforme en los dos periodos del dia considerados en
conjunto. Ecs interesante preguntarse porgue no se observa
acoplamiento entre los tres maximos de visitas y el patron
de secrecidn de neéctar. Considerando el bajo numero de flo-
res visitadas por dias en una localidad, para poder visitar
lose numeros de flores estimados como necesarios para mante-
ner un balance energeético positivo, cade individuo de
Patagona gigas y de Sephanoides galeritus deberia wvisitar

diariamente numerosas localidades independientes de la po-
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blacion de E. scaber. Si tales puntos son visitados secuen-
cialmente a lo largo de un circuito establecido, es muy
probable gue haya desplazamiento temporal entre los maximos

periodos de visits entre diferentes puntos en la pobla-

cion. La-presidn selectiva de las aves sobre una poblacidn
de E. scaber, deberia ser, por lo tanto, espacialmente va-
riable. For otra parte, considerando gque las aves son mi-

gratorias, el horarioc preciso de visita para cada punto de
la poblacion de E. scaber probablemente cambie de afo en
aro. Las presiones selectivas que ejercen los picaflores en
cuanto al horario de secrecion de neéectar en E. scaber tam-
bien deberian ser temporalmente variables. Estas variacio-
nes posiblemente expliguen la falta de relacién estrecha
entre el patrdn de visitas y el patrdn diario de secrecidén
de néctar en E. scaber. Los cambios de concentracidn del
néctar secretado entre el dia y la noche en E. scaber tal
vez estarian indicando gue la secrecidn de néctar en esta
especie guardsa una relacidn més estrecha con factores abid-
ticos del ambiente que con factores bidticos. Los montos e-
levados de agua del néctar de Eccremocarpus scaber en las
horas del dia cuando la humedad relativa es mas baja, su-
giere gue por lo menos la secrecidn de agua en esta espe-—
cie, estaria controlada principalmente por el flujo de
transpiracidn (se desconocen los factores gque controlan
fisiologicamente la secrecion de los azucares del néctar -
Durkee, 1983). Una prueba simple de esta hipdotesis seria

comparar los patrones de secrecidn de néctar bajo condi-
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ciones experimentales variando controladamente la humedad
relativa y la temperatura.

En conclusidn, este estudio ha mostrado que las carac-
teristicas generales de secrecidn de néctar en

Eccremocarpus scaber son altamente consistentes con las

predicciones generadas en torno a los requerimientes ener-
géticos de sus polinizadores. En cambio, los patrones de
visita de los picaflores y el horarioc de secrecion de E.
scaber sédlo se acoplan levemente, como se desprende de la
menor secrecidn de néctar en la noche cuando los picaflores
estédn inactivos.

Tal vez uno de los aspectos mas relevantes de este
estudio es nuestrae demostracidn de gque la seleccidn de una
produccién de cantidades elevadas de néctar se asocia con
cambios internos en el nectaric, Qque a su vez pueden in-
fluir directamente en la composicidn del néctar mismo. I-
gualmente interesante, es la conclusidn gque el nectario es
un oOrgano evolutivamente muy dinamico, cuyo rol se ha di-
versificado desde uno meramente secretor a uno de funciones
duales, cuales son almacenamiento y secrecion. Para llegar
a una esguema mas completo de la evolucidn sufrida por el
nectario en las angliosSpermas, se reguieren estudios inte-
grales de las caracteristicas de secrecidn de néctar de
plantas polinizadas por organismos cuyos reguerimientos e-
nergéticos son aun mas altos que los de los polinizadores

de E. scaber. Cualguier estudio futuro de los nectarios de-

berian complementarse con investigaciones mds acuciosas de
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los cambios bioguimicos que sufre la sacarosa proveniente

del floema en su paso por el nectario hasta el momento de

la secrecidn.
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