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Resumen

Las orquideas altoandinas son de gran interés ecoldgico por sus diversas adaptaciones
para alcanzar la reproduccién sexual, por las interacciones que establecen con diferentes
especies de insectos y aves y por su sensibilidad ante la intervencién antropica constante.
El objetivo principal de esta investigacion fue determinar las caracteristicas morfologicas
de la flor, las adaptaciones y la estrategia que emplea la orquidea epifita Oncidium
ornithorhynchum en su reproduccién sexual. Se realizaron 42 salidas de campo durante
los periodos reproductivos de 2013, 2014 y 2016 a la vereda Jerusalén, en el municipio de
la Calera, Cundinamarca. Se describié el desarrollo floral y se realizaron mediciones
morfologicas, se hizo un conteo semanal de los siguientes estados fenoldgicos: botones,
flores, flores senescentes y frutos en formacién de las plantas en condiciones naturales
para determinar el patron fenoldgico, la sincronia dentro de la inflorescencia y entre
inflorescencias y la produccién de frutos. Se realizaron experimentos de polinizacion
manual para determinar el sistema reproductivo de la especie y la receptividad estigmatica.
Se hicieron tinciones con SUDAN Il y Lugol en flores frescas para la deteccidn de aceites
y/o almidones presentes en las flores. Se llevaron a cabo observaciones focales para la
determinacion de visitantes y polinizadores. Se encontré que O. ornithorhynchum es una
especie con reproducciones anuales, presentd un pico de floracion en la segunda época
seca del afio (octubre-noviembre), las flores de una inflorescencia fueron medianamente
sincronicas, mientras que la sincronia entre individuos fue baja a lo largo del periodo
reproductivo, especialmente para los individuos con inflorescencias mas grandes. El 75%
de los individuos logré formar al menos un fruto, el 40% abort6 por lo menos un fruto y sélo
el 12% de las flores de todos los individuos lograron convertirse en frutos con semillas. Se
determin6é que O. ornithorhynchum fue estrictamente autoincompatible. Las fases
femenina y masculina estuvieron separadas espacialmente, el estigma fue receptivo desde
antes de iniciar la antesis y hasta antes de iniciar la senescencia, los polinios de flores
abriendo y de flores iniciando la senescencia produjeron fecundaciones exitosas, por lo
tanto no hubo dicogamia pero si hercogamia. Esta especie de orquidea fue visitada por
Bombus atratus y Thygater aethiops, dos especies de abejas generalistas que sobreviven
en ambientes intervenidos antrépicamente. No se encontr6 el/los polinizador(es). O.
ornithorhynchum secret6 aceites en los elai6foros que podrian ser la recompensa que
ofrece la orquidea a los visitantes y/o polinizadores. Se determiné que O. ornithorhynchum,
tuvo caracteristicas similares a otras especies de orquideas que no ofrecen alguna
recompensa, como la visita a pocas flores de la inflorescencia, los despliegues florales
grandes que se ven favorecidos por la seleccién de los polinizadores y la polinizacion esta
limitada por los polinizadores.

Palabras clave: Oncidium, fenologia de la floracion, orquideas altoandinas, sincronia

floral, autoincompatibilidad, Cundinamarca, Bombus atratus, Thygater aethiops.



Abstract

High Andean orchids are of great ecological interest because of their diverse adaptations
to achieve sexual reproduction, the interactions they establish with different species of
insects and birds and their sensitivity to constant anthropic intervention. The main purpose
of this research was to determine the morphological characteristics of the flower, the
adaptations and the strategy used by the epiphytic orchid Oncidium ornithorhynchum on
its sexual reproduction. There were made 42 field trips during sexual reproduction in 2013,
2014 and 2015 to Jerusalén, in La Calera town, Cundinamarca. The floral development
was described and morphological measurements were taken. A weekly count of the
following phonological states: buds, flowers, senescent flowers and fruits of plants in
natural conditions was made to determine the phonological pattern, the synchrony within
the inflorescence and between inflorescences and fruit set. Manual pollinations
experiments were performed to determine the mating system and stigmatic receptivity.
Fresh flowers were stained with SUDAN Il and Lugol for the detection of oils and/or starch
offered by the flowers. Focal observations were carried out to determine the occurrence of
visitors and pollinators. It was found that O. ornithorhynchum is a species with annual
reproductions, showed a flowering peak in the second dry season of the year (october-
november), flowers of an inflorescence were moderately synchronous, while the synchrony
between individuals was low throughout the reproductive period, specially, individuals with
big inflorescences. 75% of the individuals formed at least one fruit, 40% aborted at least
one fruit an only 12% of the total flowers managed to become fruits. O. ornithorhynchum
was strictly self-incompatible. The female and male phases were spatially separated, the
stigma was receptive from before anthesis began, and even before senescence began,
pollinaria from flowers in process of opening and from flowers initiating senescence
produced successful fertilization, and thus there wasn’t dichogamy but hercogamy. This
orchid was visited by Bombus atratus and by Thigater aethiops, two generalist bees that
survive in anthropically operated environments. Pollinator was not found. O.
ornithorhynchum secreted oils in elaiophores that could be the reward the orchid offer to
visitors and/or pollinators. It was determined that O. ornithorhynchum had characteristics
similar to other orchids that don’t offer some reward to their pollinators, such as the visit to
few flowers of the inflorescence, large flower displays favored by pollinator selection and
pollination that is limited by pollinators.

Keywords: Oncidium, floral phenology, high Andean orchids, floral synchrony, self-

incompatibility, Cundinamarca, Bombus atratus, Thygater aethiops.
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1.Introduccion

De los rasgos de historia de vida de una especie, los caracteres reproductivos que
determinan los patrones de emparejamiento son los que mas influyen en la forma como se
da la evolucion. Este papel fundamental surge porque el sistema de apareamiento dirige
la transmision genética entre generaciones y por tanto el comportamiento de todos los
genes en la poblacién. Las respuestas evolutivas a las condiciones ecoldgicas son
evidentes en todos los aspectos reproductivos de las angiospermas, desde la inversion de
recursos a la reproduccion vs a la funcién vegetativa, la estructura y el arreglo de las flores
y su papel en la polinizacién, hasta los patrones de emparejamiento dentro de las

poblaciones (Barrett et al. 1996).

El éxito en la reproduccion sexual de las plantas con flores se refleja en la cantidad y la
calidad de la descendencia producida e implica complejas interacciones ecoldgicas entre
las especies y el medio. Los rasgos y el funcionamiento de las flores e inflorescencias,
aungue estan principalmente determinados por el componente genético, se ven afectados
por factores externos como: la regién geografica y la disponibilidad de nutrientes, de agua,
de potenciales parejas, de polinizadores y de dispersores (Angel-Coca et al. 2011). Dado
que las estructuras florales tienen un significado funcional en la polinizacion y en los
sistemas de apareamiento, un estudio simultdneo conlleva a un mejor entendimiento de
los procesos que conducen la diversificacion de los rasgos florales (Barrett et &l. 1996), de
alli laimportancia de entender en detalle la biologia reproductiva de una planta para aportar

informacién a la ecologia evolutiva.

La fenologia floral es un aspecto relevante en la biologia reproductiva de una especie de
planta porque determina el éxito de la reproduccion, por lo que algunos autores la ha
tratado de explicar en términos adaptativos (Mahoro 2002); se ve afectada naturalmente
por varios factores ambientales, entre los cuales la temperatura y el fotoperiodo en las
zonas templadas del planeta y la precipitacién en la zona tropical son sefiales confiables
de los cambios de temporada. La deteccidén precisa de esas sefales ambientales y la
respuesta de las plantas permite que la floracion ocurra cuando las condiciones climaticas

son las mas adecuadas para la reproduccién (Elzinga et al. 2007). Esta dinamica es
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sensible en ciertas circunstancias y podria afectar no solo la produccién de flores, si no la
calidad del polen, la produccién de frutos, la ocurrencia de abortos e incluso los eventos

reproductivos futuros.

De los rasgos bioldgicos la polinizacion, por ejemplo puede ser particularmente sensible a
los cambios en el paisaje. Las practicas agricolas incluyen el uso de pesticidas y quimicos
industriales que afectan la salud de los insectos que visitan los cultivos (Martinez-Virgen
et al. 2010; Jarvis et al. 2011; Hladik et al. 2016), lo cual podria conducir no solamente a
una disminucién en el servicio de polinizacion para los cultivos, si no que puede afectar las

interacciones con otras especies de plantas silvestres y por lo tanto su reproduccion.

Los estudios en biologia reproductiva de especies del género Oncidium han revelado que
las visitas de los polinizadores suelen ser escasas (Ackerman y Montero 1985), que el
disturbio ganadero y agricola puede disminuir la produccion de frutos (Parra-Tabla et al.
2000), que la estrategia de algunas especies involucra el engafio (Pemberton 2008, Chase
et al. 2009), mientras que muchas otras ofrecen aceites como recompensa (Pacek vy
Stpiczynska 2007, Stpiczynska y Davis 2008, Davis y Stpiczynska 2009, Stpiczynska et al.
2013) y son visitadas por abejas colectoras de aceites de los géneros Centris y Tetrapedia
(Torretta et al. 2011, Pacek et al. 2012).

Debido a la riqueza biologica que albergan los ecosistemas altoandinos de Colombia, por
su gran cantidad de endemismos y por los servicios ecosistémicos que nos prestan, son
consideradas areas prioritarias para la conservacion (Etter y van Wyngaarden 2000),
especialmente por la constante amenaza de las actividades antrépicas y por las

consecuencias del cambio climatico global (Foster 2001).

En el municipio de La Calera existen canteras de arena y una fabrica de cemento, ademas
de las practicas agropecuarias que por tradicion han existido en las zonas rurales del
municipio. Las actividades agricolas y pecuarias reducen no solo la cantidad de habitat
natural, si no la calidad de los fragmentos de vegetacion que aun quedan, mediante la
pérdida de la continuidad de la cobertura forestal, el incremento de la radiacion solar y del
viento en los bordes de los bosques (Murcia 1995; Lande 1998) y la reducida persistencia
de especies sensibles que requieren condiciones especificas para sobrevivir (Lamond et
al. 1993).

16



Ballesteros D. P. 2017 17

A pesar de lo anterior, unas pocas especies logran permanecer en el tiempo en este tipo
de ecosistemas intervenidos. Tal es el caso de Oncidium ornithorhynchum, una orquidea
epifita que se encontro bien representada (aproximadamente 130 individuos reproductivos
y entre 70 y 90 individuos vegetativos en 2013) en una finca de la vereda Jerusalén, en el

municipio de la Calera.

No se encontraron registros en Colombia sobre la situacion de amenaza de esta especie
de orquidea y no se encuentra en ninguna de las categorias de amenaza de la UICN.
Tampoco se hallé informacién ecoldgica o sobre la reproduccion sexual de esta especie,
aun cuando ha logrado mantenerse por décadas en un ambiente altamente intervenido,

como lo es la zona rural de La Calera (comunicacion personal de habitantes de la vereda).
A partir de este contexto surgieron las siguientes preguntas:

1. ¢(Cuéles rasgos morfologicos estan involucrados en la polinizacion de Oncidium
ornithorhynchum?

2. ¢, Cémo es la fenologia floral de O. ornithorhynchum?

3. ¢ Cudl es el sistema reproductivo de O. ornithorhynchum?

4. ¢ Qué organismos estan involucrados en la reproduccion sexual de O. ornithorhynchum?

Para dar respuesta a estas preguntas, aportar al conocimiento bioldgico y ecoldgico de O.
ornithorhynchum y con el fin de contribuir al entendimiento de la funcién de especies de
orquideas en ecosistemas altoandinos alterados, se tomé informacion biol6gica de esta
especie en una finca de la vereda Jerusalén, La Calera, se realizaron ensayos de
polinizacién manual, se recolectaron muestras biolégicas para las pruebas de laboratorio
para determinar la presencia de recompensas florales y se hicieron observaciones focales

para determinar las especies de insectos que son posibles polinizadores.

Con esta investigacion se logré determinar la estrategia de reproduccién sexual de O.
ornithorhynchum, que entre otras cosas incluye reproducciones anuales, con un pico de
floracién, cierto grado de sincronia en la inflorescencia y reproduccion sexual que requiere
la participacion de polinizadores y de polen foraneo para la formacién de frutos con semilla,

ofreciendo a su vez una posible recompensa a sus visitantes.
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2.0bjetivos

2.1 Objetivo general

Establecer la estrategia de reproduccion sexual de Oncidium ornithorhynchum en un

fragmento de bosque en el municipio de La Calera, Cundinamarca.

2.2 Objetivos especificos

Determinar los rasgos morfolégicos de la flor involucrados en la polinizacion de

Oncidium ornithorhynchum

¢ Identificar el patrén fenoldgico de Oncidium ornithorhynchum
e Establecer el sistema reproductivo de Oncidium ornithorhynchum

o Diferenciar los visitantes y los polinizadores de Oncidium ornithorhynchum
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3.Marco teodrico

En biologia y ecologia los rasgos de historia de vida son una herramienta para dar
explicaciones a eventos y patrones relacionados con los seres vivos y su permanencia en
el tiempo. La historia de vida de un organismo esta constituida por todos aquellos aspectos
de su ciclo de vida que afectan su supervivencia y su reproduccion. Algunos componentes
de la historia de vida de un organismo son la edad y el tamafio corporal cuando se alcanza
la maduracion reproductiva, el nimero de reproducciones a lo largo de su vida, la
distribucion de energia entre reproduccion, supervivencia y mantenimiento corporal y como
distribuye recursos entre su progenie (Roff 2002). De esta manera, el estudio de la historia
de vida de una especie es clave para comprender dinAmicas en las poblaciones, en las

comunidades y en los ecosistemas.

De los rasgos de historia de vida, los que estan relacionados con la reproducciéon son de
gran importancia, porque determinaran directamente la perpetuacion en el tiempo del

individuo, de sus caracteristicas competitivas y de la especie.

Las orquideas son plantas de habito epifito y/o terrestre que han generado gran interés por
sus diversas adaptaciones para alcanzar la reproduccion sexual, ademas de contar con
estrategias de reproduccion asexual y por las interacciones que establecen con diferentes
especies de insectos y aves (Singer y Sazima 2001; Tremblay et &l. 2005; Stpiczynska y
Davies 2008; Pang et al. 2012).

De las aproximaciones ecolégicas que se han hecho a este tipo de plantas y que involucran
rasgos reproductivos, se resalta un modelo predictivo que usa informacion de rasgos de
historias de vida de varias especies de orquideas (matriz demografica de transicion) el cual
enfatiza la importancia de la compensacion entre la ganancia de fecundidad (incremento
en la produccién de frutos) obtenida en un periodo reproductivo donde la limitacion en la
polinizacién fue menor, y sus efectos posteriores en el crecimiento (Calvo y Horvitz 1990).
Por su parte, para la orquidea Comparettia falcata y a partir de datos experimentales se
pudo calcular un indice de adecuacion relativa para comparar plantas con aumento en el
polen depositado y plantas polinizadas naturalmente y se encontré que la adecuacion a lo
largo de la vida de este tipo de plantas puede estar limitada por los recursos (Meléndez-
Ackerman et &l. 2000). Sin embargo, hay evidencia que indica que a pesar de la limitacion

en los recursos que puede imponer un limite a la produccion de frutos en orquideas,
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muchas especies podrian soportar niveles significativamente altos de polinizacion a lo

largo de sus vidas (Tremblay et al. 2005).

Por otro lado, las flores que no logran convertirse en fruto no siempre representan una
pérdida energética, ya que pueden aumentar la adecuacion de la planta mediante la
donacion del polen (Willson y Rathcke 1974). Por ejemplo, en algunas especies de
Asclepias la produccién de frutos esta pobremente correlacionada con el nimero de flores
de una inflorescencia, pero la cantidad de polen removido por los polinizadores, asumido
como un indice de la adecuacién masculina, esta fuertemente correlacionada con el
tamafio de la inflorescencia (Willson y Price 1977). Sin embargo, esto requiere un analisis
con mayor informacién experimental para determinar como contribuye la adecuacion

masculina a la adecuacion general de la planta.

En la actualidad, los temas que tienen que ver con las interacciones en la polinizacion
incluyen: la genética ecoldgica de los rasgos asociados a cambios en el polinizador, el
impacto de la herbivoria en el despliegue floral, el grado en el cual las interacciones con el
polinizador son generalizadas vs. especializadas y la estructura de las redes alimenticias
planta-polinizador. Sin embargo es evidente que muchas veces han omitido la importancia
de los aromas florales en la evolucion de las interacciones planta-polinizador (Raguso
2008).

Los aromas de las flores son un rasgo mas dificil de medir que otros rasgos morfolégicos
y también es mas dificil de analizar, sin embargo se ha planteado que los aromas florales
pueden estar bajo una seleccion mas fuerte que los otros rasgos florales morfolégicos
tradicionalmente medibles (como el tamafio o el color) por parte de los polinizadores.
Ademas, el aroma es un rasgo mas sensible a la variacion (en composicion) entre
poblaciones diferentes e incluso entre individuos de una misma poblacion (Adler e Irwin
2012), por lo tanto su papel en la adecuacion de la planta también es de gran importancia

entenderlo.

En este contexto y para entender la estrategia de reproduccién sexual de una especie de
planta es importante tener en cuenta diferentes aspectos como la biologia de la flor, el
despliegue floral, la fenologia floral, la sincronia de la floracion, el sistema reproductivo
empleado por la especie, la cantidad de semillas que resultan del proceso y las
adaptaciones morfologicas y quimicas que son clave para la atraccion de los polinizadores

yl/o dispersores y asi poder alcanzar con éxito la reproduccién sexual. Una vez se tiene
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esta informacion y es integrada con los datos de las interacciones con otras especies se

puede establecer la importancia ecolégica y evolutiva de la especie en cuestion.

3.1 Sistema reproductivo

El sistema reproductivo de una especie de planta determina la forma por la cual se
produciran las semillas y el grado de dependencia que experimentan las plantas de sus

polinizadores para la produccion de los frutos (Richards 1997).

En primer lugar, el sistema reproductivo depende del grado de autoincompatibilidad. Una
especie de planta con flores hermafroditas (flores con los dos sexos) no necesariamente
se puede autofecundar, ya que existen mecanismos genéticos que evitan el desarrollo de
los frutos y las semillas cuando el polen proviene de la misma planta. Adicionalmente, las
plantas pueden contar con una separacion espacial y/o temporal de las fases femenina y

masculina para evitar la autopolinizacion (Lloyd y Schoen 1992).

Se ha considerado que la polinizacién cruzada es el sistema de reproduccion mas efectivo
en orquideas (Barrett 2002). Sin embargo, se cree que la autopolinizacién puede ejercer
presiones selectivas en la evolucion de sistemas de reproduccién en plantas. Aun cuando
la autocompatibilidad es frecuente en orquideas, se ha establecido que numerosas
especies de la subtribu Oncidiinae son autoincompatibles (Parra-Tabla et al. 2000), e
incluso para el género Oncidium se ha reportado la ocurrencia de autoincompatibilidad en

algunas especies (Tremblay et al. 2005)

Un rasgo muy relacionado con los sistemas reproductivos son los sistemas de polinizacion,
y en el caso de las orquideas se considera que han evolucionado ampliamente en
respuesta a la competencia por los polinizadores, cuando los polinizadores suelen ser

escasos (Benzing y Atwood 1984).

Las especies de orquideas no autégamas exhiben una gran variedad de sistemas de
polinizacién que incluyen la participacion de especies de aves, polillas, moscas, mariposas,

abejas y avispas (Tremblay et al. 2005).
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3.2 Fenologia floral

El estudio de la ocurrencia periédica de un fenémeno en plantas en relaciéon con el clima'y
los cambios de estacion es comunmente conocido como fenologia. Los estudios
fenoldgicos reflejan ocurrencias diarias de plantas y animales en respuesta al ambiente.
Para el caso de las plantas, esto incluye aspectos reproductivos como la formacién de
botones, la floracion, la fructificacion y la germinacion de semillas, y aspectos vegetativos

como el coloreado y la muda de las hojas (Lokho y Kumar 2012).

Aunque el estudio de la fenologia no solamente involucra las fases vegetativa y
reproductiva correspondientes al clima o a los cambios estacionales de un area particular,
si ho que contribuye a determinar el grado de sincronia reproductiva con otras especies de
plantas (Rathcke 1988). Los estudios fenolégicos han sido muy importantes porque
brindan herramientas para el manejo de plantas y la lucha contra la deforestacién, para los
analisis de miel, para entender la biologia floral, para hacer estimaciones de la

reproductividad y la regeneracion, para cualquier especie de interés, entre otros.

El estudio del microclima referente a la investigacion fenoldgica adquiere gran importancia
porque representa las condiciones actuales que influyen en la respuesta de las plantas
(Lokho y Kumar 2012). Se han identificado tres factores ambientales que provocan el
progreso fenolégico de la planta: fotoperiodo, temperatura y humedad (Rathcke y Lacey
1985). Estos tres factores pueden considerarse como los responsables de romper con la
latencia de los brotes e iniciar la actividad del desarrollo (Lokho y Kumar 2012). Para el
caso de la zona tropical el factor ambiental que provoca respuestas fenolédgicas en las
plantas es la precipitacion. La importancia de los estudios fenoldgicos en ecologia radica

en entender las estrategias adaptativas de las especies en un tipo particular de ecosistema.

El tiempo de floracion puede afectar la calidad de las semillas, mediante su efecto sobre
cuales plantas estan disponibles para la polinizacion. Asi, por la influencia potencial del
tiempo de floracion sobre la calidad y la cantidad del rendimiento reproductivo, es
importante considerar las causas de la variacion dentro de una poblacién en las variables

fenoldgicas y las consecuencias que resultan en la adecuacion de la planta (Marquis 1988).

La fenologia floral difiere de una especie a otra de acuerdo a los ecosistemas a los que
estan asociados, lo cual sugiere que los patrones especificos de fenologia floral pueden

ser una caracteristica de tipos de ecosistemas especificos (Lokho y Kumar, 2012). El
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calendario (o programa) de floracién por lo general varia entre los individuos de una
poblacion (Primack 1980; Marquis 1988).

La fenologia de la floracién es considerada como una caracteristica clave en la biologia
reproductiva de las plantas por que influye en muchas de las interacciones mutualistas y

antagonistas y asi impacta sobre el éxito reproductivo de la planta (Rathcke y Lacey 1985).

Con los grandes avances que se han logrado recientemente para entender los controles
genéticos para el tiempo de floracion (Nguyen et al. 2015; Duplat-Bermudez et &l. 2016; Li,
Wang y Yu 2016; Kapolas et &l. 2016), los ecologos evolucionistas lograran integrar
informacién desde el nivel molecular hasta el nivel de comunidad para entender la
evolucion adaptativa de la fenologia y determinar el papel de los agentes bidticos de la
seleccidn sera una parte importante en este esfuerzo. Dichos esfuerzos adquieren una
gran importancia a medida que los disturbios a gran escala de las interacciones bidticas

sean mas comunes (Elzinga et &l. 2007).

Otro aspecto de la biologia reproductiva de una planta y que esta determinado por la
fenologia es el grado de sincronia en la floracion y también en la fructificacion, el cual es
considerado como relevante ecoldgica y evolutivamente a diferentes escalas, desde la
secuencia de apertura floral individual hasta los patrones interespecificos amplios de
comunidades o a nivel de paisaje (Freitas y Bolmgren 2008). Por ejemplo, la maduracién
asincronica de frutos entre ciertas especies dentro de una comunidad se ha interpretado
como el reflejo de adaptaciones para reducir la competencia por dispersores de semillas y
consecuentemente para maximizar la reproduccion de la planta (Wheelwright 1985). A otra
escala, la sincronia de floracion de individuos dentro de cierta poblacién puede afectar
tanto la cantidad como la calidad genética de la descendencia, porque esto influye en el
numero de parejas potenciales de cada individuo y ademas afecta la eficiencia del forrajeo

de los polinizadores (Schemske 1977).

Debido a las variaciones ambientales y genotipicas, las plantas de una poblacion rara vez
florecen en perfecta sincronia. Una consecuencia importante de la variacién fenolégica es
gue afecta las interacciones intraespecificas de manera que puede influir en la estructura

genética de la poblacién (Elzinga et al. 2007).



24 Estrategia de reproduccién sexual de Oncidium ornithorhynchum Kunt

3.3 Despliegue floral

El nimero de flores y su arreglo en el espacio y en el tiempo influyen fuertemente sobre
los niveles de polinizacion y la produccion de frutos en plantas de poblaciones naturales
(Srimuang et al. 2010). Las plantas que no ofrecen algun tipo de recompensa, usualmente

presentan un mayor despliegue floral (Melendez-Ackerman et al. 2000).

Cuando una planta no produce néctar para la atraccién de sus polinizadores, la estrategia
adoptada para asegurar el éxito reproductivo en plantas limitadas por el polinizador
(generalmente orquideas) es incrementar el despliegue floral, situacion que se puede
traducir en un aumento en la frecuencia de visitas de los polinizadores y una mayor
produccién de frutos (Tremblay et &l. 2005). Aunque el incremento en el despliegue floral
a nivel de individuo, no siempre se resulta en un incremento en la produccién de frutos, y
cuando esto ocurre se puede inferir que los polinizadores no actian como agentes
selectivos de este rasgo para un periodo reproductivo determinado. El valor adaptativo del
despliegue floral se podria aclarar si este rasgo contribuye a un incremento en el éxito

reproductivo en otras temporadas reproductivas (Valdivia et al. 2010).

La seleccion natural de los rasgos florales puede estar mediada por las preferencias del
polinizador y la frecuencia de visita, respondiendo a la cantidad y a la disponibilidad de
recompensas florales (Friedman y Shmida 1995). De esta manera se esperaria que las
recompensas florales influyan directamente sobre el comportamiento de los polinizadores
y en consecuencia afecten el éxito reproductivo de la planta, bien sea incrementando la
frecuencia de visita de los polinizadores o la calidad de la polinizacién (Pang et al. 2012).
Una planta con inflorescencias que ofrecen alguna recompensa experimentara mas visitas
de un individuo y de esta manera se favoreceran las autopolinizaciones en mayor
proporcion que en aquellas especies que no ofrecen recompensa. Por el contrario, la falta
de recompensas puede favorecer las polinizaciones cruzadas, debido a las pocas visitas

dentro de una misma inflorescencia (Sanguinetti y Singer 2014).

3.4 Produccion de frutos

La produccion de frutos como medida del éxito reproductivo de las plantas, es el resultado
del comportamiento de la fenologia floral, de la sincronia con otros individuos, del
despliegue floral, del sistema reproductivo y de la oferta o no de recompensas florales que

determinan el comportamiento de los polinizadores.
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Las orquideas que no producen néctar como oferta a sus visitantes, tienen una produccion
de frutos mucho menor que aquellas que si lo hacen y las orquideas nectariferas de las
regiones tropicales tienen un éxito reproductivo menor que sus contrapartes en regiones
templadas (Neiland y Wilcock 1998, Tremblay et &l. 2005).

El éxito reproductivo de orquideas que proveen alguna recompensa y de orquideas que
son polinizadas por engafio esta a menudo limitado por los polinizadores y las que no
cuentan con recompensas son conocidas por tener baja tasa de éxito en la polinizacién
(O’Connell y Johnston 1998, Tremblay et &l. 2005). En orquideas que son polinizadas por
engafio, se espera que la seleccién favorezca la asincronia en eventos de floracién
(O’Connell y Johnston 1998), mientras que las especies que proveen de recompensa a
sus polinizadores suelen sincronizar la floracion y competir por polinizadores. Esto tiene
implicaciones en el nimero de frutos que se formaran en cada individuo. Por ejemplo,
algunas especies de orquideas polinizadas por engafio experimentan un éxito reproductivo
alto en los individuos que inician la floracion tempranamente (O’Connell y Johnston 1998),
pero esto se cumple para aquellas especies de zonas templadas, donde a inicios de la
primavera empiezan a abundar muchos de los polinizadores que son inexpertos, situacion
gue facilita la alta frecuencia de visitas a plantas con estrategia de engafio (Intercola et al.
2008).

Sin embargo, si hablamos de especies que crecen en ecosistemas tropicales, se puede
esperar que las plantas que florezcan muy temprano o muy tarde en la época reproductiva
de una poblacion, tengan una capacidad de reproduccion reducida (Primack 1980) debido
a la poca atraccion generada por la baja sincronia y a que no necesariamente los
polinizadores inexpertos coinciden con el inicio de la temporada reproductiva de las

plantas.

Las orquideas nectariferas tropicales tienen niveles de produccion de frutos relativamente
altos (Berry y calvo 1991) comparado con los niveles en especies engafosas, cuyos
niveles de produccion de frutos alcanzan un 9% (Calvo y Horvitz 1990). Por lo general, el
fracaso en la reproduccién sexual de las plantas se da por las limitaciones en la
polinizacién o por las limitaciones en los recursos (Pang et al. 2012) o por la interaccién de

las dos.
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Por otro lado, la produccién de frutos en orquideas que no dependen del polinizador para
alcanzar la polinizacion suele ser alta y cuentan con sistemas de reproduccién que incluyen
la autogamia y la agamospermia, situacién que ha sido muy poco reportada en la familia,
mientras que para orquideas autoincompatibles se ha registrado en varios casos una tasa
de fructificacion muy baja (generalmente <10%) (Janzen et al. 1980; Ackerman 1989;
Zimmerman y Aide 1989; Calvo 1990a; Neiland y Wilcock 1998).

El grado de dependencia entre las plantas y los polinizadores para el transporte de polen
necesario para los entrecruzamientos es un tema clave en la ecologia reproductiva de las
plantas porque puede dirigir las trayectorias evolutivas de las plantas y sus polinizadores
(Valdivia et &l. 2010).
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4. Estado del arte del género Oncidium

Oncidiinae (Cymbidieae) es una de las subtribus mas diversas de la familia Orchidaceae y
uno de los mayores componentes de la flora neotropical, exhibe una diversidad enorme
cuyas recompensas van desde néctar, aceites y fragancias y algunas recurren al engafio
como estrategia de atraccion (Neubig et &l. 2012). Histéricamente ha habido dificultades
en la definicion de los géneros de Oncidiinae, como resultado de las homoplasias y de los
eventos de mimetismo. Las clasificaciones tradicionales tienen en cuenta los rasgos
florales y los rasgos relacionados con los sistemas de polinizacién, situacién que no aclara
las discrepancias entre los taxbnomos. La clasificacion basada en secuencias de ADN para
la subtribu Oncidiinae, propuesta por Neubig et al. (2012), permite la identificacién de
grupos monofiléticos que aclaran en cierta medida la evolucion de los rasgos morfol6gicos
y bioquimicos. Asi, muchas de las especies del género Oncidium han sido reubicadas en

otros géneros, como es caso de las especies de Brasil.

Oncidium Sw. es un género de orquideas con mas 520 especies aproximadamente
(Neubig et al. 2012), considerado por muchos especialistas como un grupo polifilético y
cuya delimitacion con otros géneros es muy controvertida (Chase et al. 2009). La mayoria
de las especies estan presentes en sur América, aunque también hay algunas especies
en centro América y el Caribe (Machado et al. 2012). El género Oncidium Sw. esta
constituido por plantas de porte pequefio a mediano o grande, principalmente epifitas, en
algunos casos rupicolas o terrestres, nativas de regiones tropicales y subtropicales de
América (Valebella y Miguel, 2011).

En la propuesta taxonémica de Neubig et al. (2012), algunos de los géneros monofiléticos
se encuentran embebidos en grandes clados de especies del género Oncidium con
diversidad morfolégica y diversidad en los sistemas de polinizacion, por lo que dicha
segregacion del género se resolveria con la creacion de nuevos géneros monofiléticos que

serian dificiles de diagnosticar usando rasgos florales o vegetativos.

A nivel de ecologia las pocas investigaciones realizadas a especies del género se enfocan
en aspectos de reproduccion sexual o clonal, pero se desconoce del estado de las

poblaciones de las especies y su papel en los ecosistemas suramericanos.
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Publicaciones que se limitan al reporte de especies del género

Kaufman (1901) reporta a Oncidium altissimum en New York, USA, Sauleda y Adams

(1984) reportan la especie Oncidium bahamense en el archipiélago de las Bahamas,

Catling y Lefkovitch (1989) documentaron la presencia plantas epifitas vasculares y la
asociacion de algunas de estas especies en un bosque de Guatemala y reportaron una

sola especie del género: Oncidium oblongatum.

Valebella y Sager (2010) reportaron 16 especies presentes en Argentina.

Biologia reproductiva e Histologia de algunos érganos florales del género

A pesar de que Oncidium es un género muy diverso y controversial, los estudios que se

han realizado para explicar la biologia reproductiva de las especies son pocos.

Ackerman y Montero (1985) analizaron la polinizacion y la producciéon de frutos de
Oncidium variegatum en las montafnas centrales de Puerto Rico y no encontraron suficiente
evidencia que soportara la hipotesis de la limitacion de los recursos en la produccion de
frutos, las visitas de los polinizadores fueron escasas, la produccion de frutos de las flores
polinizadas manualmente fue del 68% al 78%, mientras que las polinizaciones naturales

solo alcanzaron el 4%.

Stern et al. (1986) determinaron la presencia de osmaoforos en tejidos de flores de varias
especies de orquideas y encontraron resultados positivos para Oncidium aurisasinorum y
Oncidium nudum en Florida, Estados Unidos. El articulo se centra en la interpretacion de

los resultados segun el reactivo, mas que en algun aspecto reproductivo de las especies.

Yong y Hew (1995) determinaron que el tamafio de la inflorescencia de Oncidium goldiana
que crece del brote mas reciente depende positivamente del nUmero de brotes antiguos
conectados. El tamafio de la inflorescencia aumenta progresivamente con la presencia de
uno o dos brotes antiguos conectados. Realizaron experimentos de defoliacion para
demostrar que las hojas del brote mas reciente son la fuente principal de fotoasimilados
para la inflorescencia de ese mismo brote, y que las hojas de los brotes més antiguos son

una fuente secundaria.
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Parra-Tabla et al. (2000) estudiaron el éxito en la polinizacién de Oncidium ascendens en
un parche de bosque seco tropical de una reserva en Yucatan, México y en un terreno
dedicado a la agricultura y al pastoreo, durante tres afios consecutivos, registrando la
remocion de polinios y la produccion de frutos. Encontraron que la remocion de polinios
fue tres veces mayor en el habitat mejor preservado que en el habitat con disturbio. La tasa
de remocién de polinios aumenté a lo largo de los tres afios en el parche de bosque seco,
mientras que en el area de disturbio disminuy6. La produccion de frutos se mantuvo
constante entre los afios dentro del bosque seco, pero disminuyo6 en el rea de préacticas
agricola-ganaderas. Adicionalmente, la produccion de frutos fue el doble en el habitat mas

conservado.

Pemberton (2008) estudié la polinizacion de la orquidea ornamental Oncidium
sphacelatum quien fues polinizada mediante el engafio, gracias a que mimetiza especies
de Malpighiaceae; la abeja Centris nitida, una abeja naturalizada en el sur de Florida,
intenta colectar aceites de O. sphacelatum, provocando la polinizacion. Se determin6 que
la produccion de frutos en florida fue mucho mayor que la reportada en México, en donde
esta especie de orquidea es nativa (0.54% a 3% en Florida, 2.5% en México), gracias a la

participacion de C. nitida.

Stpiczynska y Davis (2008) analizaron las glandulas secretoras de aceites (elaiéforos) de
Oncidium trulliferum y de Ornithophora radicans usando microscopia de luz, microscopia
electrénica de barrido y microscopia electrénica de transmision. Encontraron que los
elai6foros de las dos especies, asociados al callo del labelo, fueron morfolégicamente
distintos, aunque O. trulliferum los tiene ubicados en los l6bulos laterales del labelo. En
ambas especies, los elaioforos epiteliales estaban formados por una capa simple de
células epidérmicas en empalisada. Las células secretoras pueden contener numerosos
plastidios sin almidén, mitocondrias y reticulo endoplasmaticos de contorno suave. La
estructura de los elaioforos de estas especies fue similar a la que se ha reportado en otras

especies de la subtribu Oncidiinae.

Carmona-Diaz y Garcia-Franco (2009) evaluaron la facilitacion por parte de Malpighia
glabra a la polinizacion de la orquidea polinizada por engafio Oncidium cosymbephorum
en condiciones nhaturales y en aglomeraciones artificiales de la orquidea, cerca y lejos de
M. glabra en Veracruz, México. Se realizaron dos experimentos para evaluar el efecto de

la presencia y ausencia de M. glabra en el éxito reproductivo de O. cosymbephorum.
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Encontraron que el éxito reproductivo de la orquidea se mejoré notablemente con la
presencia de M. glabra, aun cuando no ofrece ninguna recompensa a las abejas del género
Centris. Este estudio aporta evidencia del efecto de especies magnéticas, como M. glabra,
que favorecen con su presencia la polinizacién y la reproduccion de otras especies no

necesariamente similares morfol6égicamente.

Davies y Stpiczynska (2009) hicieron una comparacion histolégica de los elaiéforos de
Rudolfiella picta y de Oncidium ornithorhynchum (aunque por las fotos, se puede
determinar que realmente se trata de la especie con distribucién mexicana Oncidium
sotoanum y no de O. ornithorynchym). La especie objeto del estudio de Davies y
Stpiczynska tiene elaioforos epiteliales ubicados en los I6bulos laterales del labelo, junto
al callo, formados por una capa simple de células secretoras en empalisada y tejido

subsecretor de tipo parengquimatoso.

Stpiczynska et al. (2013) estudiaron la anatomia de los elai6foros de cuatro especies de
orquideas, dos de ellas del género Oncidium, O. amazonicum y O. oxyceras. A pesar de
gue la morfologia, la ubicacién, la anatomia y la ultraesructura de los elaiéforos de estas
cuatro especies como representantes de los géneros, son muy similares, concluyen que
los elaiéforos son considerados una homoplasia y de valor limitado al investigar la filogenia

en la subtribu Oncidiinae.

Davies et al. (2014) realizaron una descripcién anatdmica detallada de los elai6foros de
cuatro especies formalmente asignadas al género Oncidium Sw. a patir de andlisis
moleculares: Vitekorchis excavata, Cyrtochilum meirax, Oncidium heteranthum y Gomesa
longipes. Encontraron que la similitud de los tejidos secretores es considerable e indica

homoplasia.

Algunas especies del género son polinizadas por abejas colectoras de aceites de los

géneros Tetrapedia y Centris (Pacek et &l. 2012)

4.1 Oncidium ornithorhynchum Kunt

Inicialmente, fue descrita por José Celestino Mutis antes de 1808 y posteriormente fue
temporalmente nombrada como Oncidium pyramidale (con descripciones basadas en un
espécimen colectado en Pasto, Colombia). Aproximadamente por la misma época,

Alexander von Humboldt y Aimé Bonpland durante su expedicion a Sur América la
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colectaron y oficialmente la describieron como Oncidium ornithorhynchum, aunque en el
herbario de Paris la localidad qued6 mal registrada (México). Este error, generd algunas
confusiones y malinterpretaciones con una especie de orquidea de distribucién
centroamericana, entre los afios 1815 y 1996 (Mazo et al. 2014). Sin embargo, gracias a
Jiménez y Hagsater (2010), se pudo aclarar el nombre de la especie que se distribuye en
las zonas montafiosas de Colombia, Ecuador y PerQ, y al mismo tiempo se propuso un

nombre para la especie centroamericana (Oncidium sotoanum).

Oncidium ornithorhynchum Kunth (1815) es una especie de la familia Orchidaceae, tribu
Cymbidieae y subtribu Oncidiinae (Sinonimia: Oncidium pyramidale Lindl — 1845). Esta
subtribu incluye aproximadamente 1000 especies identificadas (Tsai et &l. 2002). Es muy
comun que se generen cruces entre algunos de los diferentes géneros de la subtribu,
incluido el género Oncidium (Tsai et &l. 2002), por lo tanto, es probable que se puedan
confundir algunas de las especies que tienen similitudes morfologicas, como es el caso de
O. ornithorhynchum y Oncidiuim sotoanum que han sido confundidas; se diferencian a
simple vista en el color de la flor fresca, la arquitectura de la inflorescencia y el nimero de

éstas ultimas por pseudobulbo (Jiménez-Machorro y Hagsater 2010).

O. ornithorhynchum fue descrita morfolégicamente en el siglo XX por el Padre Pedro Ortiz
Valdivieso, S.J. (1926-2012): “es una planta epifita de tamafio mediano, con pseudobulbos
agregados ovoides, 2,5-7cm de alto, cubiertos en la base por dos o tres pares de vainas
conduplicadas, escamosas, con apice agudo, bi-trifoliadas; tiene hojas elipticas-oblongas
hasta oblanceoladas, agudas o corto-acuminadas, de 14-20cm de largo y 3-3,8cm de
ancho. Se caracteriza por presentar una inflorescencia que nace de la axila de una vaina
basal y es paniculada, multiflora, suberecta, de formal generalmente piramidal, de hasta
70 cm de largo incluyendo el escapo, flores pequefas, amarillas con manchas pardas y

fragantes” (traducido del latin por Pedro Ortiz Valdivieso, S.J. 2000, en Mazo et al. 2014).

4.1.1 Distribucion en Colombia

O. ornithorhynchum ha sido reportada en la localidad de Sumapaz, Via Bogota-Choachi y
en Bogota (Coleccion online del Herbario del JBB). Hay registros de la especie en
municipios de Cundinamarca como Guasca, Sibaté, Bojaca, Granada, Subachoque, en

Urrao-Antioquia y en Villa de Leiva, Boyaca (Instituto de Ciencias Naturales, 13 registros).
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Kolanowska (2014) reporté a Oncidium pyramidale en el Valle del Cauca, que

probablemente corresponde a O. ornithorhynchum.

A la fecha no se encontraron reportes oficiales o de libre acceso sobre la distribucion de

O. ornithorhynchum en otros lugares del pais.

4.1.2 Situacion de amenaza

Para el Salvador se reportdé que esta especie se encuentra en la categoria “en Peligro”
(Gallo 2005), aunque probablemente se referian a O. sotoanum, porque en el 2005 no se
habia generado la discusién sobre la confusion (Jiménez-Machorro y Hagsater 2010) y por
los reportes de su distribucion no se espera O. ornithorhynchum que se encuentre en el

Salvador.

En Colombia aun no se ha determinado si O. ornithorhynchum experimenta algun grado
de amenaza segun los criterios de la UICN y no hay informacion publica sobre su estado

actual.
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5.Materiales y métodos

Se realizaron 42 salidas de campo durante los periodos reproductivos de la especie asi:
de junio de 2013 a enero de 2014 (23 salidas de un dia, cada semana), de agosto a
diciembre de 2014 (13 salidas de un dia, cada semana) y de septiembre a noviembre de
2016 (una salida de dos semanas y cinco salidas de dos dias), para la toma de datos, las

observaciones y realizar los experimentos en campo.

5.1 Area de estudio

La investigacion se llevo a cabo en la finca San Isidro ubicada en la vereda Jerusalén del
municipio de La Calera, Cundinamarca (4°40’41” Norte, 73°55°23,75” Oeste) a 2730 metros
de altitud (Fig. 5.1). La temperatura media anual de la regién es de 12°C y el régimen de
lluvias es bimodal, con intensas lluvias en abril, mayo, junio, octubre y noviembre (CAR
2013).

En los relictos de bosque de la region hay vegetacion caracteristica de bosque altoandino
(CAR 1999). En el area de estudio, hay zonas donde aun existen fragmentos de Bosque
Andino secundario, que se extiende desde los 2,500m hasta los 3,300-3,500m. Las
especies arboreas principales de estos bosques son: Quercus humboldii, Weinmannia
spp., Alnus acuminata, Tibouchina sp., Laplacea sp., llex sp., Fresiera sp., Simplocos sp.,
Aniba sp., Hieronyma macrocarpa, Guarea sp., Podocarpus sp., Brunellia sp., Clusia sp.,
Ternstroemia sp., Prunus sp., Oreopanax sp., Miconia sp. y otras. Algunas de estas
especies pueden llegar a formar asociaciones altamente homogéneas, caracterizadas por
la dominancia de algunas de ellas, como es el caso de los robledales (Quercus), o por el
codominio junto con otras pocas, como es el caso de los alisales (Alnus) o de los
encenillales (Weinmannia). Estos mismos géneros pueden estar representados por
especies diferentes. Actualmente, por debajo de 2,700m predominan los pastizales; entre
los 2,700 y 3,100m se cultiva papa, hortalizas y también se encuentran potreros de
pastoreo (CAR 1999).
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FIGURA 5.1. Mapa del departamento de Cundinamarca (lzquierda) y del municipio de La
Calera con sus veredas (derecha). La flecha roja indica la ubicacion de la vereda Jerusalén

en el municipio (Fuente: IGAC y la pagina oficial del municipio).

En la vereda Jerusalén existen pequefios parches de bosque secundario, que se han visto
reducidos de manera drastica en area debido a las practicas agricolas y ganaderas de los
campesinos que habitan la zona. Sin embargo, algunos pocos propietarios de las fincas
muestran interés por mantener y conservar las pequefias areas de bosque que adn

guedan.

Los fragmentos de bosque donde se encuentra O. ornithorhynchum estan caracterizados
por tener un estrato arbustivo de 1 a 3 metros de altura y un estrato arbéreo de 4 a 6 metros
de altura aproximadamente. En el estrato arbustivo existen zonas de claros donde han
surgido grandes invasiones de chusque gue limitan el crecimiento de otras especies. Estos

parches de bosque estan embebidos en matrices de pastos y su conectividad es limitada.

O. ornithorhynchum se establece sobre arboles en los potreros donde suele pastar el
ganado (Fig. 5.2); los arboles que alli se encuentran son principalmente de Miconia
squamulosa (Melastomataceae) y Myrcianthes sp (Myrtaceae), aunque hay algunos
individuos de Weinmannia sp. (Cunoniaceae), Drimys sp (Winteraceae), Oreopanax sp.
(Araliaceae) y otras nativas (Asteraceae, Fabaceae, Melastomataceae), aisladas o poco
agrupadas en la matriz de pastos. También se pueden encontrar individuos de especies

exéticas como Eucalyptus spp (Myrtaceae) y Pinus spp.
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FIGURA 5.2. Finca San Isidro, Vereda Jerusalén, La Calera. Presenta pequefios
fragmentos de bosque, con arbustos de 1 a 3 metros y arboles de 4 a 6 metros de altura,

inmersos en una matriz de pastos para la ganaderia.

Los pequefios fragmentos de bosque tienen bordes abruptos y no se ve una transicion
entre el fragmento y la matriz de pastos, por lo que estan altamente expuestos al efecto de
borde, debido principalmente al tamafio de los fragmentos. El fragmento de bosque de
donde se obtuvo parte de la informacién para esta investigacion tiene un area aproximada
de 500m? y esta altamente afectado por la invasion de chusque y por la presion de los
potreros para pastoreo porque estd completamente rodeado, aungque se conecta con otros
parches mas pequefios mediante una o dos filas de arboles. Parches como el descrito y
los potreros arbolados representan el habitat de O. ornithorhynchum en esta region y es
de gran importancia analizar todos los aspectos biolégicos que determinan su permanencia

en este tipo de ecosistemas intervenidos.

5.2 Especie estudiada

Oncidium ornithorhynchum es una orquidea epifita que generalmente crece entre los 2850
y los 3340 m de altitud, en bosques altoandinos de Ecuador, Colombia y Peru (Jiménez-
Machorro y Hagsater 2010). Esta orquidea se establece sobre las ramas de arboles y
arbustos, que en la zona de estudio corresponden principalmente a Miconia squamulosa
(Melastomataceae) y a Myrcianthes sp. (Myrtaceae) a alturas entre los 2m y 6m

aproximadamente y muy pocas a alturas menores (Fig. 5.3). Se pueden encontrar
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individuos de esta especie no solamente dentro de los parches de bosque, sino en arbustos
en medio de pastizales y sobre los arboles de los bordes de caminos o carreteras

destapadas. Es una especie muy frecuente en cada finca del municipio.

Algunos de los arboles mas altos y mas antiguos pueden tener aproximadamente entre 3
y 10 individuos de O. ornithorhynchum. Esta es una especie que florece una sola vez al

afio y no todos los individuos lo hacen en el mismo afio.

FIGURA 5.3. Habito epifito de O. ornithorhynchum. Planta con eje en botdn (izquierda) y
planta con eje floreciendo (derecha).

5.3 Biologia floral

5.3.1 Morfologia floral

Se describieron las partes florales, los colores y las texturas. Para determinar los rasgos
morfoldgicos florales que mejor describen el tamafio se midieron las siguientes variables:
largo del sépalo lateral derecho (LSD), ancho del sépalo lateral derecho (ASD), largo del
sépalo lateral izquierdo (LSI), ancho del sépalo lateral izquierdo (ASI), largo de sépalo
central (LSC), ancho del sépalo central (ASC), largo del pétalo lateral derecho (LPD),
ancho del pétalo lateral derecho (APD), largo del pétalo lateral izquierdo (LPI), ancho del
pétalo lateral izquierdo (API), largo del labelo (LL), ancho de la base del labelo (ABL),
ancho del centro del labelo (ACL), ancho del apice del labelo (AAL), largo del callo (LC),
ancho del callo (AC), largo de la columna (LCOL), largo del ala derecha de la columna
(LAD), largo del ala izquierda de la columna (LAI), largo del estipite+polinios+viscidio
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(LEPV), ancho de los polinios (AP), largo del réstelo (LR), largo de la capucha (LCAP),
ancho de la capucha (ACAP).

La medicion de las partes florales se realizé con la ayuda de un estereoscopio M205A
marca Leica y un calibrador de precision. Todas las mediciones se hicieron sobre 30 flores

frescas de cinco individuos diferentes (seis flores de cada individuo, Fig. 5.4).

FIGURA 5.4. Morfologia de las flores de O. ornithorhynchum. PD= pétalo derecho, CAP=
Capucha que protege los polinios, SC= sépalo central, Pl= pétalo izquierdo. Flechas azules

= ancho, flechas rojas= largo.

5.3.2 Desarrollo floral

Se describieron y se midieron el largo del sépalo derecho, largo del sépalo izquierdo, largo
del sépalo central, largo del pétalo derecho, largo del pétalo izquierdo, largo del labelo,
ancho en la base del labelo, ancho en el centro del labelo, ancho en el 4pice del labelo,
largo de la columna, largo del estipe+polinios+viscidio, largo del rostelo y largo de la
capucha en los estados de desarrollo anteriores a la antesis de la flor: yema, boton verde,

botén amarillo, botén abriendo y flor abriendo (cuatro yemas, cuatro botones verdes, cuatro
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botones amarillos, etc., provenientes de cuatro individuos diferentes, Fig. 5.5). Se
compararon las diferencias en el desarrollo de las estructuras reproductivas y se evalud la
ocurrencia de una separacion espacial y/o temporal entre las fases femenina y masculina

de la flor, para cada estado.

FIGURA 5.5. Estados de desarrollo de la flor previos a la antesis. A: Yema, B: botdn verde
(arriba) y botén amarillo (abajo), C: botén abriendo, D: flor abriendo. La divisiobn minima de
la cuadricula de las imagenes Ay B es de un milimetro.

5.3.3 Recompensas florales

Para determinar la presencia de recompensas florales se tifieron 20 flores frescas
completas de una misma planta, 10 flores con una solucién de Lugol para la deteccion de
almidones y 10 flores con una solucién alcohdlica saturada Sudan Il para la deteccion de
lipidos (método empleado por Pacek y Stpiczynska 2007). Los reactivos se aplicaron
directamente sobre el material biolégico con ayuda de un gotero y una caja de Petri y se
dejaron actuar por 10 minutos. Posteriormente, las 10 flores tratadas con Lugol se lavaron
con agua destilada y las 10 flores tratadas con SUDAN lll se lavaron con alcohol etilico al

70%. Las secciones que tifieron positivo (negro con Lugol y rojo con SUDAN III), fueron
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observadas y fotografiadas en el estereoscopio M205A marca Leica, camara Leica MC
170HD (Lentes 1.0X, 2.0X y 0.63X). Se realizaron cortes manuales de la base del labelo

de las flores tefiidas para la observacion al microscopio de luz KF2, marca Zeiss.

5.3.4 Receptividad estigmatica y viabilidad de los polinios

La receptividad del estigma se evalué realizando polinizaciones cruzadas manualmente en
flores aisladas desde la fase de botdn. Estas polinizaciones se hicieron en flores abriendo,
flores en su primer dia de antesis, flores con dos dias de antesis y asi sucesivamente hasta
iniciar la senescencia, polinizando cada dia entre seis y diez flores diferentes (de cinco
plantas diferentes), segun la disponibilidad. Los polinios empleados provinieron de flores
con una semana de antesis. La receptividad se determind positiva en los casos en los que
se evidencio el desarrollo del fruto en la planta (observaciones directas y no destructivas)
durante tres semanas. De esta manera se pudo establecer la fase temporal (dias) de la
flor en la que el estigma se encontraba receptivo. No fue posible realizar polinizaciones en
la fase de botdn, porgue la entrada al estigma era muy pequefia y cerrada y los polinios no

entraron.

Se evalud la viabilidad de los polinios provenientes de cinco flores abriendo y de cinco
flores en proceso de senescencia (de cinco plantas diferentes), polinizando 10 flores de
aproximadamente una semana de iniciada la antesis. Se monitorearon las flores

polinizadas hasta observar el desarrollo de los frutos durante tres semanas.

Adicionalmente, se determind la longevidad de las flores donadoras de polinios o con éxito
en la reproduccién masculina y la duracién de las flores después de la polinizacién o con
éxito en la reproduccion femenina. Para ello se monitorearon 10 flores aisladas de los
polinizadores naturales con bolsas de tela transparente y se les retiraron los polinios desde
el primer dia de antesis. Simultdneamente se monitorearon otras 10 flores aisladas de la
misma manera pero con sus estructuras reproductivas intactas hasta la senescencia y a
otras 10 flores polinizadas naturalmente se les hizo el seguimiento con el fin de comparar
las longevidades posteriores al evento reproductivo (las 30 flores se encontraban en 10

plantas diferentes).
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5.4 Fenologia de la floracion

Para identificar la duracion e intensidad de la floracion, se monitore6 semanalmente un
grupo de 114 individuos que se encontr6 dentro del fragmento de bosque de 500m?
aproximadamente y en los arboles dentro la matriz de pastos que rodean el parche, con el
fin de registrar en cada individuo: el niumero de botones (Fase de boton: botones bien
definidos y diferenciados), el nimero de flores (Fase de floracion: flores completamente
abiertas), el niumero de flores senescentes (Fase senescente: flores abiertas, pero con
pétalos y sépalos con necrosis evidente, de color amarillo oscuro o naranja y de apariencia
deshidratada) y el numero de frutos en formacion (Fase de fructificacion: la base de la flor

senescente con evidente desarrollo del ovario).

Se determind la longevidad de cada fase fenologica a nivel de individuo y la informacién
se analizé mediante estadistica descriptiva. A nivel de grupo de individuos (114 plantas)
se determiné la duracion de cada fase fenolégica como el nimero total de dias desde el

primer evento en el primer individuo hasta el dltimo en el dltimo individuo.

Para analizar el comportamiento fenoldgico, se tuvieron en cuenta las variables

mencionadas en la Tabla 5.1.

Para llevar a cabo el monitoreo se utilizaron cintas de tela de colores llamativos para

identificar rapidamente los individuos en campo mediante un cédigo numérico.

TABLA 5.1. Parametros para describir la fenologia de la floracién a nivel de inflorescencia

y a nivel de poblacién (modificado de Zambrano 2009).

Nivel Variable Descripcion
Numero de flores Numero total de flores ofrecidas durante todo el
periodo
Inicio de la antesis Fecha en la que se registra la primera flor en antesis

dentro de una inflorescencia

Longevidad Numero de dias que transcurren desde la apertura
Individuo de la primera flor hasta la senescencia de la dltima
flor
Sincronia Indice de sincronia dado por

1 n
Si=5 2_Z|yij_y_”|
]:

40



Ballesteros D. P. 2017

41

Nivel Variable

Descripcion

Donde n es nimero total de dias de censo, yij es la
proporcion de flores que recién abrieron desde el j-1

-ésimo censo (Mahoro 2002)

Sincronia en la apertura de

flores

Promedio de la sincronia de los individuos, dada por

k Xt _
S = n{n2:=1[<2,§=1xt>m]} !

n-1

donde, x: es el nimero de flores que produce una
planta en el dia t, pt es la proporcién de plantas
florecidas en el tiempo t, k es el nUmero maximo de
dias de censo, n es el nimero de plantas en época

de floracion (Elzinga et al. 2007)

Sincronia en el periodo

floral

Grupo de

individuos

Promedio de la sincronia de los individuos, dada por

51 () ()

Donde fi es el nimero de dias en los que la planta i

florece, w; es el nUmero de dias en los que las
plantas i y j florecen simultdneamente, n es el
namero de individuos en la poblacién. Sip = 1 indica
perfecta sincronia, Sip =0 indica sincronia nula
(Augspurger 1983)

Estacion reproductiva

Numero de dias que transcurren desde el primer

individuo en florecer hasta el Ultimo senescente

Modo de floracion

Esquema de la curva de floracion de la poblacion

5.5 Sistema reproductivo

Para determinar la compatibilidad del sistema, se llevaron a cabo experimentos de

agamospermia, polinizacion cruzada con y sin embolsamiento,

autopolinizaci

on

espontanea, autopolinizacion inducida con polinios de la misma la flor, autopolinizacién

inducida con polinios de la misma inflorescencia y polinizacién en condiciones naturales

(Tabla 5.2). Cada tratamiento se realizé en individuos diferentes. Después de realizar las

manipulaciones, se tuvo en cuenta el nimero de frutos generados en cada tratamiento,

como variable respuesta. El porcentaje de autocompatibilidad se determiné por el

porcentaje de frutos obtenidos en los experimentos de autopolinizacion. La remocién de

los polinios y la polinizacién inducida se realiz6 manualmente con ayuda de unas pinzas
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metalicas y directamente con la mano. Para aislar las flores de los organismos visitantes o

polinizadores, se utilizaron bolsitas de tela transparentes que fueron puestas desde la fase

de botoén.

Se monitorearon los individuos de los diferentes experimentos hasta encontrar marchitez

total de cada flor sin signos de fructificacion o hasta la formacion de los frutos, durante tres

semanas.

TABLA 5.2. Tratamientos de polinizacion para la identificacion del sistema reproductivo

(Cuervo, 2012) y disefio experimental.

DISENO
. EXPERIMENTAL
TRATAMIENTO OBJETIVO METODO
No. No.
individuos flores
Evaluar la tasa de
polinizacion en .
S - Se monitorean flores
Polinizacion natural condiciones naturales L
. en condiciones 9 117
(control) (porcentaje de frutos
naturales
respecto a flores
marcadas)
Evaluar la tasa de
reproduccién no
Se remueven los
sexual, excluyendo .
polinios y se
. casos en los cuales la
Agamospermia L embolsa la flor para 8 58
polinizacion .
evitar la llegada de
promueva la .
i . polen foraneo
formacion de semillas
sin fertilizacion
Comparar la
fructificacion y/o
S y Las flores se
produccion de L
. . polinizan con el
semillas viables en S
L polinario de otros
Polinizacion cruzada | plantas auto- N
. . individuos 8 70
con embolsamiento | compatibles. En "
genéticamente
plantas auto- .
. . diferentes. Las flores
incompatibles es el
;o . son embolsadas
Unico tratamiento que
produce frutos
Las flores se
polinizan con el
Indicar si el polinario de otros
L embolsamiento tiene | individuos
Polinizacion cruzada , e
. . algun efecto en la genéticamente 7 65
sin embolsamiento - .
produccioén de diferentes. Las flores
semillas viables no son embolsadas
luego de la
polinizacion
Autopolinizacion Medir la necesidad de | Las flores intactas 7 71
espontanea polinizadores son embolsadas
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DISENO
EXPERIMENTAL
No. No.
individuos flores

TRATAMIENTO OBJETIVO METODO

para verificar si la
flor es capaz de
autopolinizarse

Indicar la auto-
compatibilidad o la
auto-incompatibilidad

. . . | Se poliniza cada flor
del sistema. Indicar si P

Autopolinizacién €on su propio

. ) la planta es capaz de L 9 69
inducida en la flor . polinario y se
producir frutos y
. : embolsa
semillas viables en
caso de
autopolinizacion
Indicar si la planta es
Las flores se
capaz o no de -
. polinizan con
producir frutos y L
) : polinarios
. . semillas viables en el
Geitonogamia procedentes del 5 73
caso que la flor sea . S
. mismo individuo (la
polinizada con .
misma

polinarios de su

. . . inflorescencia)
misma inflorescencia

Inicialmente, el disefio experimental contemplé manipular 80 flores repartidas en 10
individuos diferentes para cada uno de los tratamientos, sin embargo, varios de los botones
y/o flores embolsados se marchitaron y no todas las plantas disponibles contenian el
namero de botones suficientes para completar el disefio, por lo que fue imposible tener el

mismo numero de flores manipuladas en cada tratamiento.

5.6 Visitantes y polinizadores

Para conocer los organismos que son visitantes de O. ornithorhynchum y los que son
polinizadores, se hicieron observaciones en plantas focales, mediante el uso de
binoculares, desde las 7:00am de forma continua hasta las 5:00pm durante ocho dias asi:
dos dias en septiembre, dos en octubre, dos en noviembre y dos en diciembre de 2014,
para un total de 78 horas observadas. En dias muy lluviosos no fue posible completar el
registro. Se registré la hora, el comportamiento y la duracién de la visita de los insectos en
la flor y en la inflorescencia y se colectaron dos individuos mediante la técnica de jameo.
Los insectos recolectados se preservaron en viales con alcohol al 70% para su posterior

identificacion en laboratorio.
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5.7 Analisis estadistico

Las variables morfologicas de las partes florales se analizaron inicialmente mediante
estadistica descriptiva (promedio, desviacion estandar, valores maximo y minimo). Se
determino la normalidad de las variables mediante la prueba Shapiro-Wilk. Como algunas
de las variables no tuvieron un comportamiento normal (Anexo B), se calcularon las
correlaciones entre pares de variables mediante el coeficiente de Spearman y se determino
si existian diferencias significativas entre algunas de las variables que tenian dimensiones
semejantes. Se realizé un andlisis de componentes principales (PCA) Unicamente con las
variables correlacionadas para determinar cuales de las variables morfolégicas explican

mejor la varianza del tamafio de las flores.

Se categorizaron las siguientes variables fenoldgicas segun el comportamiento de los
datos ordenados y graficados: 1.) Inicio de antesis (antesis temprana en agosto y
septiembre, media durante octubre y tardia durante noviembre) para comparar las
categorias con el nuamero de flores por inflorescencia y con la longevidad de la
inflorescencia en cada una, y 2.) Tamafio de la inflorescencia (pequefia de 2 a 30 flores,
mediana de 31 a 130 flores y grande de 130 a 273 flores) para comparar las categorias
con el nimero de frutos formado en cada una. Se utilizé la prueba de Kruskal-Wallis para
determinar diferencias significativas de las variables entre las categorias. Esta prueba
también se aplicé para evaluar las diferencias en la longevidad de las flores con y sin

evento reproductivo, femenino y masculino.

Se aplicé la prueba de correlacion de Spearman para las parejas de variables fenologicas

asi:

¢ numero de flores por inflorescencia y longevidad de la inflorescencia

¢ numero de flores por inflorescencia e indice de sincronia en la inflorescencia

¢ longevidad de la inflorescencia e indice de sincronia en la apertura de las flores
¢ longevidad de la inflorescencia e indice de sincronia en el periodo floral

¢ numero de flores por inflorescencia y nimero de frutos abortados

e numero de frutos por inflorescencia y nimero de abortos

Todas las pruebas estadisticas se corrieron con el paquete estadistico PAST (Hamer,

Harper y Ryan 2001).
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6. Resultados

6.1 Biologia floral

6.1.1 Morfologia floral

Cada individuo que se tuvo en cuenta para este estudio tenia una sola inflorescencia,
aunque es posible encontrar algunos individuos grandes con dos o incluso tres
inflorescencias (un pseudobulbo solo genera una inflorescencia). La inflorescencia de O.
ornithorhynchum es paniculada y no tiene formal piramidal estricta, como se ha reportado,
si no que las ramificaciones centrales son mas largas que las basales y se van acortando
hacia el apice y hacia la base. Cada inflorescencia puede tener entre 20cm y 80cm de

largo aproximadamente.

Las flores de O. ornithorhnynchum son perfectas, tienen simetria bilateral, son
hermafroditas, midieron 18.5+1.9mm (n=30) de largo total y son de color principalmente
amarillo. Los sépalos derecho e izquierdo fueron iguales en tamafio y forma (KW=0.1593;
n=30; p=0.689 y KW=0.4042; n=30; p=0.5161; Anexo A), midieron 8.2+1.0mm vy
8.2+0.9mm de largo y 2.0£0.2mm y 2.0+£0.1mm de ancho respectivamente. Los pétalos
derecho e izquierdo fueron significativamente mas anchos y menos largos que los sépalos
homologos (KW=19.35; n=30; p<0.001; KW=20.8; n=30; p<0.001; KW=44.3; n=30;
p<0.0001) y midieron 7.0£0.7mm de largo (el mismo promedio para ambos pétalos) y

3.6£0.4mm y 3.5x.4mm de ancho respectivamente.

El sépalo central midié 7.0+£0.6mm (n=30) de largo y 2.4+0.3mm (n=30) de ancho, el largo
no fue significativamente diferente del largo de los pétalos, pero el ancho si lo fue (Anexo
A). Los sépalos y los pétalos fueron de color amarillo con dos o tres bandas de color marrén
hacia el centro de cada estructura. A simple vista los sépalos laterales (derecho e
izquierdo) y los pétalos laterales parecen similares, pero las diferencias entre las medias

fueron significativas.
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El labelo tiene forma trilobada, con el apice bilobado, de color amarillo con manchas de
color marrén en el centro; midieron de largo 11.2+2.3mm (n=30), de ancho en la base
11.2+1.2mm (n=30), en el centro 3.6+£0.6 (n=30) y en el apice 6.2+1.0mm (n=30); el labelo
representa la estructura de mayor tamafio en la flor y junto con el callo, la estructura mas
vistosa (Fig. 6.1 Ay B).

Elaiéforos

! Capucha ——» Polinios g N W
- 4 Roéstelo
) 5 i ' Superficie

e s %
estigmatica 8

[ N— Estipe

Cavidad
estigma’tica;-.'

FIGURA. 6.1. Morfologia funcional de las flores de O. ornithorhynchum. A: Labelo, B:
detalle del callo y de los elai6foros, C: cara posterior del labelo detallando los elaiéforos,
D: vista frontal de la columna, E y F: vista lateral de la columna, G: detalle de la superficie
estigmatica. Ela= elaiéforo, Col= columna. Camara Leica MC 170HD (Lentes 1.0X, 2.0X y
0.63X).

Los sépalos, los pétalos y el labelo presentaron una textura suave semi-esponjosa, sin
pubescencia ni tricomas. El callo fue de color blanco y formado por varias protuberancias
de diferente longitud, midié 3.3+0.5mm (n=30) de largo y 3.6£0.8mm (n=30) de ancho y el

largo y el ancho no fueron significativamente diferentes (Anexo A).

La columna fue de color amarillo, midi6é de largo 4.0+£0.3mm (n=30) y junto con la cavidad
estigmatica y el capuchoén de los polinios asemejan la forma de un cisne de pico largo (de
alli el epiteto especifico ornithorhynchum). El capuchén de los polinios fue de color marrén

oscuro y midi6é de largo 3.6+2.0mm (n=30) y 1.0+0.1mm (n=30) de ancho, éste recubre
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completamente la estructura masculina que en ocasiones se desprende con la visita de los
polinizadores. La estructura masculina estd conformada por el estipe, el viscidio (que
permite la adherencia) y los polinios, midié 3.4+0.2mm (n=30) de largo y reposa sobre el
réstelo, que es una pequefia ldmina que separa la cavidad estigmatica de la estructura
masculina (Fig. 6.1 E y F). El r6stelo midi6 3.4+0.2mm (n=30) de largo; el largo del réstelo,
el largo de la estructura masculina y el largo de la capucha no fueron significativamente
diferentes (Anexo A). Los polinios vienen en un par, de color amarillo, de forma ovoide y
sus dimensiones fueron de 1mm o menos. En el extremo de la columna junto a la cavidad
estigmatica se encontrd un par de estructuras pequefias similares a las alas de un insecto:
largas (2.7+0.4mm, n=10), cuneadas y bilobadas en el apice, de color amarillo. El ovario
de la flor es infero.

Las variables morfol6gicas con mayor grado de correlacion fueron el largo y el ancho del
sépalo central (Spearman r=0.849; n=30; p<0.0001), el largo del sépalo central y el largo
de los sépalos y de los pétalos (Spearman r=0.784, n=30, p<0.0001; Sp=0.856, n=30,
p<0.0001; Sp=0.821, n=30, p<0.0001; Sp=0.833, n=30, p<0.0001), el largo del sépalo
central y el largo del labelo (Spearman r=0.788, n=30, p<0.0001), el ancho en el &pice del
labelo y el ancho en la base del labelo (Spearman r=0.803, n=30, p<0.0001).

Segun el andlisis de componentes principales usando las variables morfolégicas con
correlaciones significativas, los dos primeros componentes agruparon el 85.1% de la
varianza explicada (Fig. 6.2). Hubo once variables que tuvieron una correlaciéon de al
menos el 80% con el primer componente, pero las variables que estuvieron mas
fuertemente correlacionadas con el primer componente fueron el largo de: el sépalo
central, el sépalo izquierdo, de los pétalos derecho e izquierdo y del labelo (ACP-Loadings-
PC1: 0.906, 0.874, 0.872, 0.882, 0.914 respectivamente). EI componente 2 estuvo
principalmente correlacionado con el ancho en la base y el ancho en el apice del labelo
(ACP-Loadings-PC2: 0.480, 0.420 respectivamente). Lo anterior permitio interpretar que
las variables fuertemente correlacionadas con los dos componentes, pueden explicar

adecuadamente la variacion en el tamarfio de la flor.
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FIGURA 6.2.Analisis de componentes principales de 15 variables morfologicas con

correlaciones significativas entre si.

Por lo tanto se propone que las variables que representan el tamafio de la flor son el largo

del sépalo central, el largo del labelo y el ancho en la base del labelo.

6.1.2 Desarrollo Floral

Segun el estado de maduracion de las estructuras florales, se identificaron los siguientes

estados de desarrollo fenologico de la flor (Fig. 6.3):

La yema fue el estado del desarrollo que representd la diferenciacion completa de los
tejidos en las estructuras que van a conformar la flor. Externamente las yemas fueron de
color verde vivo, los sépalos, los pétalos y el labelo no estaban fusionados y envolvian
perfectamente las estructuras reproductivas (Fig. 5.5 A). El labelo, la columna y la capucha
eran de color verde palido (verde blanquecinao), el viscidio era de color rojo y estaba
adherido con fuerza al réstelo. Los polinios fueron de color verde claro y no estaban
adheridos con fuerza al estipe, por lo que al retirar la capucha, los polinios quedaron dentro
de ésta Ultima estructura y se soltaron del estipe. El labelo no estaba muy bien
diferenciado. Las estructuras femenina y masculina se encontraron en la misma posicién
de una flor en antesis, se diferenciaron en el color y en el tamafio (Fig. 6.3 A). La duracién
promedio de esta fase fue de 15.6+1.0 dias (n=10, Fig. 6.4).
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En el estado de botén verde la disposicion de las estructuras fue similar a la anterior, pero
de mayores dimensiones (Fig. 5.5 B arriba). El labelo estaba mas desarrollado y aun de
color verde claro, al igual que la capucha. La posicién de las estructuras masculina y
femenina era la misma, los polinios eran de color amarillo y se desprendian con la capucha,
el viscidio aun se encontraba fuertemente adherido al réstelo (Fig. 6.3 B). El réstelo
mantenia separados el estigma y los polinios. La duracién promedio de esta etapa fue de
19+1.6 dias (n=10, Fig. 6.4).

En el estado de boton amarillo los sépalos, los pétalos y el labelo adquirieron un color
amarillo y algunos con bandas de color café (Fig. 5.5 B abajo). El labelo alcanz6 mayor
definicion de su forma caracteristica y adquirié un color un poco méas amarillo, la capucha
se torné amarillo claro y se desprendia junto con los polinios, el viscidio no se desprendi6
del réstelo (Fig. 6.3 C). El réstelo mantenia separados el estigma y los polinios. Los polinios
fueron de color amarillo. La duracién promedio de los botones amarillos fue de 13.7+1.5
dias (n=10, Fig. 6.4).

En el boton abriendo aln no fue visible la columna y la capucha que cubre a los polinios.
Todas las estructuras tuvieron el tamafio y el color de las flores en antesis, excepto el largo
del labelo (ver anexo C, Fig. 6.3 D); los sépalos, los pétalos y el labelo fueron de color
amarillo con bandas de color café bien definidas, la capucha fue de color café y al soltarse
dej6 en evidencia a los polinios unidos al estipe y éstos estaban adheridos al réstelo por
medio del viscidio, que era de color rojo-café. La duracién promedio de esta etapa fue de
1.3+0.48 dias (n=10, Fig. 6.4).

En el estado de flor abriendo se pudo apreciar todas las estructuras de la flor sin
manipularla, incluyendo la columna, el viscidio y la capucha que protege a los polinios. Los
sépalos y pétalos estaban extendidos, pero el labelo no se habia terminado de expandir
por lo que la flor no estaba totalmente expuesta (Fig. 6.3 E). La duraciéon promedio de esta
etapa fue de 1.7+0.48 dias (n=10, Fig. 6.4).

La flor abierta tenia los sépalos dispuestos hacia atras, los pétalos y el labelo bien abiertos,
dejando expuestos el callo y las estructuras reproductivas para la interaccién con el
polinizador (Fig. 6.3 F). En este estado de desarrollo el viscidio se adheria con facilidad a
los agentes externos que entraban en contacto y liberando a la flor de los polinios. La

duracion promedio de esta etapa fue de 18.7+9.9 dias (n=166, Fig. 6.4).
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En el estado de flor senescente la flor empez6 a perder la firmeza y el grosor de los
sépalos, pétalos y del labelo. Todas las estructuras tenian una apariencia deshidratada y
adquirieron un color amarillo oscuro o naranja, acompafado de necrosis (Fig. 6.3 G). La

senescencia de la flor fue una fase que duré en promedio 6.5+1.5 dias (n=30, Fig. 6.4).

El fruto inici6 con el engrosamiento de la columna, posteriormente el engrosamiento del
ovario y la necrosis de la flor (Fig. 6.3 H) y continué con el aumento del tamafio (Fig. 6.3
). Los frutos eran de color verde oscuro, de forma ovalada y estaban formados por tres
valvas, que en la dehiscencia se abrieron desde el apice hacia la base del fruto, pero se
mantuvieron unidas en los extremos apical y basal (Fig. 6.3 J). Los frutos tardaron entre 9
y 11 meses en madurar para liberar las semillas (n=13) y entre dos y tres semanas en el
proceso de dehiscencia (n=10).
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FIGURA 6.3. Estados del desarrollo floral de O. ornithorhynchum. A: columna inmadura de
yema, B: columna inmadura de botdn verde, C: columna de botén amarillo, D: botdn
abriendo, E: flor abriendo, F: flor abierta, G: flor senescente, H: desarrollo ovarico, |: fruto
inmaduro, J: fruto dehiscente. La division minima de la cuadricula de las imagenes A, B, C

e | es de un milimetro.

Los estados de desarrollo de la flor que mas se prolongaron en el tiempo fueron la yema,

el boton verde, el botdon amarillo y la flor abierta, mientras que los estados mas cortos
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fueron botoén vy flor abriendo; es decir que los dos dltimos son estados transitorios y los

demas son estados estables (a excepcion de la flor senescente, Fig. 6.4).

Gracias al rostelo, la separacién espacial de las estructuras reproductivas estuvo definida
desde el inicio del desarrollo de las yemas y se mantuvo hasta la senescencia de la flor.
Por lo tanto O. ornithorhynchum presenta hercogamia o separacion espacial completa de

las estructuras reproductivas.

Flor senescente
Flor abierta
Flor abriendo
Boton abriendo

Boton amarillo

Estado de desarrollo floral

Boton verde

Yema

0 2 4 8 8 10 12 14 16 18 20
Duracion (dias)

FIGURA 6.4. Duracién de los estados de desarrollo de la flor de O. ornithorhynchum.

6.1.3 Recompensas florales

Se encontré de que O. ornithorhynchum secreté lipidos en la base del labelo, en las
estructuras denominadas elaiéforos, y se determind por la tincion positiva de 7 flores de 10
tratadas (Fig. 6.5). Se pudieron observar gotas de lipidos sobre la epidermis del elai6foro
(Fig. 6.5 By C) y gotas intracelulares u oleoplastos (Fig. 6.5 D) en la capa subsecretora de

la epidermis.

Los resultados también indicaron que las células epiteliales secretoras y las
parenquimatosas subsecretoras de los elai6foros tenian almidones intracelularmente
(amiloplastos), y se determiné por la tincion positiva de 10/10 flores (Fig. 6.6).
Adicionalmente, se encontraron lipidos y almidones en el margen de la regién media del

labelo (regién mas angosta).
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FIGURA 6.5. Presencia de lipidos en el labelo. A: Flor con elai6fofos tefiidos de rojo. B:
Imagen al estereoscopio de un elai6foro tefiido sefialando (flecha) pequefias gotas de
lipido (Lente 1.0x). C: Imagen al microscopio de luz sefialando (flecha) una gota de lipido
sobre la epidermis de un elai6foro (objetivo 40x). D: Imagen al microscopio de luz
sefialando (flecha) lipido intracelular o amiloplastos (objetivo 40x). Tincion con SUDAN III.
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FIGURA 6.6. Presencia de almidones en el labelo. A: Flor con elaiéfofos tefiidos de negro.

B: Imagen al estereoscopio de un elai6foro tefiido (Lente 1.0x). C y D: Imagenes al
microscopio de luz de un corte longitudinal del elaiéforo con tincion de almidon intracelular.

Tincion con lugol (objetivo 40x).

6.1.4 Receptividad estigmatica

La superficie estigmatica de las flores de O. ornithorhynchum fue receptiva desde antes de
que la flor iniciara su antesis y se prolong6 hasta antes de iniciar el proceso de senescencia
(Fig. 6.7). Aun cuando solo el 17% de las flores en proceso de apertura y el 22% de las
flores con un dia antesis formaron frutos, se pudo establecer que el estigma y la flor
estaban preparados para la polinizacién desde el momento en que se inicia la apertura de
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la misma. Las polinizaciones de flores de dos y tres dias de longevidad fueron altamente
exitosas (86% y 88% respectivamente), al igual que el décimo dia de longevidad (100%).
Algunos de los fracasos en la formacién de frutos luego del dia onceavo se debieron al

inicio evidente de la senescencia de la flor (en el 30% de los casos).
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abriendo
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FIGURA 6.7. Receptividad estigmatica en cada edad de la flor.

La polinizacién cruzada en ocasiones fue facil gracias a la apertura de la entrada al estigma
por parte del réstelo. Cuando el réstelo sostenia a los polinios se mantenia recto, mientras
gue al retirar los polinios, luego de un par de dias el réstelo se doblaba y asi ampliaba la

entrada a la cavidad estigmatica.

La longevidad de las flores que fueron donadoras de polinios se vio notablemente reducida
luego del evento reproductivo. En promedio a una flor que desde su antesis se le
removieron sus polinios duré 6+0.8 dias (n=10), mientras que las flores que no tuvieron
ningln evento reproductivo experimentaron una longevidad promedio de 17.4+1.8 dias
(n=10). De la misma manera se pudo observar que las flores que fueron polinizadas, luego
de la polinizacién iniciaron un proceso de necrosis de los sépalos, los pétalos y el labelo y
al cabo de 7.7+1.5 dias (n=10) ya era evidente la senescencia. La longevidad de las flores
intactas, de las flores polinizadas (nUmero de dias después de la polinizacion) y de las

flores sin polinios fue significativamente diferente (KW=22.6, p=9.9E-06, Fig. 6.8).
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FIGURA 6.8. Comparacién de la longevidad de las flores intactas y de las flores con

eventos reproductivos.

El 100% de las flores que recibieron polinios de flores abriendo y el 80% de las flores que
recibieron polinios de flores senescentes iniciaron la formacion frutos, por lo tanto la

longevidad de la flor no determind la viabilidad de los polinios.

Las dos estructuras reproductivas estuvieron disponibles desde el inicio de la antesis y
hasta antes de iniciar la senescencia, por lo que hubo solapamiento temporal de las fases

femenina y masculina.

6.2 Fenologia de la floracion

Durante el mes de mayo y a principios de junio, las plantas empezaron a formar el eje
central y los ejes secundarios, antes de dar paso al desarrollo de los pedicelos y
posteriormente de los botones. El desarrollo de los ejes florales coincidié con épocas de

mucha precipitacion.
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6.2.1 Fenologia de la floracién de la inflorescencia/individuo

Una inflorescencia tuvo en promedio 58.7+55.0 flores (n=114, Minimo=2, Maximo=273). El
40% de las inflorescencias tuvo 30 flores o menos, el 25% desplegé entre 31 y 61 flores,
el 26% de las inflorescencias tuvo entre 65y 125 flores y solo el 9% tuvo méas de 126 flores
(Fig. 6.9).
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FIGURA 6.9. Frecuencia del nimero de flores por inflorescencia en dias.

La longevidad de la inflorescencia fue de 37.4+12.7 dias (n=114) en promedio. Solo el 9%
de las inflorescencias experimenté una longevidad menor a 15 dias, el 19% dur6 entre 20
y 30 dias, mientras que el 58% evidencié una longevidad entre 31 y 50 dias (un mes a mes
y medio); el 14% restante tuvo una longevidad entre 51 y 67 dias (mes y medio a dos

meses, Fig. 6.10).
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FIGURA 6.10. Frecuencia de la longevidad de las inflorescencias en dias.

La relacion entre el numero de flores por inflorescencia y la longevidad de la inflorescencia
fue alta y significativa (Spearman r=0.4373, p<0.001) y no parecio ser de tipo lineal (Fig.
6.11).
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FIGURA 6.11. Relacion entre el niumero de flores por inflorescencia y la longevidad de la

inflorescencia.

La apertura de las flores en general no fue totalmente sincrénica dentro de una misma
inflorescencia desde el primer dia de antesis, las flores se fueron abriendo paulatinamente

hasta que todos los botones disponibles habian abierto. En algunas inflorescencias las
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flores que primero abrieron fueron las del apice de los ejes centrales, en otras abrieron
primero las de la base de los ejes centrales y apicales, y en algunos otros individuos la
apertura de las flores tendié a ser basipétala. La sincronia en la apertura de las flores
dentro de cada inflorescencia fue del 69+11% (n=114) en promedio. El 19% de las
inflorescencias experimenté una sincronia media-baja (indice: 0.45-0.59), el 62% una
sincronia media-alta (indice: 0.60-0.79), mientras que solo el 18% restante experimentd
una sincronia alta (indice: 0.80-1.00, Fig. 6.12).
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FIGURA 6.12. indice de sincronia dentro de la inflorescencia.

El nimero de flores por inflorescencia y el indice de sincronia tuvieron una relacion
negativa y significativa (Fig. 6.13, Spearman r= -0.4235, n=114, p<0.001), lo que implica
gue en algunos casos las inflorescencias con mayor nimero de flores experimentaron una
sincronia baja, en comparacion con inflorescencias de pocas flores que tuvieron la

tendencia a ser sincronicas.
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FIGURA 6.13. Relacién entre el nimero de flores por inflorescencia y el indice de sincronia

en la inflorescencia.

El inicio de la antesis de las flores fue temprana (entre agosto y setiembre) para el 18% de
las inflorescencias, fue media (en octubre) para el 47% y tardia (en noviembre y diciembre)
para el 35%. Hubo inflorescencias pequefas o con pocas flores iniciando su antesis
durante todo el periodo de floracion, mientras que las inflorescencias con un mayor nimero
de flores iniciaron su antesis en la mitad de la época de floracion (antesis media) y unas
pocas al final de la época (Fig. 6.14). El nimero de flores por inflorescencia en cada

categoria de inicio de antesis fue significativamente diferente (KW=10.4, p=0.0055).
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FIGURA 6.14. Relacién entre el inicio de la antesis y el nimero de flores por inflorescencia.
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La longevidad de la inflorescencia no fue significativamente diferente en las tres categorias
de antesis (KW=5.49, p=0.0637, Fig. 6.15), por lo que la longevidad no estuvo determinada

por la época de inicio de la antesis.
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FIGURA 6.15.Comparacion de las categorias del inicio de la antesis en relacion con la

longevidad de la inflorescencia (dias).

6.2.2 Fenologia de la floracion del grupo de plantas

La fase de botdn inici6 a mediados de julio y se prolongé hasta el mes de diciembre, con
una duracién de 5 meses. La fase de floracion inicié aproximadamente el primero de agosto
y termind el 15 de enero. La fase senescente arranco el 3 de septiembre y terminé el 22
de enero (Fig. 6.16). La Fase de fructificacién empezé el 24 de octubre y fue a la fase mas
larga del proceso reproductivo, ya que los frutos duraron aproximadamente un afio

desarrollandose antes de la liberacion de semillas.

La estacion reproductiva de O. ornithorhynchum en el afio 2013 fue del75 dias (un poco

mas de cinco meses).
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El desarrollo de los botones se vio favorecido por la disminucion en las precipitaciones y
el inicio de la floracién ocurrié cuando las lluvias fueron escasas. Sin embargo, el pico de
floracién coincidié con el inicio de la segunda temporada de lluvias del afio. Ademas, las
precipitaciones continuas, coincidieron con la senescencia de las flores que contribuyeron

al pico de floracion (Fig. 6.16).
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FIGURA 6.16. Relacion de la precipitacion semanal total (mm) con la intensidad

(acumulado semanal) de cada fase fenoldgica en cada una de las fechas de muestreo.

A nivel de grupo de plantas, hubo una oferta maxima de 19,977 botones en el mes de
octubre, de los cuales solo el 58.9% se convirtieron en flor y de las 11,766 flores abiertas
en el pico de floracion en noviembre (Fig. 6.16) solo el 12.1% dieron paso a frutos en

desarrollo.

El inicio de la antesis para el grupo de plantas se dio con un solo individuo y con el paso
de las semanas, el nimero de individuos iniciando su antesis fue aumentando
progresivamente. El inicio de la antesis del 47.4% de los individuos fue media y se dio entre
el 16 de octubre y el 1 de noviembre (Fig. 6.17). El 24 de octubre se dio el pico en el inicio
de la antesis de la floracion, es decir que el pico del inicio de la antesis ocurre entre una y

dos semanas antes que el pico de la floracion, que se dio a inicios de noviembre.
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FIGURA 6.17. Frecuencia del inicio de la antesis en la poblacion.

La sincronia en la apertura de las flores fue de 29+13% en promedio para el grupo de
plantas. El 43% de las plantas experimentd una sincronia baja (0.02-0.29 — indice segun
Elzinga et al. 2007), el restante 57% tuvo una sincronia media-baja (0.30-0.47). Solo el
22% de las plantas tuvo un 45% de sincronia entre ellas y sin embargo sigue siendo una

sincronia media-baja (barra mas larga de la Fig. 6.18).

No hubo una correlacién significativa entre la longevidad de las inflorescencias y el indice

de sincronia en la apertura de las flores (Spearman r=-0.1156, n=114, p=0.221).
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FIGURA 6.18. Frecuencia del indice de sincronia en la apertura de las flores de la
poblacion.

La sincronia en el periodo floral en promedio para el grupo de plantas fue del 46£16%. El
15% de las plantas experimento6 una sincronia baja (0.02-0.3), el 26% una sincronia media-
baja (0.31-0.47), el 42% una sincronia media (0.50-0.59) y el 17% restante una sincronia

media-alta en el periodo floral (0.61-0.69 segun Augspurger 1983).

Se encontré una correlacion negativa y significativa entre la longevidad de la inflorescencia
y el indice de sincronia en el periodo floral (Spearman r=-0.356, p=0.0001, Fig. 6.19), es
decir que las plantas con inflorescencias méas longevas tuvieron la tendencia a sincronizar

poco el periodo floral entre ellas.
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FIGURA 6.19. Relacion entre la longevidad de las inflorescencias y el indice de sincronia

en el periodo floral.

6.2.3 Produccion de frutos

Los frutos en promedio midieron 23.0+2.4 mm de largo y 8.0+0.9 mm de didmetro en la

parte central del fruto (n=23).

De los 114 individuos que fueron objeto de seguimiento en el registro fenoldgico el 75.4%
desarrollé por lo menos un fruto, mientras que el 40.4% abortd por lo menos un fruto. En
promedio, Unicamente el 8.3£5.7% (Min=1, Max=30, n=86) de las flores de cada individuo
gue tuvo éxito en la reproduccion, formaron frutos. El 51.2% de los individuos formo tres
frutos 0 menos, el 40.7% desarrollé entre 4 y 13 frutos y el 8.1% entre 14 y 31 frutos (Fig.
6.20). El promedio de frutos por planta o por inflorescencia fue de 5.3+5.6 (Min=1, Max=31,
Me=3, Mo=1, n=86).

Las plantas que experimentaron abortos, perdieron en promedio el 46.7+24.6% (n=46) de
los frutos luego de una o dos semanas de haberse iniciado el proceso de desarrollo ovarico
y en promedio cada una de estas plantas perdié 4.3+4.6 (Min=1, Max=23, Me=3, Mo=1,
n=46) frutos. Es importante aclarar que el porcentaje de frutos abortados no esta incluido
en el porcentaje de frutos formados, ya que éste Ultimo se calcul6 con los datos obtenidos

después de terminado el proceso de abortos.
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FIGURA 6.20. Frecuencia del nimero de frutos por planta.

Se encontrd que el tamafio de la inflorescencia (entendido como el nimero de flores por
inflorescencia) afect6 la produccion de los frutos (KW=41.7, p<0.0001, Fig. 6.21) y que
hubo una correlacién positiva y significativa entre el nimero de flores ofertadas y el nimero
de frutos abortados (Fig. 6.22).
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FIGURA 6.22. Relacion entre el nimero de flores por inflorescencia vs. el nimero de

abortos y el numero de frutos vs. el nimero de abortos.
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6.3 Sistema reproductivo

El porcentaje de frutos obtenidos en los ensayos de polinizacion cruzada con
embolsamiento fue de 38.6% (n=70), de polinizacién cruzada sin embolsamiento fue de
49.2% (n=65) (diferencia no significativa KW=0.95, p=0.91, n=8), mientras que de las
polinizaciones naturales (ensayo control) solo se obtuvo un 6% (n=117) de frutos (tabla
6.1); En los tratamientos de autopolinizacion no se obtuvo ningun fruto. Por lo tanto, O.
ornithorhynchum tiene un sistema reproductivo estrictamente autoincompatible, no fue
capaz de producir frutos sin polinios foraneos y requirié la participacion de polinizadores.
Aungue la flor inicialmente pudo aceptar los polinios de la misma planta, durante los
primeros 6 dias presentdé engrosamiento de la columna y el aparente fruto en formacién

fue abortado en todos los casos luego de una o dos semanas después de la polinizacion.
Adicionalmente se establecidé que la polinizacion estuvo limitada por los polinizadores.

TABLA 6.1. Porcentaje de frutos obtenidos a partir de flores manipuladas en los diferentes

tratamientos.

Tratamiento F!ores Frutos % frutos
manipuladas desarrollados
Control 117 7 6.0
Agamospermia 58 0 0.0
Autopolinizacion inducida en inflorescencia 73 0 0.0
Autopolinizacion inducida en flor 69 0 0.0
Polinizacion cruzada con embolsamiento 70 27 38.6
Polinizacion cruzada sin embolsamiento 65 32 49.2
Polinizacion espontdnea 71 0 0.0
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6.4 Visitantes

Las observaciones focales permitieron determinar que hubo dos especies de visitantes de
O. ornithorhynchum: Bombus atratus y Thygater aethiops (Fig. 6.23). Los individuos que

fueron recolectados mientras visitaban las inflorescencias correspondieron a hembras.

Respecto a otras interacciones, se observo que las larvas de insectos se alimentaron del
eje floral en desarrollo o de los botones, que algunos coledpteros pequefios (no fue posible
recolectarlos) se alimentaban de las partes florales vistosas, como los sépalos y los
pétalos; algunas especies de arafias de la familia Araneidae representadas por individuos

juveniles aprovecharon la estructura de la inflorescencia para tejer sus redes orbiculares.

B. atratus y T. aethiops llegaron a la inflorescencia y realizaron un vuelo alrededor de ella,
buscando flores que llamaran su atencidén. En ocasiones, esta busqueda les tomé algunos
segundos (por lo general entre 3 y 4 segundos) hasta encontrar la primera flor que fuera
objeto de visita, en otros casos el insecto tardé un solo segundo antes de posarse en la
primera flor. El insecto se poso6 sobre una flor, con la cabeza alineada con la columnay el
abdomen reposando sobre el labelo. El insecto abrazé la flor con las patas, de tal forma
gue el primer par de patas anteriores abrazaron la base del labelo y quedaron en contacto
con los elai6foros. El segundo par de patas qued6 abrazando en labelo por la parte mas
angosta (ancho en el centro del labelo ACL). Una vez sujetado, la cabeza de insecto quedé
alineada con la columna, y fue la regién clipeal la que quedé en contacto con la entrada al
estigma y el viscidio de los polinios. Aunque el método de observaciéon empleado y el
tamafio y la disposicion de las flores no permitieron una observacién mas precisa, se
plantea la hip6tesis de que esta aproximacion de los visitantes puede permitir la remocion
de los polinios de una flor y mediante una aproximacion similar ser introducidos en la
cavidad estigmatica de otra flor. Los insectos permanecieron en la flor entre uno y dos
segundos Unicamente. En seguida, cada individuo busco la siguiente flor que visitaria en

la misma inflorescencia.
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FIGURA 6.23. Visitantes florales de O. ornithrhynchum, Hembra reina de B. atratus (A:
Vista lateral, B: Vista ventral) y hembra de T. aethiops (C: Vista lateral, D: vista dorsal).
Camara Leica MC 170HD (Lente 0.63X).

B. atratus realiz6 el 60% de las visitas registradas y T. aethiops el 40% restante, ambas

especies visitaron a O. ornithorhynchum de manera legitima.

B. atratus por lo regular solia frecuentar de 4 a 7 flores por cada inflorescencia, con una
duracién de 6 a 9 segundos por cada visita y lo hacia preferiblemente entre las 7 y las 9am

y el medio dia, de 11am a 1pm (Figs. 6.24 y 6.25).
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FIGURA 6.24. Frecuencias del horario de visita y de la duracion de la visita en la
inflorescencia de B. atratus y de T. aethiops.

Por su parte, T. aethiops visité pocas (de 3 a 5) o muchas (de 10 a 15) flores por cada
inflorescencia con la misma frecuencia. Al igual que B. atratus, T. aethiops tardo entre 1y
2 segundos por cada flor visitada y las visitas ocurrieron principalmente temprano en la
mafana y hacia el mediodia (Figs. 6.25 y 6.26).
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de B. atratus y de T. aethiops.






7. Discusion

7.1 Biologiafloral

La morfologia de la flor y el arreglo de sus estructuras en el espacio hacen parte del
conjunto de claves (visuales, quimicas y tactiles) que conducen al polinizador para decidir
que flores visita. El labelo es una estructura de gran importancia, no solo por ser la
estructura mas grande y vistosa, sino porque soporté el peso del polinizador, su forma

trilobada facilité el agarre y contenia a los elai6foros que producen la posible recompensa.

El tamafio de la flor pudo ser tan relevante para los visitantes como su apariencia y su
aroma, aspectos que determinan el comportamiento del polinizador y si se posa en la flor
0 no. Aunque la morfologia floral debe estar relacionada con el acople adecuado a los
visitantes y polinizadores para que ocurra algin evento reproductivo, el primer reto es
llamar la atencion del polinizador y esto se logra en primer lugar con el despliegue floral
(Fig. 6.22). ElI comportamiento de rastreo de los visitantes en la inflorescencia antes de
posarse en alguna flor, sugiere que el insecto buscé las caracteristicas de las flores que
mas llamaron su atencion sin tener contacto fisico con ellas, por lo tanto las claves fueron
visuales o quimicas, o ambas. O. ornithorhynchum produjo un suave aroma dulce y aunque
no se evalud su papel en la atraccion de los visitantes, es muy probable que lo tenga, asi
como ocurre en varias especies de orquideas (Schiestl y Ayasse 2001; Stokl et al. 2008,
Delle-Vedove et al. 2011; Cuervo 2012).

El aspecto méas importante que surgié del desarrollo floral es la marcada separacion
espacial del estigma y los polinios, situacion que dificulta la ocurrencia de
autopolinizaciones sin la ayuda de un insecto o un animal. Asi, la hercogamia resulta mas
importante porque a pesar de que O. ornithorhynchum es una especie autoincompatible,

la disponibilidad simultanea de la funcién masculina y femenina durante todo el periodo
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floral podria favorecer las autopolinizaciones mediadas por insectos, y de este modo,
disminuir las probabilidades de ocurrencia de eventos reproductivos exitosos que culminen
en la formacién de frutos (un flor autopolinizada que no forma fruto representa la pérdida

de dos oportunidades de reproduccion sexual).

Los aceites florales, que suelen ser colectados por abejas hembras, los mezclan con polen
para el alimento y proteccion de las larvas, para impermeabilizar los nidos o como alimento
para los individuos adultos (Buchmann 1987; Pacek y Stpiczynska 2007). Davis y
Stpizynska (2009) aseguran que los productos de los tejidos secretores del labelo de
algunas especies de la subtribu Oncidiinae, contienen diferentes tipos de lipidos o
amino&cidos aromaticos, que pueden servir como nutrientes para las abejas. Los aceites
producidos por las especies de Oncidium que han sido objeto de estudio, por lo general
estan compuestos por diferentes tipos de gliceroles y &cidos grasos (Dumri 2008) y tienen
un valor energético mayor que 1l néctar y el polen (Wcislo y Cane 1996). O.
ornithorhynchum ofrece aceites en los elaiéforos e inicialmente podria pensarse que las
visitas de B. atratus y T. aethiops se deben a la presencia de estos aceites, teniendo en
cuenta que lo observado en esta investigacion coincide con que las abejas colectoras de
aceites suelen durar entre uno y cinco segundos en cada flor de otras especies de
Oncidiinae (Pansarin y Pansarin 2010, Torreta et al. 2011, Pansarin et &l. 2017) y la poca
duracién puede deberse a una baja cantidad de aceite (Torreta et al. 2011). Por otro lado
se plantea que el aceite puede adherirse por capilaridad a los pelos de las patas, lo cual
no requiere mayor esfuerzo del insecto. Sin embargo, no se ha reportado a ninguna
especie del género Bombus colectando aceites. Por lo tanto no hay suficiente evidencia
que indigue que los aceites son la recompensa que buscan los visitantes de O.

ornithorhynchum en la regién de estudio.

Pacek y Stpiczynska (2007) encontraron granos de almidon (amiloplastos) en la orquidea
Ornithocephalus kruegeri, puntualmente en los plastidios del citoplasma de las células
secretoras de los elaidforos y en el parénquima subepidérmico. La presencia de almidén
es caracteristica de muchas células de osméforos o nectarios, generalmente en una etapa
previa a la secretora y puede ocurrir como una fuente de energia para procesos
metabdlicos intensos o, indirectamente, como componentes azucarados del néctar. En
Ornithocephalus gladiatus, Zygostates grandiflora y Z. lunata también se encontré

produccion de gotas de lipidos en los elai6foros y amiloplastos en las células
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subepidermales, pero éstos amiloplastos fueron abundantes en la etapa de botén y
desaparecieron con la madurez de la flor (Pacek et al. 2012). A partir de lo anterior se
plantea que en O. ornithorhynchum estos almidones estan relacionados con la produccién
de los lipidos por encontrarse en el mismo tejido y sirven de reserva energética para la

sintesis de los lipidos y/o de aromas.

Los elai6foros de O. ornithorhynchum tuvieron una apariencia epitelial (el tejido no tiene
tricomas). Se ha planteado que para especies de la familia Orchidaceae, el tipo de elai6foro
puede estar relacionado con el tamafio del polinizador. Plantas con elaiéforos epiteliales
son polinizadas por insectos relativamente grandes que pueden sujetarse a la tabula
infraestigmatica con sus mandibulas, y con sus primer y segundo pares de patas, raspan
los elai6foros que se disponen en pares lateralmente sobre el labelo; mientras que las
especies con elaioforos tricomaticos que se encuentran centralmente localizados son
visitadas pos abejas pequefas que raspan las flores de manera méas delicada (Pacek et
al. 2012). Los elai6foros epiteliales de O. ornithorhynchum podrian corresponder con la
visita de abejas grandes como B. atratus y T. aethiops segun lo propuesto por Pacek et al.
(2012), pero como se mencionG anteriormente, estas dos especies de abejas no son

conocidas por colectar aceites.

Se pudo determinar que las flores de O. ornithorhynchum iniciaron su proceso de
senescencia una vez habia ocurrido un evento reproductivo: donacion de polinios o
polinizacién cruzada. Se ha logrado establecer que hay plantas que aceleran la
senescencia de las flores que han sido polinizadas, esto debido a un incremento en la
produccion de etileno inducido por la polinizacion (Singh, Evensen y Kao 1992;
Luangsuwalai, Ketsa y van Dorn 2011; Pacifici et al. 2015;); los granos de polen ubicados
en el estigma pueden emitir una sefial que incrementa la expresion de los genes

involucrados en la sintesis de etileno (Pacifici et al. 2015).

Por otro lado, estudios con inhibidores de la sintesis del etileno han revelado que la
producciéon del acido 1-aminociclopropano-1-carboxilico y del etileno es una parte
importante de la respuesta a la emasculacion de las flores de orquideas (Woltering y
Harren 1989). Por lo tanto, cualquier evento reproductivo genera una respuesta fisioldgica
gue incluye la produccién de etileno para la aceleracion de la senescencia de los sépalos

y pétalos. Probablemente la razén de esta respuesta en O. ornithorhynchum tuvo que ver
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con el re-direccionamiento de los recursos para mantener flores que aln no hayan

cumplido con su papel reproductivo o para la formacion de frutos.

7.2 Fenologia de lafloracion

A nivel de inflorescencia algunos individuos de O. ornithorhynchum lograron un despliegue
floral mucho mayor que otros y a la vez prolongar la oferta de flores en el tiempo gracias a
gue su longevidad fue mayor. Estas inflorescencias con un gran namero de flores
disminuyeron la sincronia dentro de la misma inflorescencia para poder prolongar su

duracién y asi aumentar la probabilidad de visitas y posibles polinizaciones.

Las inflorescencias mas longevas tendian a tener un solapamiento menor con otros
individuos, en comparacion con las plantas que ofrecian con pocas flores. Por lo tanto, la
estrategia de algunos individuos fue el gran despliegue floral, con longevidades mas
grandes, y disminuyendo la sincronia en la inflorescencia y entre los individuos (aunque la
baja sincronia en la inflorescencia puede ser una consecuencia de la larga duracion de las
mismas), garantizando una tasa mas elevada de visitas que culminaron en frutos (Fig. 6.11,
Fig. 6.13, Fig. 6.22).

La disminucién en la sincronia dentro de las inflorescencias grandes, ademas de prolongar
la oferta en el tiempo, garantiz6 la disminucién de las autopolinizaciones, gracias al
comportamiento de los visitantes (visitan como maximo 12 flores por inflorescencia,
Fig.6.26), pero al mismo tiempo suficientes visitas de diferentes individuos para generar un
importante niamero de frutos, asi los despliegues grandes resultan mas provechosos en

términos reproductivos.

Las plantas con pocas flores, que tenian una sincronia alta entre ellas y dentro de la misma
inflorescencia, se vieron obligadas a exponer la totalidad (o gran parte) de sus flores para
garantizar la efectiva atraccion de los visitantes. Como estas plantas tuvieron una mayor
sincronia con otros individuos, tenian que apostarle al despliegue para poder competir por

los polinizadores.

Por lo tanto, la estrategia de individuos pequefios estuvo en aumentar la sincronia de la

inflorescencia y la sincronia con otros individuos de la sub-poblacién. Aunque al igual que
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en la mayoria de eventos naturales, en el patrén hay excepciones y algunas plantas con
pocas flores lograron una longevidad comparable con la de plantas de mayor despliegue
floral (aunque esta longevidad de estos individuos pudo estar determinada por la no
ocurrencia de eventos reproductivos, Fig. 6.8) y alcanzaron al mismo tiempo una sincronia

baja dentro de la inflorescencia.

Un aspecto que no se tuvo en cuenta en esta investigacion, fue evaluar la produccién de
aceites segun el tamafo de la inflorescencia, observando por ejemplo la proporcion de
flores que ofrecen la recompensa. Lo Unico que se sabe es que el 70% (n=10) de las flores
valoradas contenian aceites en los elaiéforos. Lo que puede significar que no todas las
flores ofrezcan recompensa. Seria muy Util saber si existe una compensacion en la

disposicién de recursos para formar muchas flores y para la produccién de recompensas.

El inicio de la antesis debe estar determinado por algiin o algunos factores (probablemente
los cambios en la precipitacién) que hicieron que el 47% de los individuos iniciaran la
floracion a mitad de la época y provocando un posterior pico de floracién. La segunda
temporada de lluvias marcé el punto de declive en la curva de la floracién (Fig. 6.16). Esto
significa que O. ornithorhynchum respondié al cambio en el patron de las lluvias y su
estrategia fue exponer la mayor cantidad de flores antes de que inicie la segunda

temporada de lluvias.

Segun Sabad y Ackerman (1996), es coherente que para una especie de orquidea que
provee alguna recompensa, durante el pico de floracion se genere el mayor nimero de
polinizaciones que culminen en la mayor cantidad de frutos de la temporada, situacién que

concuerda con lo que se encontré para O. ornithorhynchum (Fig. 6.21).

Los primeros frutos empezaron a formarse a mediados de octubre, un par de semanas
antes del pico de floracién y dias antes de la segunda temporada de lluvias, lo que permite
intuir que la densidad de individuos florecidos pudo afectar positivamente las visitas y la
polinizacién en si. Primack (1980) plantea que las plantas de ecosistemas tropicales que
florecen muy temprano o muy tarde en la temporada tienen una capacidad de reproducciéon

reducida por la poca atraccién que generan pocas plantas floreciendo asincrénicamente.

Teniendo en cuenta que el pico de floracion se dio a finales de octubre y principios de
noviembre (Fig. 6.16), y segun el seguimiento de los datos en la matriz, se pudo establecer

gue las plantas que iniciaron su antesis en octubre y que probablemente contribuyeron al
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pico de floracién obtuvieron un mayor nimero de frutos que aquellas plantas que iniciaron

su antesis temprana o tardiamente.

No se encontré relacidn o diferencias significativas entre la longevidad de las
inflorescencias y la etapa de inicio de su antesis, por tanto, la longevidad pudo no estar
determinada por la variacion en el tiempo meteorolégico ni por la cantidad de lluvias. La
longevidad de las inflorescencias grandes pudo estar determinada por la cantidad de flores
y la sincronia entre ellas, y todo depende probablemente de factores genéticos y

filogenéticos.

A nivel de grupo de plantas solo el 59% de los botones registrados se convirtieron en flores
disponibles y de ésas flores solo el 12% desarrollaron fruto, por lo cual, la especie invirtié
una cantidad de recursos en la produccion de botones e incluso en la produccién de flores,
para obtener relativamente pocos frutos. Sin embargo, el costo-beneficio se refleja en una
subpoblacion con reproduccion sexual suficiente para contar con un nimero importante de
individuos (aproximadamente 130 individuos reproductivos y entre 70 y 90 individuos
vegetativos en 2013) y de los individuos reproductivos el 75.4% logré formar al menos un

fruto que liberarian varios cientos de semillas.

Calvo (1990b) plante6 que las plantas con inflorescencias mas grandes tienen mayores
probabilidades de establecer al menos un fruto. A pesar de la gran oferta de flores y de la
baja sincronia en el inicio de la antesis entre individuos de la poblacién, la produccién de
frutos reflejo la baja tasa de visitas de los polinizadores (situacién que es comudn para las

orquideas).

Por otro lado el gran despliegue floral y la sincronia media en la duracion del periodo floral
reflejaron la competencia intraespecifica por los polinizadores. Sin embargo, que el 12%
de las flores hayan generado frutos no fue considerado un valor muy bajo, teniendo en
cuenta que se ha dicho que las especies no autbgamas suelen formar un 10% de frutos, o
menos, del total de las flores ofertadas (Janzen et &l. 1980; Ackerman 1989; Zimmerman
y Aide 1989; Calvo 1990a). Esto significa que la estrategia de reproduccion sexual de O.
ornithorhynchum funciona adecuadamente en la medida en que se ajusta al porcentaje de
frutos esperado para especies de orquideas neotropicales que compiten por los
polinizadores, sin olvidar que esta especie se encuentra en un ambiente altamente

fragmentado.
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Por otro lado, en los ensayos para determinar el sistema reproductivo se encontré que el
39.6% y el 49.2% de las flores formaron frutos en los tratamientos de polinizacion cruzada
(Tabla 6.1). Esto corrobora que los polinizadores son un recurso que limita la formacién de
frutos y de paso la reproduccion sexual, ademéas de otras limitantes (la herbivoria, la
calidad del polen, los mecanismos de incompatibilidad y la limitaciébn en recursos
nutricionales disponibles para la formacién de frutos). Se ha demostrado que existen
limitaciones del polen o de los polinizadores en un importante nimero de casos y esta
fuente de baja produccion de semillas o frutos puede ser comun en orquideas
(Bierzychudek 1981; Zimmerman y Aide 1989).

Segun lo encontrado por Melendez-Ackerman et &l. (2000), es posible que la reproduccion
sexual esté limitada por el polinizador dentro de una temporada reproductiva y limitada por
recursos a lo largo del tiempo de vida de los individuos, por lo cual seria hecesario evaluar
el resultado de la reproduccién sexual (nimero de frutos por planta) en dos, tres 0 mas
temporadas reproductivas consecutivas y confirmar lo planteado por Melendez-Ackerman

et al.

Hay que aclarar que la polinizacion manual de esta especie no es facil, por lo tanto también
pudo existir un porcentaje de frutos que no se formaron por una inadecuada ubicacién de
los polinios en la cavidad estigmética. Por otro lado, los ensayos de polinizacion manual
para evaluar el sistema reproductivo y la receptividad estigmatica no cuentan con el mismo
namero de muestras en cada tratamiento o en cada edad de desarrollo porque la
asincronia de la floracion entre individuos no permitié contar con polinios disponibles en el
mismo momento, sumado a que el tamafo de las estructuras de la flor, especialmente el

tamafo de los polinios y del estipe hacen dificil su manipulacién en campo.

Respecto al aborto de los frutos, al igual que lo encontrado en la orquidea Comparettia
falcata estudiada por Melendez-Ackerman et al. (2000), el nUmero de frutos abortados de
O. ornithorhynchum fue mucho mayor cuando el nimero de flores ofertadas era grande
(Fig. 6.23) y que los individuos con un despliegue floral mas grande tuvieron un éxito
reproductivo mayor (Fig. 6.22). Por otro lado, se ha establecido que las especies de
orquideas tropicales que ofrecen alguna recompensa suelen abortar en promedio cerca
del 44% de sus frutos, mientras que las especies que son polinizadas por engafio abortan

en promedio el 64% (Tremblay et &al. 2005). Los abortos de O. ornithorhynchum alcanzaron
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un 47+25% en promedio, porcentaje que se ajusta al reportado para orquideas tropicales

que ofrecen recompensa.

Ackerman (1989) propone que las plantas que son auto-incompatibles pueden
experimentar abortos de los frutos por varias razones: 1.) porque las flores fueron
polinizadas con polen de su misma inflorescencia o con polen de clones, y 2.) cuando ha
ocurrido polinizacion cruzada y se abortan los frutos en desarrollo es posible que esté
involucrada la viabilidad del polen, ataques no evidentes de patégenos, mecanismos de
incompatibilidad o limitaciones en los recursos. El aborto de frutos para un individuo puede
determinar un ajuste de recursos y la redireccion de los mismos a la formacién exitosa de

un poco menos de frutos para garantizar la calidad de sus semillas.

Las barreras genéticas, como la autoincompatibilidad, han sido asociadas a especies
polinizadas por insectos que suelen prolongar su visita en las flores y en las inflorescencias
por mucho tiempo, lo cual promueve la geitonogamia (Borba et al. 2001). Sin embargo, los
visitantes registrados en esta investigacion no se ajustan este tipo de comportamiento,
posiblemente porque durante su visita ho encontraron el recurso que estaban buscando,
por lo tanto, es probable que la historia evolutiva de O. ornithorhynchum incluya
polinizadores que si promovian la geitonogamia, y no incluya abejas cuyo comportamiento

no favorece las autopolinizaciones.

En términos generales podria decirse que O. ornithorhynchum esta adaptada para formar
un namero limitado de frutos y sin embargo su estrategia de reproduccion sexual sigue
siendo exitosa, esto gracias a la cantidad de semillas que genera un solo fruto (miles) y al

mecanismo de dispersion de las semillas (semillas anemdfilas).

Los resultados de la evaluacion del sistema reproductivo de O. ornithorhynchum
permitieron observar que luego de seis y diez dias de la autopolinizacion manual el
desarrollo del fruto se detiene y la estructura es abortada. Sin embargo, hay que aclarar
gue en cada planta de estos ensayos se realizaron uno, dos o tres de los tratamientos, por
lo que una sola planta recibié polinizaciones cruzadas y autopolinizaciones. A partir de este
panorama se plante6 que la planta invierte sus recursos al desarrollo de frutos generados
por una polinizacién cruzada y no a las fecundaciones por autopolinizacion, pero ¢Qué
pasa si unas pocas flores de una planta son autopolinizadas y ninguna flor recibe polen
foraneo? ¢ Se permitiria el desarrollo de sus Unicos frutos, aun cuando son el producto de

una autopolinizaciéon?.
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La expresion de la autoincompatibilidad puede variar por distintas razones: a) por la accion
de los alelos especificos S (dependiendo si se trata de alelos débiles o fuertes); b) por la
expresion de genes modificadores; c) por la composicién de la carga del polen (polen
netamente propio vs mezclas de polen propio o autdégeno); d) por condiciones ambientales
externas como la temperatura y e) por condiciones internas tales como la edad de la flor o
la presencia de frutos en desarrollo (Lloyd y Schoen 1992; Stephenson, Good y Vogler
2000 y algunas citas incluidas). La autoincompatibilidad, al igual que la depresion
endogamica, puede corresponder a la estrategia evolutiva para garantizar la variabilidad

genética de las poblaciones de orquideas (Borba et &l. 2001).

Un aspecto que relaciona la produccion de frutos y la senescencia de las flores, fue
encontrado por Ackerman (1989) en Encyclia krugii, donde la produccién de flores
disminuy6 o se detuvo cuando en la inflorescencia se encontraron frutos en desarrollo.
Esto se pudo apreciar en O. ornithorhynchum, aunque no se pudo medir debido a la no
disponibilidad de individuos para este ensayo.

7.3 Visitantes

Bombus atratus es una especie de abejorro, que en Colombia ha sido objeto de interés por
su potencial servicio en la polinizacion de cultivos de importancia econdmica (Almanza
2007). Gracias al tamafo de su cuerpo y lengua, alcanzan el néctar de diferentes tipos de
flores y su papel en la polinizacion tiene gran relevancia, en comparacion con el papel de
otros Bombus que roban néctar y no aportan a la polinizacion (Riveros, Hernandez y Nates-
Parra 2006)

Las reinas de B. atratus por lo general establecen el nido en el suelo de areas de pastos,
donde el nido queda cubierto por una capa de vegetacién seca. Por esta razén, B. atratus
no se ve desplazada por la agricultura y las practicas ganaderas, que si afectan a otras
especies de abejorros (Almanza, 2007). Ademas, este abejorro tiene un comportamiento
de forrajeo generalista y suele contribuir a la polinizacion de diferentes especies de plantas

gue ofrecen néctar y polen (Freitas y Sazima 2006).
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Thygater aethiops es una especie de abeja solitaria ampliamente distribuida en la regiéon
neotropical y en Colombia habita entre los 1400 y 3500m. Con frecuencia establece sus
nidos en los pastizales, en los parques de las ciudades, en los jardines y en los caminos
de los pueblos (Gonzalez, Ospina y Bennett 2005). Esta es una especie que parece haber
desarrollado estrategias que le permiten sobrevivir en areas con frecuente intervencion

antropica (Rodriguez, Mora y Nates-Parra 2002).

De la misma manera que O. ornithorhynchum fue visitada exclusivamente por B. atratus y
T. aethiops, Pseudolaelia corcovadensis, es una especie de orquidea con principal
distribucién en Brasil, que tiene como Unico polinizador a B. atratus, y las visitas de éste
abejorro son muy escasas (7 visitas en 100 horas observadas, Borba & Braga 2003). De
hecho se ha encontrado que cerca del 67% de las especies de orquideas son polinizadas
por un unico polinizador (Tremblay 1992). Esto es comuUnmente interpretado como el
resultado de la coevolucion de dos especies que interactian constantemente, aunque no

existan herramientas suficientes para afirmarlo.

La mayoria de las visitas de B. atratus y de T. aethiops ocurrieron en horas de la mafiana,
situacion que coincide con lo reportado por Gonzalez y Ospina (2008) quienes lograron
observar que T. aethiops parece ser una especie con mayor actividad forrajera entre las
8am y las 11am. La actividad de forrajeo (principalmente polen y nectar) de T. aethiops se
detiene hacia las 2pm y es probable que las hembras realicen labores de construccion y
mantenimiento del nido en las tardes (Pinilla, Nieto y Nates-Parra 2016), lo cual explicaria

la baja tasa de visitas en las tardes durante esta investigacion.

Los altos niveles de polinizacion cruzada se pueden explicar gracias a los insectos que
visitan pocas flores de cada planta, favoreciendo asi la eficiencia en la exportacién de polen
(Jersakéva y Johnson 2006). Como B. atratus y T. aethiops, en general visitaron pocas
flores se podria plantear que favorecen la polinizacion cruzada, sin embargo, ninguna de

las dos especies de abeja fue encontrada removiendo o depositando polinios.

Por otro lado, Fenster et al. (2004) a partir de diversos estudios de varios investigadores,
logran establecer que los visitantes mas comunes suelen ser malos polinizadores, mientras
que los visitantes menos comunes son considerados los mejores polinizadores. Sin
embargo, es necesario realizar varios estudios que incluyan la remocién de polen por parte
de ambas especies de abejas y la relacion de sus visitas con polinizaciones efectivas, para

poder determinar con certeza cual de los dos es un polinizador eficaz para O.
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ornithorhynchum. Se debe aclarar que para Cundinamarca y a la altitud que se encuentra
esta especie de orquidea no se han reportado otras especies de abejas grandes que sean

colectoras de aceites.

Aunque no se conté con datos morfolégicos o morfométricos de ninguna de las dos
especies de abejas, por observacion directa se puede decir que las reinas de B. atratus
son de mayor tamafo que las hembras de T. aethiops, y ésta Gltima parece ajustarse mejor

al tamanfo de la flor de O. ornithorhynchum.

Todo lo anterior, no excluye el hecho probable de que B. atratus y T. aethiops hagan parte
del mismo grupo funcional que esta a cargo de la preproduccién sexual de O.

ornithorhynchum y que responden adecuadamente a los atractivos visuales.

Se ha observado que tanto las hembras de B. atratus como las de T. aethiops polinizan
las flores de los cultivos de papa (Rasmussen 2004, Barrientos 2012) y en el municipio de
la Calera se cultiva papa, entre otras especies comerciales. Es posible que las dos
especies obtengan beneficios del disturbio ocasionado por la agricultura y la ganaderia, y
al mismo tiempo, O. ornithorhynchum se vea impactada positivamente por la ocurrencia de

las dos especies de abejas en los potreros y zonas abiertas.

Se ha dicho que la presencia de aceites y aromas como recompensa en la misma flor de
una orquidea puede incrementar significativamente el rango de especies de insectos que
la visitan, ya que para algunos polinizadores potenciales, el aceite es la recompensa, para
otros, lo es la fragancia, sin embargo, ambos grupos utilizan sefiales olfativas para ubicar
la flor (Pacek et al. 2012). Para el caso de O. ornithorhynchum segun los resultados
obtenidos en esta investigacion, no se cree que haga parte de ese fendmeno, porque la
oferta de aceites no reflejd un ndmero importante de insectos que promuevan la
polinizacién. Sin embargo, la ocurrencia de estas dos especies de abejas que no se ven
afectadas por el disturbio para establecer su vivienda y llevar a cabo el forrajeo, si llegaran
a ser polinizadores efectivos de O. ornithorhynchum serian parte importante de su éxito

reproductivo.

O. ornithorhynchum no se ve muy afectada por el disturbio porque logra la reproduccién
sexual necesaria para mantenerse en el tiempo, sin interactuar con un gran niamero de

insectos que le garanticen la polinizacion cruzada.



84 Estrategia de reproduccién sexual de Oncidium ornithorhynchum Kunt

Al igual que O. ornithorhynchum, Gomesa bifolia es una orquidea de sistema reproductivo
auto-incompatible, que requiere de polinizador para la formacién de sus frutos y segun
Torretta et al. (2011) ofrece aceites como recompensa a su Unico polinizador Centris
trigonoides, quien también visita pocas flores por cada inflorescencia, en pocos segundos
y con un solo evento de remocién de polinios en el tiempo de observacion realizado. Ellos
afirman que esta abeja raspa con sus patas delanteras y su segundo par de patas los
aceites contenidos en el labelo de la flor, que por capilaridad se adhieren facilmente a la
pilosidad de las patas, y en el acto remueven los polinios que se adhieren a la region clipeal
del insecto.

Esto es coincide con las visitas rapidas y cortas de B. atratus y T. aethiops, en las que las
patas delanteras y medias abrazan el labelo y quedan en contacto directo con los
elaioforos. Torretta et al. (2011) proponen que una explicacion a la corta duracion de la
visita de estos polinizadores, esté relacionada con una escasa produccion de aceites. Por
otro lado, se ha planteado que la insuficiente produccidén de aceite sea el reflejo de una
estrategia de atraccibn mas no un recurso para ser colectado y podria tratarse de otra
forma de engafio a los polinizadores (Chase et al. 2009)

84



8.Conclusiones y recomendaciones

8.1 Conclusiones

0. ornithorhynchum es una especie cuya estrategia de reproduccion sexual le resulta
exitosa, porque logra mantenerse en ambientes de bosque altamente fragmentado. Esta
estrategia incluye: enfocar los esfuerzos reproductivos en una sola época del afio que
favorezca la visita de los posibles polinizadores (época seca), invertir recursos en
inflorescencias muy vistosas, con aproximadamente 30 flores por inflorescencia (aunque
algunos individuos logren exponer cien o doscientas flores por inflorescencia), flores con
un sutil aroma dulce, secrecién de aceites como posible recompensa y tendencia a
sincronizar la mayoria de las flores de la inflorescencia, pero sincronizar poco su floracion

con todos los demas individuos de la subpoblacion.

El desarrollo floral permite entender que esta especie, que es autoincompatible, separa
espacialmente la funcion femenina y masculina desde el desarrollo de las yemas que daran
paso a los botones. Esto probablemente porque no existe dicogamia en la flor y podria
presentarse una autopolinizacion mediada por insectos que le represente pérdidas en

términos reproductivos.

Florecer en la época seca del afio le facilita un nimero mas alto de visitas, debido al
comportamiento de las abejas involucradas. Ofrecer un gran numero de flores le garantiza
gue al menos una de las flores pueda ser polinizada y probablemente muchas logren
exportar sus polinios. Atraer a los insectos con claves visuales, recompensas y con

aromas, puede aumentar la probabilidad de las visitas.

La estrategia reproductiva de esta orquidea atrae a B. atratus y a T. aethiops, dos abejas
generalistas que habitan zonas de pastos y regiones cercanas a la agricultura, y que

ademas no se ven afectadas de manera importante por el disturbio.
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8.2 Recomendaciones

Es importante evaluar la fenologia de la floracién de O. ornithorhynchum en varios periodos
de reproduccion sexual, para determinar si hay variacion en el patrén, analizar y discutir
cudles son las causas de la variacion y si ésta variacion tiene efectos positivos o negativos

para la supervivencia de esta especie.

Estudiar con mayor detalle el mecanismo de obtencion de las recompensas por parte de
los polinizadores, asi como confirmar el papel polinizador de B. atratus y T. aethiops,
corroborando que sean estas especies las que retiren y depositen los polinios de forma

adecuada.

Evaluar la fecundidad de esta especie de orquidea y analizar el contenido de los frutos que
son abortados, para aportar al entendimiento de la distribucion de recursos a la produccion

de frutos y a la supervivencia de los individuos.

Analizar la respuesta de la planta ante algunos eventos de autopolinizacion, sin ningun
evento de polinizacidon cruzada, para dar respuesta a las preguntas planteadas en la

discusion.
Determinar la composicién quimica de los posibles aromas y de los aceites producidos por
O. ornithorhynchum, para comprender el papel y la importancia de estas sustancias en la

supervivencia de las especies de insectos que se benefician de ellas.

Establecer el efecto de la herbivoria en la reproduccién y en la supervivencia de los

individuos de O. ornithorhynchum.
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A. Anexo: Prueba Kruskal-Wallis para
las variables morfologicas de la flor de
O. ornithorhynchum.

Esta prueba se realiz6 para determinar diferencias significativas entre pares de variables.

H (chi2) Hc (corregida) p-valor
Largo de sépalos derecho e izquierdo 0.1593 0.1601 0.689
Largo de sépalo central y sépalos der. E izq. 25.82 25.92 2.35E-06
Ancho de sépalos derecho e izquierdo 0.4042 0.4217 0.5161
Ancho de sépalo central y sépalos der. E izq. 37.64 38.38 4.64E-09
Largo de pétalos derecho e izquierdo 0.05251 0.05301 0.8179
Largo de sépalo central y pétalos der. E izq. 0.2699 0.2722 0.8728
Largo de pétalo derecho y sépalo derecho 19.35 19.43 1.04E-05
Largo de pétalo izquierdo y sépalo izquierdo 20.8 20.94 4.75E-06
Ancho de pétalos derecho e izquierdo 1.165 1.178 0.2778
Ancho de sépalo central y pétalo izquierdo 43.58 43.75 3.73E-11
Ancho de sépalo central y pétalo derecho 44.07 44.24 2.91E-11
Ancho de pétalo derecho y sépalo derecho 44.26 44.51 2.53E-11
Ancho de pétalo izquierdo y sépalo izquierdo 44.26 44.67 2.33E-11
Largo del labelo y ancho en la base del labelo 0.5797 0.5808 0.446
Largo de las alas der. E izg. De la columna 0.09639 0.09843 0.7537
Largo y ancho del callo 1.81 1.822 0.177
Largo de la capucha y de E+P+V 3.609 3.674 0.05526
Ancho de la capucha y ancho de los polinios 41.36 42.69 6.42E-11
Largo del réstelo y largo de E+P+V 0.07891 0.08172 0.775
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B.

Las variables morfolégicas con p-valor menor a 0.05 no tuvieron un comportamiento

normal.

ornithorhynchum.

Anexo: Prueba Shapiro-Wilk en
variables morfologicas de la flor de O.

Shapiro-Wilk

N W p(normal)
LSC 30 0.9317 0.05463
ASC 30 0.9356  0.06926
LSD 30 0.9595 0.3012
ASD 30 0.8834 0.003373
LSI 30 0.9257  0.03782
ASI 30 0.9417 0.1011
LPD 30 0.9681 0.4887
APD 30 0.9455 0.1281
LPI 30 0.9439 0.1159
API 30 0.9237 0.03351
LL 30 0.9538 0.2139
ABL 30 0.9412  0.09815
ACL 30 0.92 0.02685
AAL 30 0.9546 0.2238
LC 30 0.9285  0.04473
AC 30 0.9339  0.06257
LAD 30 0.9537 0.2127
LAI 30 0.9306  0.05087
LCOL 30 0.872 0.001855
LCAP 30 0.9719 0.5937
ACAP 30 0.867 0.00144
LEPV 30 0.9502 0.1711
AP 30 0.8697 0.001648
LTSE 30 0.9274 0.04184
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C. Anexo: Prueba Kruskal-Wallis para
las variables morfologicas de flores en
proceso de apertura en comparacion
con las de flores abiertas

Las flores que inician el proceso de apertura ya han completado el desarrollo de todas sus
estructuras y no hay diferencia significativa entre las dimensiones de las flores abriendo y
las flores completamente abiertas, a excepciéon del largo del labelo, que al extenderse

aumenta significativamente.

H Hc (tie p

(chi2): corrected): (same):
LSC 0.1875 0.1921 0.6612
LSD 2.083 2.188 0.1391
LSI 1.333 1.366 0.2425
LPD 0.3333 0.3333  0.5637
LPI 0.75 0.7683  0.3807
LL 5.333 6.137 0.01324
ABL 2.083 2.108 0.1465
ACL 3 3.036 0.08143
AAL 2.521 2.551 0.1102
Lcol 0.08333 0.09589  0.7568
Lcap 2.083 2.16 0.1416
LEPV 1.021 1.033 0.3094
AP 2.521 2.715 0.09942
Lrostelo 0.3333 0.359 0.5491
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