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RESUMEN

En la interaccidn planta — polinizador, las plantas producen néctar para inducir las visitas
del polinizador mas eficiente. La produccién de esta recompensa puede determinar el
destino reproductivo de cada flor dependiendo de su posicion ontogenética dentro de las
inflorescencias. En este trabajo se determind el patron de produccion de néctar dentro de las
inflorescencias de E. gibbiflora (Crassulaceae) en condiciones naturales y las posibles
causas que podrian detonar un ajuste intraindividual en su produccion. Encontré que las
inflorescencias en esta especie presentan un patrén ontogenético en la produccion de néctar
relacionado al lugar que cada flor ocupa dentro de la inflorescencia. Las flores basales
producen una mayor cantidad de néctar y esta produccion disminuye conforme aumenta la
distancia apical. Asi mismo, la variacion intraindividual aumenta en la parte distal de la
infloresencia, cuando los primeros intentos reproductivos (flores basales) ocurren por
autopolinizacion. Dependiendo de los recursos disponibles, la variacion observada en la
produccion de néctar podria ser una estrategia en plantas que fomente la polinizacion

cruzada induciendo visitas cortas y rapidas por parte de los polinizadores.

Palabras clave: Ontogenia, recompensa, geitonogamia, estrategia tramposa, aversion al

riesgo.



ABSTRACT

In the plant - pollinators interaction, the plants produce nectar to induce more efficient
pollinator visits. The production of this reward may determine the reproductive fate of each
flower depending on their ontogenetic position within inflorescences. In this study the
pattern of nectar production in the inflorescences of E. gibbiflora (Crassulaceae) under
natural conditions and the possible causes that could trigger a production of an
intraindividual adjustment was determined. | found that inflorescences in this species have
an ontogenetic pattern in nectar production related to the place that occupies within the
inflorescence. Baseline flowers produce a greater amount of nectar and this production
decreases with apical distance. Likewise, the intraindividual variation increases in the distal
part of the infloresencia, when the first breeding attempts (basal flowers) occur by self-
pollination. Depending on available resources, the observed variation in nectar production
could be a strategy in plants that leads to cross pollination inducing short and fast visits by

pollinators.

Keywords: Ontogeny, reward, geitonogamy, tricky strategy, risk aversion



INTRODUCCION

La polinizacidn es el resultado de la interaccion entre plantas y vectores bioticos o
abioticos (i. e. polinizadores) que permiten el intercambio de polen entre flores. Cuando es
llevada a cabo por animales, éstos visitan las flores para adquirir algun recurso (polen,
resinas, aceites, fragancias, néctar). Durante el forrajeo, los polinizadores mueven el polen
de flor en flor, favoreciendo la reproduccion sexual. La polinizacion, como toda
explotacion reciproca, frecuentemente implica conflictos de intereses relacionados con los

costos en la interaccion para ambas partes (planta - polinizador).

El néctar es una de las recompensas mas importantes que ofrecen las flores (Waser 1983;
Pyke 1991; Nicholson 2007), y esta constituido por azlcar, agua, aminoacidos, antibioticos
y metabolitos secundarios (Kessler y Baldwin 2007; Kessler et al. 2008; Heil 2011). Los
azlcares (sacarosa, fructosa y glucosa) son mas abundantes (100 a 1000 veces mas
concentrados) que los aminoacidos, sin embargo, la presencia de ambos determinan las
preferencias de los polinizadores (Heil 2011). La identidad y concentracion de sus
componentes resultan ser muy diferentes entre especies, probablemente como consecuencia
de la coevolucién con sus polinizadores (Baker 1975; Pyke y Waser 1981; Baker y Baker

1983).

La produccion de néctar requiere de una alta demanda energética, que puede
representar hasta el 30% de los fotosintatos adquiridos en un dia por una planta (Soutwick
1984). Por esta razon, la energia utilizada para su elaboracién puede reducir la asignacion
de recursos a otras funciones tales como la produccién de hojas y brotes, el crecimiento de

la raiz, el mantenimiento de las plantas y la maduracion de frutos, entre otras (Southwick,

1



1984; Pyke 1991). Sin embargo, son pocos los estudios que han detectado los costos en la
produccion de néctar asociado con la adecuacion (peso de las semillas; Pyke 1991; Ashman

y Schoen 1997; Ordano y Ornelas 2005; Ornelas y Lara 2009).

Patron de produccion de néctar. La dinamica de la produccién de néctar durante la vida de
una flor puede ejercer una fuerte influencia sobre las decisiones de forrajeo de los
polinizadores. La produccién y composicion del néctar tiende a sincronizarse con el
periodo de actividad y las necesidades alimenticias de los polinizadores mas efectivos
(Stebbins 1970; Galetto y Bernardello 2004, 2005; Agostini et al. 2011). Por ejemplo, las
flores que son polinizadas por animales de actividad diurna producen néctar durante el dia,
y las que son polinizadas por animales nocturnos lo producen en la noche (Cruden et al.
1983). Generalmente, las flores comienzan la secrecion de néctar antes de que empiece la
actividad de forrajeo de los polinizadores (Pleasants 1983), y esta puede ser continua
durante la antesis de la flor hasta la senescencia o puede detenerse o modificarse en algin
momento (Galetto y Bernardello 2004; Pacini y Nepi 2007). Por ejemplo, Amorim y
colaboradores (2013) han reportado que en plantas de la especie tropical Inga sessilis, la
presencia de ciertos azucares en el néctar depende del momento de su produccién. El néctar
de esta especie contiene sacarosa y hexosa (fructosa y glucosa) pero la abundancia de estos
compuestos estd determinada por el momento de su produccion (i.e. dia / noche). Se ha
reportado que el néctar de las flores que son visitadas por colibries y esfingidos esta
compuesto predominantemente por sacarosa, mientras que los murciélagos prefieren néctar
rico en hexosa (Baker y Baker 1983; Galetto y Bernardello 2003). En esta especie la
composicion de azucares en el néctar cambia a lo largo de la vida de la flor y dependiendo
del tipo de polinizador que las visita, lo que demuestra como las plantas pueden ajustar las

tasas de produccion de néctar de acuerdo a la intensidad de consumo de los polinizadores.



Aversion al riesgo. Para entender las posibles estrategias adaptativas de las plantas
asociadas con la polinizacion, es necesario saber como los polinizadores alteran su
comportamiento en respuesta a cambios en las caracteristicas de las plantas como el
numero de flores y/o la produccion de nectar (Pyke 1980). Las decisiones de forrajeo de los
polinizadores implican inversion de tiempo y energia para discernir si forrajear en una
planta es costeable o no en términos de los recursos que se obtendran en un momento dado
(Hainswort et al. 1976). Por lo tanto, encontrar cantidades variables de recompensa en una
misma planta puede representar un incremento en los costos de forrajeo, y a la larga, una
gran inversion de tiempo (Bell 1986; Schaefer et al. 2004; Raine et al. 2006; Goulson et al.
2007). La ganancia neta de energia para los polinizadores esta determinada principalmente
por su capacidad de obtener alimentos y la dificultad de adquirirlos (costos), asi como del
arreglo y caracteristicas de las flores, el volumen la concentracion del néctar (Badgerow. et
al. 1981). En este escenario, la seleccion puede favorecer a aquellos polinizadores que
obtienen una cantidad maxima de recompensa, con una inversion minima de tiempo de
forrajeo y energia consumida al seleccionar y adquirir sus alimentos. La teoria de aversion
al riesgo predice que los animales con grandes demandas energéticas deben reducir al
minimo la probabilidad de que sus reservas energeéticas decaigan por debajo del umbral de
supervivencia por la eleccién de un alimento de poca calidad (regla del balance de energia;
Stephens 1981). En este sentido, las decisiones de forrajeo de los polinizadores dependen
en gran medida de la distribucion de la variabilidad de recompensa que ofrece una planta
(Pleasants y Chaplin 1983). Como consecuencia, las plantas pueden manipular la duracion
y frecuencia de las visitas de los polinizadores, al incrementar o reducir la variacion
intraindividual en la calidad y cantidad de néctar. Esta estrategia puede promover una

mayor eficiencia en la dispersidn del polen y/o minimizar la inversion en néctar floral (Bell



1986; Biernaskie et al. 2002). Por otro lado, al aumentar la variacion intraindividual en
cantidad y/o calidad de néctar, las plantas pueden disminuir el promedio de su produccion
(Soberén y Martinez del Rio 1985) de manera impredecible para los polinizadores, lo que
permitiria una reduccion en los costos energéticos sin reducir los beneficios de la

polinizacion.

Variacion intraindividual en el néctar. La magnitud de la variacion (dentro y entre
individuos) de recursos que las plantas ofrecen a sus polinizadores es generalmente alta
(Herrera y Soriguer 1983; Herrera et al. 2006), y tradicionalmente se ha interpretado como
una gran susceptibilidad de dichos atributos a fluctuaciones ambientales (Stebbins 1950).
Sin embargo, la variacion intraindividual en la produccidon de néctar puede tener otras
causas intrinsecas, como la edad de la flor. En el caso particular de plantas que producen
inflorescencias, las flores inician su desarrollo a lo largo del tallo de manera secuencial en
una "posicion ontogenética” y momento determinado, lo que influye directamente en sus
caracteristicas (Diggle 1997; 2003). En particular, la cantidad de recursos disponibles para
el desarrollo de todas las flores puede ir disminuyendo conforme se estas se van
desarrollando secuencialmente (de la base al apice), lo que se refleja directamente en un
aumento en la variacion intraindividual de las caracteristicas de las flores y frutos. En
general, el desarrollo y el éxito en la polinizacion de las primeras flores (en posicion basal)
en una inflorescencia puede promover ajustes facultativos en la expresion de algunas
caracteristicas particulares de las flores, en funcion del estimulo (tipo y/6 ocurrencia de

fecundacidn) recibido en las primeras flores (Diggle 2003), como se describe méas adelante.



Despliegue floral y riesgo de autopolinizacion. EI despliegue floral puede promover un
gran numero de visitas de polinizadores a las plantas. Sin embargo, esto también aumenta
saturacion de polen en el cuerpo del polinizador y por lo tanto, la probabilidad de
autopolinizacion en la misma inflorescencia (i.e. geitonogamia). Por lo tanto, las plantas se
enfrentan a un “dilema” entre ser mas atractivas e inducir muchas visitas de polinizadores
y/o aumentar la probabilidad de autofecundacion y los costos asociados a la produccion de
recompensas (Klinkhamer y de Jong 1993). El presentar cantidades variables de néctar
puede representar una solucién al dilema y una estrategia adaptativa que permite por un
lado reducir la produccién promedio de néctar en todas las flores y al mismo tiempo
promover visitas cortas y rapidas de los polinizadores, reduciendo la probabilidad de

geitonogamia (Bernaskie et al. 2002; Herrera 2009; Benitez-Vieyra et al. 2010).

En este contexto, la variacion intraindividual en el néctar podria ser el resultado de
un ajuste facultativo, como consecuencia del éxito reproductivo y/o del tipo de polinizacion
(autopolinizacion vs. polinizacion cruzada) de los eventos reproductivos anteriores. Las
plantas que han asegurado cierto nivel de adecuacion en sus primeras estructuras
reproductivas, podrian tomar el riesgo de modificar la inversion de recursos en eventos
reproductivos subsecuentes. En este contexto, la variacién facultativa intraindividual en la
produccién de recompensas puede tener un componente adaptativo, al mediar las
interacciones de intercambio de recursos y servicios en respuesta de la disponibilidad y
eficiencia de polinizadores asi como de la calidad de la polinizacién (i.e. autopolinizacion
vs polinizacién cruzada). Sin embargo, actualmente se desconoce el potencial de ajuste
facultativo en la variacion de la recompensa (néctar) a nivel intraindividual, y en particular

durante el desarrollo ontogenético de las inflorescencias.



OBJETIVOS

El objetivo general de este trabajo fue determinar la variacion ontogenética en la

produccion de néctar en las inflorescencias de Echeveria gibbiflora.
Los objetivos particulares fueron:
i) determinar la variacion ontogenética en la produccion de néctar,
i) describir el patron ontogenético de la produccion de semillas, y

iii) evaluar el ajuste facultativo en la produccion de néctar durante la ontogenia de la
inflorescencia, en funcion del tipo de polinizacién (autopolinizacion ¢ polinizacion

cruzada).

HIPOTESIS

1. De acuerdo con la ontogenia de la inflorescencia, la asignacién de recursos para la
recompensa (volumen y azucar) es mayor en las flores basales y menor en las flores
subsecuentes (Figura 1). Esto debido a que las primeras flores de la inflorescencia
(basales) estan maés cerca de la fuente de recursos, y la asignacion de recursos en

éstas estructuras disminuye conforme aumenta la distancia basal (Diggle 1997).



Produccion de néctar floral

Ontogenia

Figura 1. Hipétesis sobre la produccion del néctar asociado al desarrollo ontogenético dentro de la

inflorescencia.

2. Si la planta asigna mas recursos al desarrollo de las flores-frutos basales el
presupuesto energético disminuye para los siguientes Organos, por lo que la

produccion de semillas disminuye en el mismo sentido (Figura 2).

Produccion de semillas

Nivel Ontogenético +

Figura 2. Hipotesis sobre la produccion de semillas asociada al nivel ontogenético de las flores dentro de la

inflorescencia.



3. Después de asignar mas recursos a los primeros intentos de reproduccion (flores
basales), la planta incrementa la variacion en el néctar (volumen y azucar) en flores
subsecuentes, lo que se traduce en un aseguramiento de los mejores intentos
reproductivos (flores basales) y visitas en las flores subsecuentes (flores distales).
Como consecuencia, los polinizadores encuentran mayor variacion en las
recompensas a lo largo del desarrollo de la inflorescencia de manera impredecible

para los polinizadores (Figura 3).

Variacion intraindividual del
nectar

- Ontogenia +

Figura 3. Hipotesis sobre la relacion entre la variacion intraindividual del néctar y la posicién de la flor

dentro de la inflorescencia.

4. Si las flores basales son polinizadas con polen de la misma inflorescencia (i. e.
geitonogamia), la produccién intraindividual de néctar de las flores subsecuentes
(distales) podrian ser més variables en comparacion con aquellas inflorescencias en

donde las flores basales son polinizadas con por polinizacion cruzada.



(-) Variacion en el néctar (+)
I
|

| |
Geitonogamia Exocruza

Tipo de polinizacion

Figura 4. Hipotesis sobre la relacion entre la variacion intraindividual del néctar y el tipo de polinizacion.

ANTECEDENTES

Sistema de estudio. Echeveria (Crassulaceae) es un género Neotropical compuesto por 145
especies de las cuales 81% se encuentran en México (Jimeno 2008). Echeveria gibbiflora
son plantas suculentas, con hojas dispuestas en una roseta basal alrededor de un tallo
postrado, aunque también se distribuyen a lo largo del tallo de la inflorescencia en forma
alterna. Las inflorescencias son del tipo panicula y florecen durante la estacion seca

(octubre—enero; Larson 1992; Figura 5-A).

Las flores rojas y tubulares de esta especie tienen caracteristicas del sindrome de
polinizacion por colibries. En el sitio de estudio, observaciones previas han documentado
como su principal polinizador al la especie de colibri Cynanthus latirostris (Parra-Tabla
1988; Eguiarte et al. 1994; Vargas y Parra-Tabla 2002). Sin embargo, trabajos recientes

reportan la visita de Apis mellifera (Dominguez-Alvarez, 2009; obs. pers). Las flores



contienen 10 estambres y 5 estilos, presentan dos verticilos de estambres; el gineceo es
supero y presentan una escama nectarifera en la base de cada carpelo (Jimeno-Sevilla 2008.
Figura 5, B-C). La flor permanece abierta entre 7 y 8 dias, periodo en el que puede ser
polinizada (Parra-Tabla 1988; Figura 5, D-E). A pesar de ser auto-compatible, las visitas de
polinizadores son necesarias para producir semillas. Los frutos son secos dehiscentes, y
producen alrededor de 200 semillas por fruto (Figura 5, F-G). Las semillas son dispersadas
por el viento. Cuando caen al suelo pueden ser dispersadas por hormigas, ratones, viento 0
agua (Eguiarte et al. 1994). La poblacion de estudio parece no tener depresion endogamica

detectable (Parra-Tabla et al. 1993).

Las flores de E. gibbiflora no presentan ninguna separacién temporal en la
maduracion de los 6rganos sexuales, ya que tanto la dehiscencia de las anteras como la
receptibilidad de los estigmas suceden de manera simultanea. ElI que dichos 6rganos
maduren al mismo tiempo (alrededor del cuarto dia; Parra-Tabla 1988) podria promover la
autofecundacion. Las flores tienen las anteras a la misma altura de los estigmas, lo que
facilita la autopolinizacion en el momento en el que el colibri introduce el pico a la flor
(Eguiarte et al. 1994). La autofecundacion como mecanismo reproductivo resulta
ineficiente en la especie, ya que cuando se llega a presentar la produccién de frutos y
semillas es muy baja (Parra-Tabla et al.1998). Se ha sugerido que esta especie
aparentemente presenta limitacion en su fecundidad por polinizadores, ya que observaron
qgue las exocruzas manuales aumentaron significativamente la produccién de frutos
(Eguiarte et al. 1994; Parra-Tabla et al. 1998). Se ha reportado que el pico de produccion
de néctar junto con la dehiscencia de las anteras y la receptividad de los estigmas acontece
alrededor del cuarto dia de antesis a las 09:00 am, cuando ocurre la apertura maxima de la
flor (Parra-Tabla 1988).
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Figura 5. Caracteristicas principales asociadas a la polinizacion
de E. gibbiflora. A) Echeveria gibbiflora. B - C Caracteristicas
florales. D — F Polinizadores. F Fruto maduro y abierto. G
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Sitio de estudio. La Reserva Ecoldgica del Pedregal de San Angel (REPSA), se localiza al
suroeste de la Ciudad de México, dentro de Ciudad Universitaria (19°18°31”N, 99°10°20”
0), a una altitud de 2200 — 2277 m sobre el nivel del mar (msnm). El clima es templado sub
hamedo con lluvias en verano (Garcia 1988). La temperatura media anual es de 15.7° C y la
precipitacion promedio anual de 838.2 mm (Gomez y Sanchez 2004). La temporada de
lluvias es de junio a octubre y de secas de noviembre a mayo. El ecosistema es producto del
derrame de lava durante la erupcion del volcan Xitle hace mas de 2000 afios (Rzedowski
1954). Como consecuencia del enfriamiento irregular del material magmatico, se generd
una gran heterogeneidad espacial y por lo tanto microambiental. En el terreno presenta la
roca madre expuesta, y el suelo es de origen edlico y organico, es joven, escaso y poco

desarrollado (4.5 + 0.27 cm), y se acumula en grietas, fisuras y depresiones (Cano-Santana
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y Meave 1996). La vegetacion predominate es matorral xeréfilo, con grandes diferencias en

la composicién floristica (Cano-Santana 1994; Figura 6).

Figura 6. Area de estudio dentro de la Reserva del pedregal de San Angel. Foto por Blanca Mejia Alva.

METODOS

Procedimientos de campo. En noviembre del 2012, se seleccionaron 60 plantas de E.
gibbiflora con una sola inflorescencia. En todas las plantas se cuantificd el numero de
hojas, diametro de la roseta, altura de la inflorescencia, largo y ancho de la panicula,
numero de racimos y nimero de flores dentro de la misma.

i. Determinacién de la variacion ontogenética en la produccién de néctar. Del total de
plantas seleccionadas, se eligieron 18 aleatoriamente, sus inflorescencias se aislaron con

una bolsa de tul fino para evitar el acceso de los visitantes florales (Figura 7a). A partir de
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la apertura de la primera flor, se extrajo el néctar una vez por dia con microcapilares de
10ul (Blaubrand ® intraMark) de todas las flores abiertas después del pico de produccion
de néctar (a partir de las 09:00 am; Parra-Tabla 1988) durante toda la antesis. Se determin6
el volumen de néctar con ayuda de un vernier electrénico y el porcentaje de sacarosa en
escala BRIX (°Bx) con un refractometro portatil. La escala °Bx se usa como medida
equivalente de sacarosa, estda medida nos permite estimar la cantidad total de azUcar que un
polinizador obtendra en cada visita floral. Para comparar la produccion de néctar (volumen
y azUcar) por flor y la cantidad de semillas por fruto, se dividié la inflorescencia en dos
partes dependiendo de la cantidad de racimos en cada planta (dividiendo el namero de
flores entre 2, Figura 7b

Esto permitio separar las flores y frutos basales (nivel 1) de los distales (nivel 2).

A)

Figura 7. A) Exclusién de visitantes florales para la caracterizacion de la produccion de néctar.
B) Representacién esquematica de la division en la inflorescencia para determinar la produccion
ontogenética y entre niveles (basal vs. apical) de néctar y semillas de E. gibbiflora.
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Durante la extraccion cotidiana del néctar durante la antesis, es muy probable que las flores
de este grupo de plantas se hayan autopolinizado, porque el polen y los estigmas receptivos
se pegaban en el microcapilar. Por esta razon, este grupo de plantas se utiliz6 como el
tratamiento de “autopolinizacion”, que nos permitié identificar el ajuste facultativo de la

producciodn de néctar en funcion del tipo de polinizacidn, como se explica mas adelante.

ii. Determinacion del patrén ontogenético en la produccion de semillas. Se selecciond
aleatoriamente un segundo grupo de 20 plantas, las cuales se mantuvieron expuestas
continuamente a los polinizadores. Cuando los frutos estuvieron maduros y a punto de abrir
se colectaron para contar y pesar las semillas por fruto. A cada fruto colectado se le asigno
un numero (categdrico) de acuerdo a la ubicacién respecto a la base de la inflorescencia. El
fruto mas basal tenia el uno, y la numeracion se incrementé conforme aumento la cantidad

de frutos en la inflorescencia.

iii. Determinacion del ajuste facultativo en la produccion de néctar de Echeveria
gibbiflora. Se selecciond un tercer grupo de 20 plantas. Cada flor de la primera mitad de la
inflorescencia se emascul6 para evitar la autofecundacion, y posteriormente fue polinizada
con polen de otra planta (polinizacién cruzada). Subsecuentemente se caracterizé la

produccion de néctar en las flores de la segunda mitad de la inflorescencia (Figura 8).
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Nivel apical

Nivel basal

Figura 8. Esquematizacion del tratamiento para evaluar los ajustes facultativos en la produccion de néctar asociados al éxito
reproductivo. La parte inferior (nivel basal 1) fue polinizada con polen de otra planta y el néctar se caracteriz6 en las flores

de la parte superior (nivel apical 2) de la inflorescencia.

Al comparar este tratamiento con el primer grupo de plantas en las que se
caracterizd6 el néctar bajo condiciones naturales (considerado como grupo
"autopolinizacién™) se evalud la existencia de ajustes facultativos en la produccion del

néctar asociado al tipo de polinizacion.

Analisis de datos.

Produccién de néctar. A partir del volumen (ul) y concentracion (°Bx) del néctar se calculd
la cantidad de azUcares totales en dicha solucion con la siguiente formula (Heil 2011):

(*Bx * W)

AzUcar (mg) = 100
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Para estimar la relacion entre los componentes del néctar, se llevaron a cabo analisis
correlativos entre el volumen de néctar, la concentracion de azucar (°Bx) y la cantidad de

azUcar total del néctar.

Caracterizacion ontogenética de la produccion de néctar. Para determinar el patron de la
produccidon de néctar asociada con la posicion ontogenética de cada flor dentro de la
inflorescencia, se obtuvo la cantidad total de néctar que produjo cada flor durante los dias
gue permanecié abierta. Se calculé el promedio de produccion de néctar (volumen pl y
azUcar mg) en cada racimo de la inflorescencia. Se realizaron analisis de varianza con
anidamiento, utilizando el promedio del volumen del néctar y del contenido de azUcar
como variables de respuesta, la posicion ontogenética de cada racimo como factor fijo y la
planta como factor aleatorio. Se anid6 al racimo en la planta, para controlar el efecto de la
variacion dependiente de la identidad de la planta. Se realizaron anélisis similares
utilizando el coeficiente de variacion (CV) del volumen de néctar (ul) y cantidad de azlcar
(mg) dentro de cada racimo en funcidon de la posicion que éstos ocupan dentro de la

inflorescencia.

Para determinar si el pico de floracion coincide con la cantidad de recompensa
ofrecida, se compararon los histogramas en los que se grafico la cantidad total de flores
abiertas y la cantidad de néctar total de todas las flores en cada dia durante el periodo de

floracion.

Para comparar la produccion de néctar (volumen y azlcar) entre el nivel basal y
apical de la inflorescencia, se obtuvo la cantidad total de néctar que produjo cada flor
durante todos los dias que permanecié abierta la flor. Se calculd el promedio y el CV de

produccién de néctar (volumen pl y azGcar mg) en cada nivel ontogenético (basal y apical)
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en la inflorescencia. Se realizd un analisis de varianza anidado en donde el nivel
ontogenético (basal y apical) de cada inflorescencia se determindé como factor fijo y la
planta como factor aleatorio. Para controlar el efecto de la variacion dependiente de la

planta, se anido el nivel ontogenético en la planta.

Produccion del néctar durante los dias que permanece abierta la flor. Se calcul6 el
promedio y el CV de néctar (volumen pl y azicar mg) que produjeron las flores cada dia
durante la floracién. La variacion temporal del promedio y el CV de la produccién de
néctar se determind utilizando andlisis de varianza de medidas repetidas. Las flores fueron
anidadas en el factor planta, que también fue incorporado al modelo como factor aleatorio.

Las diferencias entre los dias de floracion se determinaron mediante contrastes a priori.

Patron ontogenético en la produccion de semillas. Para determinar el patron en la
produccion de semillas asociada con la posicién ontogenética de cada fruto dentro de la
inflorescencia, se cuantifico la cantidad total de semillas por fruto. Se calcul6 el promedio
de semillas por racimo y se realizd6 un analisis de varianza anidado con la posicion
ontogenética de cada racimo como factor fijo (anidado en la planta) y la planta como factor

aleatorio.

Para comparar la produccion de semillas entre el nivel basal y apical de la
inflorescencia, se calculo el promedio de semillas por cada nivel ontogenético (basal y
apical) en la inflorescencia. Para comparar la produccion de semillas entre niveles, se
realizd un andlisis de varianza en donde el nivel ontogenetico (basal y apical) de cada
inflorescencia se determindé como factor fijo y la planta como factor aleatorio. Para
controlar el efecto de la variacion dependiente de la planta, se anido el nivel ontogenético

en la planta.
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Ajuste facultativo de la produccién de néctar. Para determinar la presencia de un ajuste en
la produccion de néctar en los racimos mas distales de la inflorescencia, en funcion del tipo
de polinizacion (autopolinizacién 6 polinizacion cruzada) de los racimos basales. Se estimo
la cantidad de néctar (volumen pl ) y el contenido de aztcar (mg) de cada flor. Se calculd el
promedio y el CV del nivel distal de la inflorescencias de plantas bajo autopolinizcion y
con polinizacion cruzada y se utilizo un analisis de varianza para comparar los atributos del

néctar entre ambos grupos de plantas.

Los residuales de todas las pruebas de ANOVA cumplieron con los supuestos de
homocedasticidad y normalidad, verificada mediante la prueba de ajuste de bondad
Shapiro-Wilk. Todos los andlisis de este trabajo se realizaron con el programa estadistico R

2.13.1 (R Development Core Team, 2009).

RESULTADOS

Periodo de floracion y produccion de néctar: La floracion ocurri6 entre el 11 de noviembre
del 2012 y el 23 de enero del 2013, con un pico de floracion entre el 25 de noviembre al 1
de diciembre (Figura 9 A). Sin embargo, no todas las flores que permanecieron abiertas
produjeron néctar durante todos los dias, e inclusive hubo algunas flores que nunca
produjeron néctar (i.e. flores vacias). El pico de produccion de néctar fue entre el 25 de

noviembre y el 10 de diciembre (Figura 9 B-C).
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Produccion de néctar. Se encontré una asociacion correlativa positiva entre la cantidad

(volumen pl) y la calidad (aztcar mg) del néctar. (Figura 10).
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Figura 10. Asociacion positiva entre el volumen y el azicar en el néctar floral. (p < 0.0001, R*= 0.90)

En general, que las plantas de E. gibbiflora produjeron en promedio 190.48 +
123.41 pl de néctar floral durante todo el periodo de floracién. Asi mismo, la asignacion de
azlcar en del néctar fue de 78.95 + 50.20 mg (n = 20 plantas; X + DE). El anélisis
correlativo entre el promedio y el coeficiente de variacién del volumen (ul; CV = 254.94 —
0.49 * Promedio) y el azucar (mg; CV = 240.50 — 1.038 * Promedio) mostré una
asociacion negativa, indicando que las plantas con mayor variacién en el néctar producen

en promedio una menor cantidad del mismo (Figura 11).
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Figura 11. Correlacién entre el CV y el promedio: A) volumen (ul), B) azlcar (mg) por planta.

Patrones de produccién y variacion de néctar

Caracterizacion ontogenética de la produccién de néctar. No se encontraron diferencias
significativas entre el promedio del volumen del néctar (F(,19= 0.98, P = 0.47) y en su
contenido de azucar (F,19= 0.86, P = 0.62) en funcion de la posicion ontogenética que
ocupa cada racimo dentro de la inflorescencia. Sin embargo, se encontré6 un efecto
significativo de la posicion del racimo en la inflorescencia sobre la variacion del volumen
(CV, Fa19= 2.15, P =0.002) y el azucar (F(1,19= 1.69, P = 0.03) de el néctar producido por

sus flores (Figura 12).
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Figura 12. Variacion en la produccién ontogenética de néctar. Promedio del CV del volumen del néctar y su contenido de azlcar en
funcion de su posicion en la inflorescencia (1 = racimo mas basal; 20 racimo mas apical). Las barras de error representan la variacion de la

distribucion de los datos que van desde el valor minimo al valor méaximo. El diagrama de caja muestra el 25 y 75 percentil, las lineas

gruesas la mediana y las lineas delgadas representan el valor maximo y minimo de la variacion de los datos.

Al dividir la inflorescencia en dos niveles (1= basal; 2= apical), se detecté que las
flores basales produjeron en promedio mas volumen de néctar que las del nivel apical (X =

1074.71 + 80.71 pl y X = 602.4 + 433.13 pl) respectivamente (Fa,18= 14.19, P = 0.001). El
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promedio de la cantidad de azucar también fue mas alto en el nivel basal (1), (437.3
330.16 mg), mientras que el nivel apical (2) tuvo una menor produccién de azlcar (261.5 +
194.42 mg; F1,18= 15, P = 0.001; Figura 13). En contraste, no se encontraron diferencias
entre niveles de la inflorescencia asociadas con el CV del volumen (F 15 = 0.32, P = 0.57)

y el azlcar (F.18= 0.26, P = 0.61) entre los niveles de la inflorescencia.
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Figura 13. Diferencias significativas en el promedio por flor del volumen (ul) y el azlcar (mg), entre la primera y segunda mitad de la
inflorescencia. EI diagrama de caja muestra el 25 y 75 percentil, las lineas gruesas la mediana y las lineas delgadas representan

el valor maximo y minimo de la variacién de los datos.

Durante los dias que permanece abierta una flor, la produccién de néctar fue muy
variable ya que las flores no producen néctar diariamente y algunas nunca lo producen. Las
flores produjeron distintas cantidades de néctar durante la antesis (F 9= 29.93, P <

0.0001). El analisis de contrastes a priori mostré que las flores pueden producir néctar

23



desde el primer dia de apertura (F = 115.80, P < 0.0001). En el tercer dia las flores
produjeron en promedio 93.125 + 86.78 pl, un volumen significativamente mayor de néctar
(F = 25.08, P < 0.0001) que durante el resto de los dias. A partir del quinto dia el volumen
de néctar disminuyé significativamente (F = 70.14, P < 0.0001; Figura 14A), lo que
coincide con el momento de madurez en los estigmas y las anteras en esta especie (Parra-
Tabla et al. 1993). Se encontré que el CV del volumen de néectar mostro diferencias
significativas durante la antesis (F (9= 39.13, P < 0.0001). Mediante el analisis de
contrastes se identificd que los dias que presentan menor variacion fueron el segundo (F =
22.95, P > 0.0001), y tercero (F = 22.81, P > 0.0001), coincidiendo con el incremento en el

promedio (Figura 14 B).
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Figura 14. Dinamica de la produccion de néctar durante los dias que permanece abierta la flor: A) Promedio. B) CV del volumen de néctar
producido. Las barras de error representan la variacion de la distribucion de los datos que van desde el valor minimo al valor maximo. El
diagrama de caja muestra el 25 y 75 percentil, las lineas gruesas la mediana y las lineas delgadas representan el valor maximo y minimo de

la variacion de los datos.

24



cv

De igual forma, la produccion de azucar en el néctar vario significativamente
durante el tiempo de vida de la flor (F (19= 30.42, P < 0.0001). El analisis de contrastes a
priori mostré que al igual que el volumen, las flores desde el primer dia de antesis
producen azcar en el néctar (X' = 6.55 + 14.70 mg, F = 127.03, P < 0.0001). Sin embargo,
es en el tercer dia cuando las flores producen en promedio una mayor cantidad de azlcar en
el néctar (X = 38.199 + 30.05 mg; F = 21.20, P < 0.0001). La variacién (CV) de la
produccion de azlcar en el néctar difirio significativamente durante la antesis (F (1,9=
36.35, P < 0.0001). El anélisis de contrastes a priori mostré que el dia con mas variacion
en la produccion de azucar fueron el segundo (F = 115.8, P < 0.0001), el tercero (F =

51.68, P < 0.0001) y el cuarto (F = 25.08, P < 0.0001; Figura 15).
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Figura I.M@. A) Produccién promedio de azlcar en el néctar floral durante los dias que abre la flor y B) Variacion (CV) del azicar dentro
del néctar floral de E. gibbiflora. Las barras de error representan la variacion de la distribucién de los datos que van desde el valor minimo
al valor maximo. El diagrama de caja muestra el 25 y 75 percentil, las lineas gruesas la mediana y las lineas delgadas representan el valor

maximo y minimo de la variacion de los datos.
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Patrones de produccion ontogenética de semillas.

Se encontraron diferencias significativas en la produccion de semillas asociadas a la
posicion ontogenética del fruto dentro de la inflorescencia (F (1199 = 2.70, P < 0.0004;
Figura 16). Los frutos de los racimos basales produjeron una mayor cantidad de semillas.
Asi mismo, esta produccion disminuyo conforme fue aumentando la distancia apical en la

inflorescencia.
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Figura 16. Produccién ontogenética del promedio de semillas (+ e.e. 1 = racimo mas basal; 20 racimo mas apical).

Al dividir a la inflorescencia en dos niveles, se encontrd que los frutos del nivel
basal produjeron 25% mas semillas (X=7431.7 + 3860.43) que los de la segunda mitad (X=

5526 + 40.52; F(1.10) = 10.18, P = 0.005; Figura 17).
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Figura 17. Produccién ontogenética de semillas en el nivel basal (1) y distal (2) de la inflorescencia. El diagrama de caja muestra el 25y 75
percentil, las lineas gruesas la mediana y las lineas delgadas representan el valor maximo y minimo de la variacién de los datos.

Ajuste facultativo en la produccién de néctar en E. gibbiflora

No se encontraron diferencias significativas en el volumen del néctar producido (ul;
F 34=1.28, P = 0.26) o la cantidad de azucar en el néctar (mg; F sy = 1.01, P = 0.32) de
las flores apicales entre plantas autopolinizadas o con polinizacion cruzada. Sin embargo, la
variacion (CV) en el volumen del néctar difirio significativamente entre tratamientos. El
CV del volumen (ul) fue significativamente mayor en el nivel apical de las inflorescencias
de plantas autopolinizadas, en comparacion con las plantas que fueron exocruzadas (F (34 =
4.67, P = 0.03; Figura 18). En contraste, la variacion (CV) en la produccién de azlcar no

mostrd diferencias significativas entre los tratamientos (F 34 = 0.31, P = 0.57).
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Figura 18. Ajuste facultativo en la produccion de néctar asociado a la calidad de la polinizacién. Las barras de error representan la
variacion de la distribucion de los datos que van desde el valor minimo al valor maximo. El diagrama de caja muestra el 25 y 75

percentil, las lineas gruesas la mediana y las lineas delgadas representan el valor maximo y minimo de la variacién de los datos.

DISCUSION

Los resultados de esta investigacion muestran que la variacion intraindividual en la
produccion de néctar floral en E. gibbiflora es promovida por tres factores bidticos
intrinsecos a la planta: i. La posicion ontogenética de la flor dentro de la inflorescencia y, ii.
la produccién de néctar durante la antesis. Estos factores influyeron simultdneamente en la
produccion de néctar y no fueron excluyentes entre si. También se encontrd que el tipo de
polinizacion (autopolinizacion vs. polinizacion cruzada) de las primeras flores en abrir
(basales) es un factor bidtico externo que puede inducir ajustes en la produccion de néctar y

determinar los patrones de variacion en el néctar de flores producidas subsecuentemente
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(i.e., flores distales). Estos patrones de variacion intraindividual podrian influir
directamente en las decisiones de forrajeo de los polinizadores en el momento de

seleccionar su alimento (Stephens 1981; Sutherland 1987).

Aunque son pocos los estudios que han encontrado algun costo en la produccién de
néctar floral asociado la adecuacion de las plantas, es claro que su produccion requiere de
una gran inversion de energia dado la compleja composicion de la solucién. Southwick
(1984) encontrd en la hierba Asclepias syriaca que el 37% de los fotosintatos obtenidos en
un dia son destinados a la produccion de néctar. Mientras que en la hierba Medicago sativa
la inversiéon en la produccién de néctar es el doble que la energia destinada para la
produccion de semillas. Aunado a esto, se ha reportado que la remocién de néctar en las
flores de Blandfordia nobilis incrementa la produccion de néctar y esto podria afectar
negativamente el crecimiento de las plantas y su reproduccion en la siguiente temporada
(Pyke 1991). En cuanto a la cantidad de energia neta necesaria para la produccion de
néctar, se ha reportado para la orquidea Aerangis verdickii que en promedio gasta 684 J por
planta en una temporada (Koopowitz y Marchant 1998). Sin embargo, estas estimaciones
solo calculan el valor de la energia asociada con la secrecidn de sacarosa y no toma en
cuenta los costos relacionados con el transporte del pre-néctar a las células del nectario y/o
el proceso de secrecion, por lo que los costos de la secrecidn de néctar podrian ser incluso
mayores a los reportados (Nepi y Stipczynska 2008). En E. gibbiflora los recursos
destinados a la reproduccion y produccion de néctar son limitados (Parra-Tabla 1988). Las
hojas son estructuras de acumulacion de agua y fotosintatos, que son adquiridos durante la
época de lluvias, y son utilizados en la época reproductiva durante la época seca (Larson
1992). Por esta razon, la cantidad de recursos disponibles para la reproduccion depende de
su relacién anual con las condiciones ambientales las cuales pueden variar entre temporadas
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(Larson 1992). En este contexto, un aumento en la variacién en la produccién de néctar
podria permitir a las plantas ahorrar recursos destinados a recompensar a sus polinizadores
La asociacion negativa entre el promedio y la variacion (CV) en la produccion de néctar
que se encontro en el presente trabajo pordia ser un indicador de que en efecto, las plantas

que producen en promedio menos néctar, incrementan su variacion intraindividual.

Patrones de produccién de néctar en Echeveria gibbiflora.

E. gibbiflora mostro un periodo de floracion aproximadamente de 3 meses y durante este
periodo se encontrd un pico de floracidbn muy prolongado. Sin embargo no todas las flores
abiertas produjeron néctar durante toda la antesis, inclusive hubo algunas que, a pesar de
permanecer varios dias abiertas, nunca produjeron néctar (flores vacias). Esta caracteristica
parece comun en las angiospermas (Feinsinger 1978; Lopez- Portillo et al. 1993; Thakar et
al. 2003; Golubov et al. 2004; Tindall, 2006). El presentar flores vacias puede ser el reflejo
de la limitacion de recursos destinados a la reproduccion (Parra-Tabla 1988). En este
contexto, el presentar flores que nunca producen néctar influye en gran medida en el
incremento de la variacion intraindividual en la produccién de néctar (Shafir 2000), lo que
obliga a los polinizadores a visitar mas flores para saciar sus necesidades energeéticas
(Feinsinger 1983; Pleasants 1983; Southwick 1983; Zimmerman y Pyke 1986; Boose,
1997) y al mismo tiempo induce visitas cortas y rapidas dentro de la misma inflorescencia

(Feinsinger 1978; Johnson y Nilsson 1999; Smithson y Gigord 2001, 2003).

Produccion ontogenética de néctar y semillas. Los resultados de esta investigacion
muestran que las flores basales en esta especie producen un mayor volumen de néctar y

cantidad de azUcar que flores mas apicales. El patron en la produccion de semillas por fruto
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fue similar. La variacion ontogenética en las caracteristicas de las flores en las
inflorescencias puede ser producto de la capacidad fisioldgica de las plantas para distribuir
los recursos disponibles a cada flor. El producir grandes inflorescencias puede resultar
metabolicamente costoso para las plantas, sin embargo el producir muchas flores puede
atraer las visitas de polinizadores y promover un mayor intercambio de polen entre flores
(Sutherland 1987; Martinez del Rio y Eguiarte 1987). Las plantas con flores hermafroditas
podrian sacar provecho a la variacion ontogenética y especializar a sus flores en funcion de
la cantidad de recursos disponibles. Dadas las caracteristicas de las flores basales, estas
pueden contribuir mejor a la adecuacion femenina porque tienen una mayor accesibilidad a
la fuente de recursos, sin embargo también pueden contribuir a la adecuacion masculina,
como donadoras de polen (Diggle 1997). En contraste, las flores distales, debido a la
limitacion de recursos para madurar los dvulos, pueden contribuir mejor a la funcion
masculina a través de la donacion de polen (Sutherland 1987). Algunos trabajos han
demostrado cdmo muchos grupos de polinizadores tienen la capacidad de discriminar entre
flores de la misma planta (Goulson 1999; Chittka y Thomson 2001). Por ejemplo, se ha
demostrado en experimentos con flores artificiales como Apis mellifera y Bombus sp.
visitan menos a las flores que tienen recompensas energéticamente pobres (con menos
azucar en el néctar; Waddington 1980; Golubov et al. 2004). Esta discriminacion por parte
de los polinizadores también ocurre en relacién con la variacién en otros atributos del
néctar, como los componentes quimicos, el tamafio de la flor y simetria (Mgller 1995),
orientacion (Ushimaru y Hyodo 2005), olor (Raguso 2001) y la presencia o concentracion
de aminoéacidos y metabolitos secundarios (Singaravelan et al. 2005). Estudios previos en
E. gibbiflora han descrito con detalle la produccion de frutos y semillas durante toda la

época de floracion y han encontrado que las flores que inician la temporada tienen una
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mayor probabilidad de convertirse en frutos maduros y formar semillas viables (Parra-
Tabla 1998). Los resultados encontrados en la presente investigacion demuestran también
una mayor cantidad de néctar y de azlcares en las flores basales, que van disminuyendo
gradualmente en las flores del apice de la inflorescencia. Esto reafirma que E. gibbiflora
presenta una limitacion de recursos que se vuelve mas intensa durante la parte media y final

del periodo de floracién (Parra-Tabla 1998).

Produccién de néctar durante la vida de la flor. Echeveria gibbiflora tiene un patron de
floracion asincronico, lo que le permite exponer varias flores con diferente edad de
maduracion al mismo tiempo. Como las flores no producen una cantidad constante de
néctar durante la antesis, la floracion asincronica puede contribuir con la variacion
intraindividual en la producciéon de recompensas. La secrecion de néctar comienza en
primer dia, sin embargo, esta produccion es pequefia y se va incrementando hasta alcanzar
el pico de produccion en el tercer dia de antesis, a partir de este momento, disminuye la
produccion en los dias subsecuentes hasta que las flores cierran. El pico de produccion en el
tercer dia se sincroniza con la maduracion de los 6rganos sexuales (apertura de las anteras y
receptividad de los estigmas; Parra-Tabla et al. 1993). De esta manera la planta asegura la
fecundaciéon en su mejor momento reproductivo, produciendo una mayor cantidad de
recompensas en ese momento de la antesis, como se ha visto en otros sistemas (e.g.,
Southwick et al. 1981; Nocentini et al. 2013). En particular, las inflorescencias grandes
pueden presentar una gama muy amplia de edades entre las flores, lo que contribuye
directamente con la variacién intraindividual en la produccion de néctar y promueve un
mayor intercambio de polen entre inflorescencias (Best y Biersychuden 1982;

Bierzychudek 1982; Pyke 1978; Bernaskie y Catar 2004).

32



Ajuste facultativo en la produccion de néctar. En este estudio se encontré que a pesar de la
variacion intrinseca en la produccion intraindividual de nectar que existe dentro de
inflorescencias verticales (Diggle 1994), la produccion de néctar floral en E. gibbiflora
puede ajustarse en funcién de la calidad del servicio prestado por los polinizadores en el
momento de la fertilizacion de las flores. Este constituye el primer reporte de un ajuste
facultativo en la produccion de néctar asociado con el tipo de polinizacion en las flores. En
las predicciones iniciales se esperaba que las planta con exocruzas en sus flores basales
incrementaran la variacion en la produccion de néctar de las flores subsecuentes, para
disminuir los costos de atraccion a los polinizadores. Sin embargo, los resultados
mostraron el patron opuesto: las plantas con polinizacion cruzada en sus flores basales
tuvieron una menor variacion en el volumen del néctar de las flores producidas
subsecuentemente. En contraste, las plantas que recibieron autopolinizaciones en sus flores
basales, tuvieron mayor variacion en la cantidad de néctar en las flores producidas
subsecuentemente. Esto sugiere que existen mecanismos bajo los cuales las plantas pueden
distinguir la calidad de la polinizacion, y en consecuencia ajustar la oferta de recompensas
para los polinizadores subsecuentemente. Sin embargo, dichos mecanismos aun quedan por
ser investigados. Estudios futuros deberian también confirmar la influencia del tipo de
polinizacion sobre los ajustes facultativos en la produccion de néctar, incluyendo
tratamientos control (sin polinizar), de autocruza (polinizados manualmente con el polen de
la misma flor) y de exocruza (polinizaciones con polen de otras flores) para confirmar los

resultados aqui reportados.

Investigaciones previas en E. gibbiflora indican que la planta es autocompatible
porque es capaz de producir frutos y semillas a partir de autocruzas. Sin embargo, esta
produccidn esta influenciada por limitacion por polen. Parra-Tabla y colaboradores (1998)
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encontraron que cuando las flores son polinizadas de forma manual se incrementa
significativamente la produccion de semillas (54.3%) en comparacion con aquellas flores
en las que se permitio la polinizacion natural (15.6%). Cuando la polinizacion es producto
de exocruzas los frutos producen una mayor cantidad de semillas. Cuando las flores basales
son autopolinizados, los costos de geitonogamia (genéticos, determinados por el grado de
auto incompatibilidad, la depresion endogamica y la pérdida de polen; Bailey et al. 2007)
se pueden incrementar, ya que la capacidad de germinacion de las semillas producto de
estas cruzas es menor (Parra-Tabla 1988). Por esta razdn, es probable que, al reconocer el
polen como propio durante la fertilizacion, las plantas aumentan la variacion en la
produccion de néctar de las flores subsecuentes para inducir visitas cortas y rapidas de los
polinizadores, y asi incrementar la probabilidad de intercambiar polen con otras

inflorescencias y por lo tanto disminuir la geitonogamia.

El efecto de la variacion en las recompensas ofrecidas por una planta podria tener
dos consecuencias claras sobre las decisiones de forrajeo de los polinizadores: i. Si la
variacion en la produccidén de recompensas resultara evidente para los polinizadores y
limitara su adquisicion de energia, estarian obligados a dejar de visitar plantas muy
variables, debido a la descompensacion energética entre la adquisicion energética y el
tiempo de forrajeo. ii. Si la variacion resulta sutil o imperceptible para los polinizadores,
éstos permanecerian forrajeando en la planta. Este segundo escenario permitiria expresar
estrategias tramposas al reducir los recursos destinados a la produccion de recompensas sin
se detectadas por sus mutualistas (Garrison y Clifton 1999). Sin embargo, para que la
variacion intraespecifica se pueda considerar un atributo adaptativo, obviamente tendria
qgue tener bases genéticas (Fisher 1930; Ramos-Castro 2013). En un futuro seria
conveniente darle continuidad a este trabajos para determinar las bases genéticas en los
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elementos que componen el néctar (azlcares, aminoacidos, etc.) y en su variacion. El éxito
de este tipo de estrategias de “trampa” en plantas depende directamente del contexto
ecologico y las necesidades y caracteristicas de los interactuantes. En este sentido una de
las contribuciones de este trabajo es la identificacion de la variacion intraindividual en la
produccion de néctar como una “estrategia tramposa” que puede modificar la conducta de

los polinizadores.

CONCLUSION

En este trabajo se pudieron identificar las causas que promueven el patron de produccion de
néctar en una especie vegetal que produce inflorescencias verticales. Dos estuvieron
asociadas a la posicion y fenologia de las flores dentro de la inflorescencia planta y una fue
externa relaciona directamente con el desempefio de los polinizadores en el momento en el
que lleva a cabo la cruza. La dindmica de produccion de néctar en E. gibbiflora depende
principalmente de la cantidad de recursos que puede destinar a su etapa reproductiva, la
planta invierte mas recursos a las flores basales y gradualmente disminuye esta asignacion
conforme van desplegandose las flores en posiciones mas distales. EIl hecho de que las
inflorescencias expongan flores de diferentes edades al mismo tiempo influye directamente
con el aumento en la variacion en la produccion de néctar, ya que las flores exhiben una
cantidad diferente de néctar durante toda la antesis. Se pudo determinar que la calidad y el
tipo de polinizacion tiene una influencia importante en la oferta de recursos en flores
producidas subsecuentemente, lo que podria representar un mecanismo para reducir la

geitonogamia.
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