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RESUMEN 

 
El néctar es una de las principales recompensas producidas por las angiospermas para 

atraer polinizadores, sin embargo su producción conlleva dos grandes desventajas: alto 

costo energético y mayor incidencia de autofecundación en plantas autocompatibles al 

promover mayor duración de la visita dentro de la inflorescencia o del individuo. Diversos 

autores han propuesto que la variación intraindividual del néctar podría ser una estrategia 

adaptativa a través de la cual las plantas podrían ahorrar recursos energéticos y 

manipular la conducta del polinizador para favorecer la entrecruza. Con el objetivo de 

evaluar si existe el ajuste facultativo en los patrones de producción de néctar que 

contrarresten dichas desventajas, se realizó un experimento de cruzas controladas y se 

midió la producción de néctar y su variación en Echeveria gibbiflora en la Reserva 

Ecológica del Pedregal de San Ángel (REPSA). Se realizaron tres tratamientos de 

polinización manual (autopolinización, polinización cruzada y sin polinización) que se 

compararon con un grupo control (polinización natural). En todos los grupos, se midió la 

producción de semillas y se determinó el volumen de néctar y la concentración de azúcar 

promedio y total, así como el coeficiente de variación (CV). Las plantas de E. gibbiflora 

con polinización natural produjeron entre 89.3% y 108.6% más néctar que las plantas bajo 

algún tratamiento, lo cual no afectó la producción de semillas. Esto sugiere que la especie 

es capaz de asignar más recursos a la producción de néctar sin comprometer otras 

funciones. Por otro lado, la producción de néctar y semillas fue similar entre los grupos de 

autopolinización y polinización cruzada, lo que sugiere que E. gibbiflora no ajusta 

facultativamente su producción de néctar en función del tipo de polinización. Además, se 

encontró una relación negativa y significativa entre la producción promedio de néctar por 

individuo y su CV en las plantas con polinización natural y sin polinización,  lo que indica 

que aquellas plantas que producen mayor cantidad de néctar son menos variables. Estos 

resultados sugieren que la variación puede ser una estrategia para ahorrar recursos 

energéticos pero no para favorecer la entrecruza cuando hay alta incidencia de autocruza, 

y que posiblemente la presencia e intensidad de la polinización tienen un papel importante 

en los patrones de producción de néctar que aún hace falta estudiar. 

 
 
 
Palabras clave: Ajuste facultativo, estrategia adaptativa, Echeveria gibbiflora 
(Crassulaceae), interacción planta-polinizador, variación intraindividual. 
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INTRODUCCIÓN 

 

La polinización se define como una interacción de explotación recíproca entre plantas y 

animales, en donde las plantas producen recompensas para atraer a los polinizadores que, 

durante su visita, llevan a cabo la polinización al transportar polen de las anteras al estigma de 

una flor (Márquez et al. 2013). Como resultado, el éxito reproductivo de las plantas incrementa 

gracias a éstos vectores bióticos (Armbruster, 2012; Quesada et al, 2012), mientras que los 

polinizadores obtienen recursos (alimento) para llevar a cabo sus actividades diarias 

(Domínguez & Pérez, 2013). Entre las principales recompensas producidas por las 

angiospermas se encuentran el polen y el néctar (Baker & Baker 1973; Gottsberger, Schrauwen 

& Linskens, 1984).  

 

El néctar es un líquido nutritivo constituido principalmente por azúcares, aminoácidos y agua 

(Baker & Baker, 1983; Heil, 2011; Armbruster, 2012), y en algunos casos por lípidos, 

antioxidantes y metabolitos secundarios (Willmer, 2011). Su secreción es llevada a cabo en 

glándulas secretoras conocidas como nectarios (Fahn, 2000) y se ha reportado que el costo 

energético que puede implicar su producción puede ser alto, en Asclepias quadrifolia alrededor 

del 30% de los recursos energéticos son asignados a la elaboración de néctar, mientras que en 

Blandfordia nobilis es del 37% (Pleasants & Chaplin, 1983; Pyke, 1991). El néctar es un rasgo 

plástico de las plantas que varía ante diferentes factores (Mitchell, 2004) y es uno de los 

atributos florales más variables (Herrera, 2009). 

 

 Variación del néctar y sus causas. 

 

La tasa de producción de néctar floral, su concentración y composición de azúcares,  

aminoácidos y metabólitos secundarios puede variar a nivel intraindividual e intraespecífico 

(Feinsinger, 1983; Rathcke, 1992; Castellanos, Wilson & Thomson, 2002; Canto et al. 2007; 

Herrera, 2009; Canto et al. 2011; Kessler et al. 2012; Lu et al. 2015). Esta variación se ha 

atribuido a diversos factores: genéticos (Mitchell, 2004; Leiss & Klinkhamer, 2005), 

ontogenéticos (posición, edad y etapa sexual de la flor) (Canto et al. 2011; Mejia, 2014; Lu et al. 

2015) y ambientales (Pacini, Nepi & Vesprini, 2003; Branderburg et al. 2009; Canto et al. 2011). 

 

Entre los factores ambientales que pueden influenciar la producción de néctar está la 

disponibilidad de agua, la luz, los nutrientes, la temperatura (Carroll, Pallardy & Galen, 2001; 

Mitchell, 2004; Leiss & Klinkhamer, 2005), e interacciones bióticas como la herbivoría (en 



2 
 

néctar extrafloral: Heil et al. 2000) y la polinización (Hainsworth & Wolf, 1972; Herrrera, et al. 

2006; Canto et al. 2011). Se ha reportado que los polinizadores también pueden alterar la 

cantidad y variabilidad de néctar disponible (standing crop) directamente en función de la 

intensidad de remoción del recurso (Navarro, 1999; Heil, 2000; Castellanos, Wilson & 

Thomson, 2002; Lasso & Naranjo, 2003; Keasar, Sadeh & Shmida, 2008, Singh, Barman & 

Tandon, 2014) o de manera indirecta al dejar levaduras nectarívoras en cada visita (Herrera, 

Pérez & Alonso, 2006; Canto, et al. 2008; Canto et al, 2011). 

 

 Efecto de la variación del néctar en la conducta del polinizador 

 

La variación en la distribución, cantidad y composición del néctar puede alterar el patrón de 

forrajeo, la tasa de visita y la distancia de vuelo de los polinizadores (Waser, 1983; Ott, Real & 

Silverfine, 1985; Zimmerman, 1990; Rathcke, 1992; Waser & McRobert, 1998; Biernaskie, 

Cartar & Hurly, 2002). Esto se debe a que algunos polinizadores como los colibríes expresan 

aversión al riesgo, es decir, eligen alimentos menos variables para evitar que sus reservas 

energéticas decaigan por debajo del umbral de supervivencia (Stephens, 1981; Waser & 

McRobert, 1998; Gómez, Ortiz-Pulido & Lara, 2013). Se ha sugerido que en particular evalúan 

la variación en relación con la producción promedio de néctar (Charnov, 1976; Shafir et al. 

1999, Shafir 2000).  

 

La cantidad de néctar producida por una planta se ha correlacionado positivamente con mayor 

número de visitas y permanencia de polinizadores en las flores de las plantas (Feinsinger, 

1978; Waddington et al. 1981; Real & Rathcke, 1991; Harder, et al. 2001). También se ha 

demostrado experimentalmente que niveles bajos de variación del néctar promueven que los 

polinizadores prueben más flores por inflorescencia o planta, que las visitas sean secuenciales 

dentro de la inflorescencia o planta y que la distancia de vuelo sea corta entre las flores, lo que 

deriva en la autopolinización de las flores de un mismo individuo (i.e., autocruza o 

geitonogamia). En contraste, una alta variación en la oferta de néctar fomenta la salida rápida 

de la inflorescencia o de la planta (visitas más cortas) y mayor distancia de vuelo, favoreciendo 

la polinización entre flores de distintos individuos (i.e., entrecruza) (Real, 1981; Ott, Real & 

Silverfine, 1985; Rathcke, 1992; Waser & McRobert, 1998; Biernaskie, Cartar & Hurly, 2002). 
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 Efecto de la conducta del polinizador en el éxito reproductivo de las plantas. 

  

Los patrones de visita y la conducta de los polinizadores juegan un papel crucial en el éxito 

reproductivo de las plantas (Soberón & Martínez del Río, 1985; Armbruster, 2012) ya que 

modifican la asignación de recursos al promover mayor producción de recompensas (la 

remoción del néctar estimula los nectarios; Pyke, 1991; Navarro, 2001) y determinan el flujo de 

genes (Herrera, 2009; Rathcke, 1992) al llevar a cabo la fecundación de los óvulos por 

entrecruza (polinización cruzada, es decir, entre diferentes individuos de la misma especie) o 

autocruza (autopolinización dentro del mismo individuo) (Rathcke, 1992; Pimienta-Barrios & del 

Castillo, 2002).  

 

Una mayor producción de néctar puede afectar el éxito reproductivo de las plantas si el costo 

energético que implica su producción (Pleasants & Chaplin, 1983; Pyke, 1991) reduce la 

producción de semillas (Pyke, 1991; Ordano & Ornelas, 2005; Ornelas & Lara, 2009). Por otro 

lado, una alta producción de néctar puede incrementar la probabilidad de autocruza en plantas 

autocompatibles, ya que las plantas con mayor recompensa son más atractivas y promueven 

un mayor tiempo de manipulación de las flores y de permanencia de los polinizadores en un 

mismo individuo o inflorescencia (ver referencias en Boose, 1997).  La presencia autocruza 

puede afectar significativamente el éxito reproductivo de una planta al disminuir la exportación 

de polen a flores de otros individuos, disminuir el número de óvulos que pueden ser fertilizados 

por entrecruza o al reducir la variabilidad genética (Bello-Bedoy, Cruz & Núñez-Farfán, 2011; 

Harder, Jordan, Gross & Routley, 2004). La disminución de la variabilidad genética puede 

ocasionar depresión por endogamia debido a la expresión de alelos recesivos deletéreos en 

homocigosis (presencia de alelos iguales de un gen, Nora et al. 2011). La depresión por 

endogamia se puede ver reflejada, por ejemplo, en el crecimiento de las plantas, la producción 

de frutos y en la calidad y cantidad de semillas (Rathcke, 1992; Waser & Klinkhamer, 1993; de 

Jong, Rocha & Gasca, 2007; Bello-Bedoy, Cruz & Núñez-Farfán, 2011; Armbruster, 2012). 

 

 La variación como una estrategia adaptativa ante los costos de la producción de néctar. 

 

Si bien el néctar favorece la polinización al atraer polinizadores, su alta producción conlleva dos 

costos que afectan el éxito reproductivo de la planta: mayor inversión de recursos energéticos 

(Pleasants & Chaplin, 1983; Pyke, 1991; Southwick, 1984) y mayor incidencia de 

autofecundación (Klinkhamer & de Jong, 1990). Ante esta situación, diversos investigadores 
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han sugerido que la variación intraindividual podría ser una estrategia adaptativa a través de la 

cual las plantas logran minimizar estos costos asociados a la producción de néctar (Tabla 1) 

(Feinsinger, 1978; Biernaskie, Cartar & Hurly, 2002 ;Herrera, Pérez & Alonso 2006). 

 
Tabla 1. Efecto de la producción de néctar y de su variación en la conducta de los polinizadores y en el éxito 

reproductivo de las plantas. La alta producción de néctar puede afectar negativamente el éxito reproductivo 

de la planta por su alto costo energético y por incrementar la incidencia de autofecundación al promover 

mayor duración de la visita dentro de la inflorescencia o del individuo.  

 

Recompensa Efecto en el polinizador Consecuencias Efecto en el éxito 

reproductivo de la 

planta 

 

 

 

Alta 

producción de 

néctar 

Mayor tasa de visita1-6 Mayor deposición de polen o 

tasa de fecundación5-8 

Positivo2,9-11 

Mayor duración de la visita dentro 

de la planta y mayor cantidad de 

flores visitadas4,10,12 

Mayor incidencia de 

autopolinización5,13,14 

Negativo5,7 

--- Menor disponibilidad de 

recursos para la producción de 

semillas9 

Negativo9 

 

 

Alta variación 

en la 

distribución 

del néctar 

Aleja a los polinizadores con 

aversión al riesgo15-17 

Favorece la entrecruza16 Positivo18,19 

Mayor tasa de visita1 Mayor deposición de polen o 

tasa de fecundación7,8 

Positivo2,9 

--- Mayor disponibilidad de 

recursos para la producción de 

semillas7,20 

Positivo7,20 

 

 

1.
Feinsinger, 1978; 

2.
 Real & Rathcke, 1991; 

3.
 Waddington et al. 1981; 

4.
 Harder et al., 2001;

 5.
 Hodges, 1995; 

6.
 

Mitchell, 1993;
 7.

 Ver referencias en Pyke, 1991; 
8.

 Thomson & Plowright, 1980;
 9.

 Ver referencias en Ornelas et 

al. 2007;
10.

 Mitchell & Waser, 1992;  
11.

 Pyke, 1981;
 12.

 Harder, 2004; 
13.

 Bell, 1986; 
14.

 Klinkhamer & de Jong, 

1990;
 15.

 Real, 1981; 
16.

 Biernaskie, Cartar & Hurly, 2002; 
17.

 Waser & McRobert, 1998;
 18.

 Rathcke, 1992; 
19.

 

Scott, 2012;
 20.

 Sakai, 1993). 
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Por un lado, la variación en la producción de néctar permitiría un ahorro energético. Feinsinger 

(1978) sugirió que un patrón de producción de néctar bonanza-blanck, flores con alta 

recompensa (flores bonanza) dispersadas entre flores con poca o nula recompensa (flores 

vacías o blanck), podría beneficiar a la planta al ahorrar energía, favorecer la dispersión del 

polen y promover que los polinizadores visiten más flores para cubrir sus requerimientos 

alimenticios. Por otro lado, se ha reportado que la variación intraindividual del néctar reduce la 

incidencia de autopolinización al promover visitas cortas y distancias de vuelo más largas en 

los polinizadores, favoreciendo así la entrecruza (Real, 1981; Ott, Real & Silverfine, 1985; 

Rathcke, 1992; Biernaskie, Cartar & Hurly, 2002). 

 

Sin embargo, hay muchos factores que promueven la variación de este rasgo floral y se 

desconoce la existencia de un mecanismo a través del cual las plantas ajusten facultativamente 

su producción de néctar para minimizar los costos y favorecer su éxito reproductivo. En 

Echeveria gibbiflora Mejia (2014) sugiere que la variación en la producción del néctar podría 

estar asociada con el tipo de polinización. En dicho estudio se comparó la producción de néctar 

(el promedio y la varianza por individuo) en condiciones naturales y en plantas que fueron 

excluídas de sus polinizadores. En el último grupo, las flores fueron autopolinizadas y 

presentaron mayor variación en la cantidad de néctar en comparación con plantas expuestas a 

sus polinizadores y presuntamente con polinización cruzada. Estos resultados sugirieren que E. 

gibbiflora posiblemente ajusta facultativamente su producción y variación de néctar ante la 

autopolinización de sus flores. En este contexto, el objetivo de este trabajo fue evaluar 

experimentalmente si la producción de néctar estaba relacionada con el tipo de polinización. 

 

 

OBJETIVOS PARTICULARES 

 

1. Evaluar si la producción de néctar afecta la producción de semillas. 

2. Evaluar si existe un ajuste facultativo en la producción y en la variación intraindividual 

del néctar floral, en función del tipo de polinización.  

3. Evaluar si existe una correlación entre la producción de néctar intraindividual y la 

variación en su producción. 
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HIPÓTESIS 

 

1. Si el néctar es muy costoso en términos energéticos, entonces la producción de 

semillas se verá afectada por la producción de néctar. 

 

2. Si las plantas tienen la capacidad de ajustar facultativamente la variación en la cantidad 

y calidad del néctar, entonces la variación intraindividual en la producción de néctar se 

ajustará en función de la presencia y el tipo de polinización. 

 
3. Si la variación intraindividual en la producción de néctar permite reducir los costos de la 

producción de recompensas, entonces la variación intraindividual estará relacionada 

positivamente con la producción total de néctar. 

 

 

MÉTODOS 

 

Sitio de estudio.  

 

La Reserva Ecológica del Pedregal de San Ángel (REPSA), ubicada en Ciudad Universitaria, al 

suroeste de la Ciudad de México cuenta con 237 hectáreas de superficie (Lot, et al. 2012) y su 

vegetación es matorral xerófilo (Rzedowski, 1954). La reserva presenta una gran 

heterogeneidad geomorfológica (Lot & Camarena, 2009) y el suelo es de origen eólico y 

orgánico, escaso y poco desarrollado (Cano-Santana & Meave, 1996; Gómez & Sánchez, 

2004). Su clima es templado sub húmedo con lluvias en verano, con temperatura media anual 

de 15.7˚C y precipitación promedio anual de 838.2 mm (García, 1988). La temporada de lluvia 

ocurre entre junio y octubre, mientras que la de secas de noviembre a mayo (Rzedowski, 

1954). La temperatura varía de 26°C durante la estación lluviosa a 29.5°C en la estación seca, 

mientras que la humedad relativa mínima es de 24.5% en la estación de lluvias y de 14.2% en 

la estación seca (Nava-López, Jujnovsky, Salinas-Galicia, 2009). 
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Figura 1. Mapa de la REPSA. La estrella indica el punto de muestreo en la zona núcleo poniente. (Modificado 

de Lot et al. 2012). 

 

Sistema de estudio. 

 

Echeveria gibbiflora DC. (Crassulaceae), reportada en México y Sudamérica, es una planta  

herbácea perenne, glabra, que se caracteriza por presentar numerosas hojas obovado-

espatulada dispuestas en una roseta con tallo grueso (Rzedowski & Rzedowski, 2001).  

Presenta de 1 a 3 inflorescencias paniculadas, cuyas flores son hermafroditas con 10 

estambres, 5 estilos y gineceo súpero y pluricarpelar (5 carpelos), y cuentan con una escama 

nectarífera en la base de cada uno de los carpelos (Parra, Vargas & Eguiarte, 1993; Rzedowski 

& Rzedowski, 2001). La corola de la flor es de color rojo y puede medir hasta 2.5 cm de largo y 
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es de forma cilíndrica y pentagonal. Los frutos son secos, dehiscentes y producen cerca de 200 

semillas cada uno, las cuales son dispersadas por el viento (Parra, 1988). 

 

La floración ocurre durante la estación seca (de octubre a febrero) y la apertura de las flores es 

ascendente comenzando de la base hacia la punta del racimo (Parra, 1988). Las flores son 

autocompatibles, es decir, se pueden autofecundar y su desarrollo es de 7 a 8 días, siendo su 

máxima apertura entre el tercer y cuarto día, que coincide con el pico de producción de néctar, 

con la dehiscencia de las anteras y con la receptividad de los estigmas (Parra, 1988; Parra, 

Vargas & Eguiarte, 1993). La producción promedio de néctar acumulado por flor es de 14.5 µL 

con una concentración de azúcar de 43.7% (Parra et al. 1993) y el polinizador legítimo es el 

colibrí Cynanthus latirostris (Parra, 1988), no obstante también se han reportado visitas de Apis 

mellifera (Mejia, 2014, obs. pers.) aunque no se ha determinado si polinizan o son robadores de 

néctar.  

 

Selección de individuos y tratamientos de polinización 

 

Dentro de la zona núcleo poniente de la REPSA (Coordenadas 19º 18´ 911´´ N, 99º 11´534´´ O, 

2325 altitud) (Fig. 1) se seleccionaron por recorridos 80 individuos de una población de E. 

gibbiflora con una sola inflorescencia. Cada racimo de la inflorescencia fue marcado por la 

mitad antes del inicio de la floración. Dado que ésta ocurre de manera ascendente desde la 

base al ápice de cada racimo, se realizaron los distintos tratamientos de polinización (ver abajo) 

en las primeras flores en antesis (primera mitad de cada racimo) y se colectó néctar de las 

flores en la segunda mitad (Fig. 1).  

 

 
Figura 2. Racimo dividido de E. gibbiflora. En las flores próximas al tallo se realizaron los diferentes 

tratamientos mientras que en las flores distales se colectó néctar. Foto tomada por Alí Segovia. 

 

 

Tratamientos de  
polinización 

Colecta de néctar 
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Para realizar un diseño en bloques completos aleatorizados las plantas se asignaron a uno de 

tres grupos experimentales  o a un grupo control (n=20 plantas): 

 

 Polinización natural (control). Se dejó expuesta la inflorescencia permitiendo el acceso 

de los polinizadores a las primeras flores de cada racimo (primer mitad), posteriormente 

se cubrió con la bolsa de tul. 

 Autopolinización (autocruza). Las flores de la primera mitad de la inflorescencia fueron 

polinizadas manualmente con su propio polen al tercer día de antesis. 

 Polinización cruzada (entrecruza). Se colectó polen de flores de individuos alejados 

para realizar la polinización manual en las flores de la primera mitad de la inflorescencia 

durante el tercer día de antesis. A cada flor se le retiraron las anteras durante el 

segundo día de antesis o previamente a la dehiscencia de las mismas, buscando evitar 

la autopolinización. 

 Sin polinización. Se realizó la emasculación de anteras en las primeras flores para evitar 

su autopolinización, durante el segundo día de antesis o antes de que las anteras 

estuviesen dehiscentes. 

 

Todas las inflorescencias de los últimos tres tratamientos fueron cubiertas con una bolsa de tul 

para evitar el acceso de los polinizadores. Las polinizaciones manuales se realizaron durante el 

tercer día de antesis porque es el día en que las anteras están dehiscentes y el estigma 

receptivo (Parra, 1988). 

 

Colecta de néctar 

 

La extracción de néctar se realizó al tercer día de antesis de cada flor (pico de producción de 

néctar) mediante tubos microcapilares de 10µL (Blaubrand intraMark). Se evaluaron dos 

atributos del néctar:  

 

 Volumen (µL). Con un vernier digital se midió la porción del microcapilar que abarcó el 

néctar (mm) y se realizó la conversión de mm a µL tomando como referencia la longitud 

(59.08 mm) y capacidad volumétrica (10 µL) del capilar, para lo cual se empleó la 

siguiente fórmula (Dafni, 1992; Kearns & Inouye, 1993): 
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Volumen (µL) =                                                                

                                   
 

 

 Cantidad de azúcar (mg).  Se midió la concentración del néctar utilizando un 

refractómetro. Los 0Brix fueron convertidos a mg de azúcares utilizando la siguiente 

fórmula (Kearns & Inouye, 1993; Pleasants & Chaplin, 1983): 

 

Azúcares (mg) =  
          

   
 

 

Finalmente se seleccionaron aleatoriamente los datos del néctar colectado de 15 flores por 

individuo para realizar los análisis estadísticos. 

 

Estimación del éxito reproductivo 

 

Se seleccionaron aleatoriamente 60 frutos secos de cada tratamiento. El número de semillas 

por fruto se empleó como indicador del éxito reproductivo de las plantas. Las semillas fueron 

fotografiadas a través del microscopio estereoscópico (Discovery V8, Zeizz, 0.3x) para ser 

contadas posteriormente utilizando el programa ImageJ.  

 

Análisis estadísticos  

 

Para determinar el éxito reproductivo, la producción de néctar y su variación bajo los distintos 

tratamientos de polinización, se realizaron análisis de varianza (ANOVA). Se realizaron 

regresiones lineales entre la producción total de néctar y su CV por individuo. El programa 

estadístico utilizado para todos los análisis fue JMP® 10 y se usó SigmaPlot 11.0 para la 

realización de las gráficas. 

 

RESULTADOS 

 

 Éxito reproductivo 

 

El tipo de polinización no afectó significativamente la producción de semillas entre los 

tratamientos polinización natural, autopolinización y polinización cruzada (F(3,31) = 11.28, 
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P<0.0001), mientras que en el tratamiento sin polinización las plantas no produjeron semillas 

(F(3,43) = 11.28, P<0.0001) (Fig. 3).  

 
Figura 3. Valores promedio (± e.e.) de la producción de semillas de  Echeveria gibbiflora bajo diferentes 

tratamientos de polinización. Las letras diferentes representan diferencias estadísticamente significativas, 

P < 0.005. 

 

La producción de semillas no estuvo relacionada con la producción de néctar por individuo en 

ninguno de los tratamientos (R2=0.02,  P > 0.05) 

 

 Producción de néctar  

 

La producción de néctar, tanto en volumen como en cantidad de azúcar, fue estadísticamente 

similar entre las plantas con autopolinización, polinización cruzada y sin polinización. Durante 

toda la temporada de floración dichas plantas produjeron en promedio 117.8 µL de néctar 

(intervalo = 92.0 - 138.6 µL) y 47.4 mg de azúcar (intervalo = 38.2 - 56.4 mg), y cada flor 

produjo en promedio 17.6 de néctar (intervalo = 6.2 - 9.2 µL) y 3.1 de azúcar (intervalo = 2.5 - 

3.8 mg) (Fig.4 y 5).  

 

Por otro lado los individuos con polinización natural produjeron 238.7 µL de néctar y 87.8 mg de 

azúcar durante toda la temporada, mientras que sus flores presentaron en promedio 16.0 µL de 

A 

A 

A 

B 
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néctar y 5.9 mg de azúcar. En comparación con los demás tratamientos las plantas con 

polinización natural produjeron 108.6% más néctar con 89.3% más azúcar durante la 

temporada de floración (F(3,46) = 7.98, P < 0.05 y F(3,45) = 5.63, P < 0.05 para néctar y azúcar, 

respectivamente) y 109% más néctar con 90.3% más azúcar en cada flor (F(3,46) = 8.12, P <0.05 

y F(3,45) = 5.75, P < 0.05 para néctar y azúcar, respectivamente). Aunque no se obtuvo 

significancia estadística, las plantas sin polinización tendieron a producir menor cantidad de 

néctar (Fig. 4). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
Figura 4. Valores promedio (± e.e.) de la producción total de a) néctar (arriba) y b) azúcar (abajo) en  

Echeveria gibbiflora bajo diferentes tratamientos. Las letras diferentes representan diferencias 

significativas, P < 0.005. 

A 

B 
B 
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Figura 5. Valores promedio (± e.e.) de la producción de a) néctar (arriba) y b) azúcar (abajo) en las flores 

de Echeveria gibbiflora bajo diferentes tratamientos. Las letras diferentes representan diferencias 

significativas, P < 0.005. 

 

 Variación en la producción de néctar 

 

Los niveles más altos de variación intraindividual en la producción de néctar fueron detectados 

en las plantas sin polinización, presentando 27.6% y 32.6% más variación de néctar y azúcar, 

respectivamente, en comparación con los demás tratamientos y el grupo control. Por otro lado, 

los individuos con polinización natural presentaron los niveles más bajos de variación 
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B 
B 

B 

A
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B 
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intraindividual, 31.6% y 32.6% menor CV para el néctar y el azúcar, respectivamente (F(3,47) = 

4.30, P < 0.05 y F(3,45) = 4.40, P < 0.05 para néctar y azúcar, respectivamente). La variación 

intraindividual en los tratamientos autopolinización y polinización cruzada fue estadísticamente 

similar (Fig. 6). 

 

 

 
 
Figura 6. Valores promedio (± e.e.) de la variación intraindividual en la producción de a) néctar (arriba) y 

b) azúcar (abajo) en Echeveria gibbiflora bajo diferentes tratamientos. Las letras diferentes representan 

diferencias significativas, P < 0.005. 
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 Relación entre la producción de néctar y su variación 

 

Los análisis muestran que la variación intraindividual está relacionada negativa y 

significativamente con la producción total de néctar, sin embargo, dicha relación solo se 

expresó en el grupo control y en el tratamiento sin polinización. En plantas con polinización 

natural los individuos con mayor producción de néctar y azúcar (por flor y por individuo) 

presentaron menor variación en la distribución de dicha recompensa. Esta relación fue más 

pronunciada en las plantas sin polinización (Fig. 7). 
 

 

 

 

Figura 7. Relación entre el coeficiente de variación (CV) y la producción de volumen de néctar (izquierda) 

y de la cantidad de azúcar (derecha) por individuo en los tratamientos polinización natural (Círculos rojos. 

R2= 0.40 para néctar y R2= 0.43 para azúcar, P < 0.005) y sin polinización (Círculos azules. R2= 0.30 

para néctar y R2= 0.36 para azúcar, P < 0.005). Las líneas representan la regresión. 

 

 

DISCUSIÓN 

 

De acuerdo con las hipótesis formuladas por diversos autores, la variación podría ser un 

mecanismo de las plantas a través del cual podrían minimizar los costos energéticos de la 

producción del néctar y disminuir la probabilidad de autocruza o geitonogamia al promover la 

entrecruza (Biernaskie, Cartar & Hurly, 2002; Pleasants & Chaplin, 1983; Pyke, 1991; Rathcke, 
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1992). En este trabajo se planteó la hipótesis de que las plantas pueden ajustar 

facultativamente tanto la producción de néctar como su variación, en función del tipo de 

polinización. Sin embargo, los resultados demuestran que E. gibbiflora no realiza ajustes 

facultativos en función del tipo de polinización, aunque sí sugieren que la presencia de 

polinización y la frecuencia de la remoción de néctar podrían tener un rol importante en los 

patrones de producción de néctar. 

 

Producción de recompensa 

 

La producción promedio de néctar por flor reportada para Echeveria gibbiflora es de 8.4 µL 

(Vargas & Parra, 2002) lo cual coincide con los resultados obtenidos durante este estudio para 

las plantas excluidas a los polinizadores (tratamientos autopolinización, polinización cruzada y 

sin polinización; de 6.2 - 9.2 µL) (Fig. 4-6). Sin embargo, las plantas expuestas a los 

polinizadores (tratamiento polinización natural) presentaron un incremento en la producción de 

néctar del 108.6% en volumen y 89.3% en azúcar. En diferentes especies se ha reportado que 

la remoción del néctar y la frecuencia de visita de los polinizadores pueden estimular los 

nectarios florales e incrementar la producción de néctar. En flores de Penstemon speciosus se 

ha visto que luego de una remoción manual se produce 90% más volumen de néctar y 49.09% 

más azúcar, y si la frecuencia de visitas de polinizadores se incrementa, las plantas pueden 

llegar a producir 219.2% más volumen de néctar y 64.93% más azúcar (Castellanos, Wilson & 

Thomson, 2002). En Penstemon roseus se ha demostrado que remover el néctar en 8 

ocasiones incrementa 6 veces la producción de néctar y 2.8 veces la producción de azúcar 

(Ornelas & Lara, 2009). Sin embargo, el néctar colectado en las plantas con polinización natural 

pertenecía a flores que no estuvieron expuestas a polinizadores, por lo que es necesario 

realizar un estudio que aclare si el incremento en la producción de néctar es un efecto de la 

remoción de néctar en otras flores del mismo individuo. 

 

Por otro lado, se ha reportado menor producción de néctar en flores que no son visitadas por 

polinizadores. En Helleborus foetidus se observó que las plantas en campo expuestas a los 

polinizadores produjeron el doble de volumen de néctar en comparación con las plantas que 

estuvieron excluidas de los polinizadores dentro de un invernadero (Canto, et al 2011). En 

Rosmarinus officinalis se observó que 31.2% de las flores que fueron excluidas de los 

polinizadores no produjeron néctar durante el periodo de su exclusión (Keasar, Sadeh & 

Shmida, 2008). También se ha reportado que la producción de néctar en los nectarios 
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extraflorales de Macaranga tanarius disminuye cuando los insectos no tienen acceso a ellos 

(Heil, 2000). 

 

Dado que el néctar puede ser una recompensa energéticamente muy costosa (Pleasants & 

Chaplin, 1983; Pyke, 1991), el incremento en su producción por la estimulación de los 

polinizadores puede tener un costo reflejado en la producción de semillas (Pyke, 1991). En 

Penstemon roseus se ha reportado una reducción del 30% en la producción de semillas 

(Ornelas & Lara, 2009), mientras que en Tillandsia multicaulis llega a ser hasta del 50% 

(Ordano & Ornelas 2005). Sin embargo, algunas plantas como Bouvardia ternifolia o Tillandsia 

deppeana son capaces de producir más néctar sin afectar la producción de semillas (Salinas-

Esquivel, et al. 2013; Ordano & Ornelas 2005). Los resultados obtenidos para Echeveria 

gibbiflora sugieren que esta especie es capaz de asignar más recursos a la producción de 

néctar sin comprometer otras funciones, o bien que los costos que paga por su producción no 

son tan altos, ya que en el tratamiento polinización natural produjo tantas semillas como en 

autopolinización y polinización cruzada  pese a incrementar de 89.3% a 108.6% la recompensa 

ofrecida. No obstante, habría que corroborar si realmente pagar un costo extra en la producción 

de recompensa no afecta la calidad de las semillas producidas (viabilidad, tasa de germinación, 

etc.) o posteriormente el establecimiento de las plántulas. 

 

La similitud en la producción de néctar entre las plantas autopolinizadas  o con polinización 

cruzada coincide con lo reportado en investigaciones previas en Echeveria gibbiflora (Mejia, 

2014). Sin embargo, es interesante encontrar que las plantas sin polinización producen tanto 

néctar como los tratamientos anteriores, lo que indica que a pesar de la ausencia de 

polinizadores y de polinización la planta sigue pagando el costo de la interacción. 

 

Ajuste facultativo en la producción y variación intraindividual del néctar floral 

 

La variación intraindividual del néctar ha sido propuesta por varios autores como una posible 

estrategia adaptativa que favorece el ahorro de recursos energéticos y la entrecruza. Algunas 

plantas son capaces de regular la producción de néctar a través de un mecanismo 

homeostático o de secreción/reabsorción del néctar (Castellanos, Wilson & Thomson, 2002; 

Heil, 2011; y referencias en Veiga-Blanco, Galetto & Machado, 2012), sin embargo se 

desconoce si realmente las plantas ajustan su producción de néctar para minimizar los costos y 

para favorecer su éxito reproductivo.  
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Investigaciones previas en Echeveria gibbiflora indican que las flores apicales de las 

inflorescencias que fueron sometidas a un tratamiento de autopolinización en sus flores basales 

presentan mayor variación en la cantidad del néctar, pero no en la cantidad de azúcar, en 

comparación con plantas bajo condiciones naturales (Mejia, 2014). Sin embargo, los resultados 

de este trabajo muestran que el tipo de polinización (autocruza y entrecruza) no afectó el patrón 

de producción promedio ni la distribución del néctar. Bajos costos asociados a la producción de 

néctar y a la autogamia, la ausencia de un valor adaptativo en la producción y variación del 

néctar o la falta de un mecanismo que desencadene la reasignación de recursos y por lo tanto, 

un ajuste facultativo en la producción de néctar podría explicar estos resultados, sin embargo,  

faltan estudios en esta especie y en el área que nos permitan llegar a conclusiones. 

 

Los resultados indican que posiblemente el éxito reproductivo de Echeveria gibbiflora no se ve 

afectado por el tipo de cruza (auto o entrecruza) y que la producción de néctar no es tan 

costosa como para otras plantas, por lo que no habría razón para que dicha planta ajuste 

facultativamente su producción de néctar, ya que de acuerdo con las diversas hipótesis 

formuladas, la producción de recompensa y su variación tendrían como objetivo atraer 

polinizadores y reducir las desventajas que conlleva ofrecer néctar: los altos costos energéticos 

y la autopolinización. Sin embargo hacen falta estudios que constaten cuál es el costo que 

representa la producción de néctar en esta especie y si en realidad no se presenta depresión 

por endogamia. La falta de un mecanismo que ajuste facultativamente la producción de néctar 

podría deberse a que E. gibbiflora es una planta autocomplatible (Parra, 1988) que presenta 

una producción de semillas similar cuando es autocruzada como entrecruzada. Es posible que  

en esta especie no existan mecanismos para diferenciar la calidad en la fecundación de sus 

óvulos y por lo tanto no hay señales que indiquen autopolinización y desencadenen un ajuste 

facultativo en la producción de néctar. 

 

Por otro lado, aunque se ha determinado que algunos genes están implicados en la producción 

de néctar no se ha probado si hay un gen específico que determine su patrón de producción, lo 

cual sería necesario para adjudicarle un valor adaptativo a la producción  y variación del néctar. 

Algunos autores sugieren que la variación a la que están expuestos los polinizadores está 

relacionada con su patrón e intensidad de forrajeo, es decir, que la variación se expresa en el 

standing crop y no en sí en la tasa de producción (Keasar, Sadeh & Shmida, 2008).  
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Relación entre la producción de néctar floral y su variación 

 

Algunos estudios sugieren que los polinizadores que presentan aversión al riesgo evalúan la 

variación en relación con la producción promedio de recompensa (Shafir et al. 1999, Shafir 

2000), lo que explica la correlación entre la cantidad de néctar y el coeficiente de variación que 

permite a las plantas atraer a los polinizadores con aversión al riesgo (Shafir, Bechar & Weber, 

2003). 

 

Mejia (2014) reportó que la variación intraindividual del néctar en Echeveria gibbiflora está 

relacionada negativamente con la producción total de recompensa, lo cual concuerda con los 

resultados obtenidos durante este trabajo. Sin embargo, este patrón solo se encontró en las 

plantas con polinización natural o sin polinización. Ambas producen más néctar con menos 

variación, aunque en las segundas esta relación es más intensa. La relación negativa entre la 

producción promedio de néctar y su variación puede representar una estrategia de 

reasignación de recursos a través de la cual las plantas logran ahorrar recursos energéticos 

ante un panorama poco favorable (Feinsinger, 1978). En este caso, las plantas que no 

presentaron polinización disminuyeron la inversión total de recursos en la producción de néctar 

e incrementaron la variación en su distribución dentro de las flores, sin dejar de pagar el costo 

de la interacción. 

 

La relación entre la producción de néctar y su variación no es constante en distintas especies. 

Por ejemplo, Real & Rathcke (1988) no encontraron relación entre la producción promedio de 

néctar y el CV en individuos de Kalmia latifolia de dos diferentes poblaciones. Otros estudios 

han analizado esta misma relación pero en otras unidades: Torres y Galletto (1998) encuentran 

una correlación positiva entre la media y la varianza del "standing crop" de Mandevilla 

pentlandiana. Por otro lado Shafir, Bechar y Weber (2003) reportan que no existe una 

correlación entre la media y la desviación estándar de la producción de néctar en diferentes 

especies. Esto sugiere que posiblemente la producción promedio de néctar y la variación de su 

distribución difieren según la especie. 

 

Por otro lado, los resultados son contrarios a lo supuesto en la tercer hipótesis. De acuerdo con 

lo propuesto, las plantas que producen más néctar podrían tener efectos negativos al 

incrementar la probabilidad de autopolinización, así que la variación se propone como un 

mecanismo para favorecer la entrecruza. En contraste, las plantas con polinización natural 
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presentaron menor CV. Esto podría deberse a que una mayor variación podría alejar a los 

polinizadores y por lo tanto afectar negativamente al éxito reproductivo de la planta (Feinsinger, 

1978; Ott, Real & Silverfine, 1985; Zimmerman, 1990; Rathcke, 1992; Waser & McRobert, 

1998; Biernaskie, Cartar & Hurly, 2002).  

 

Dado que las plantas sin polinización tuvieron  el costo de la interacción (i.e., producción de 

néctar) sin recibir visitas ni la polinización de sus flores, el incremento en la variación del néctar 

podría ser una manera de reducir la inversión de recursos, como se ha sugerido (Pyke, 1991; 

Sakai, 1993), y podría promover mayor tiempo de manipulación por los polinizadores 

(Feinsinger, 1978) para asegurar la fecundación de los óvulos sin importar que sea por 

autopolinización, dado que aparentemente no hay un efecto negativo por endogamia en esta 

especie. Faltaría realizar experimentos en esta especie para determinar si el polinizador 

Cynanthus latirostris modifica su conducta en función de estos patrones de producción de 

néctar y el efecto en el éxito reproductivo de la planta. 

 

CONCLUSIONES 

 

 

 Echeveria gibbiflora es una especie que no ajusta facultativamente su producción 

promedio de néctar y la variación de su distribución en función del tipo de polinización. 

 Posiblemente la producción promedio de néctar y su variación está determinada por la 

presencia de polinización y la frecuencia de la remoción de néctar, sin embargo se 

requieren más estudios para definir el rol que juegan en esta especie. 

 La presencia de polinizadores incrementa la producción de néctar más del 80%, sin 

afectar posteriormente la producción de semillas. Sin embargo, es necesario realizar 

experimentos que prueben la calidad de dichas semillas. 

 La variación del néctar está relacionada negativamente con su producción, lo cual 

puede representar una estrategia de reasignación y ahorro de recursos energéticos ante 

un panorama poco favorable (ausencia de polinización). 

 Dicha reasignación puede tener diversos efectos en la conducta del polinizador, y por 

ende, en el éxito reproductivo de la planta, ante lo cual hacen falta más estudios para 

determinar los posibles efectos. 
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