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RESUMEN

Los estudios sobre la biologia reproductiva de las
plantas epifitas son relativamente abundantes; sin
embargo, sobre Bromeliaceae se han realizado pocos
trabajos. El1 objetive del presente trabajo fué
conocer la biologlia reproductiva de Tillandsia
deppeana Steudel (Bromeliaceae). Comprendiendo
preferencia por hospedero; biologia floral;
entrecruzamiento; floracion y fructificacion a
diferentes alturas; disparsion, doposicion %
germinacion de lags semillas. £l estudio 5e
desarrollé en un remanente de boszaue caducifolio
cerca de Xalapa, Vver. Tillandsia deppeana se
encontro creciendo maw frecuentemente en Liquidambar
macrophylla, comc resultado de: a) la sincronia en
la pérdida de hojas on el abol vy el desarrollo de
los eventos reproductivos en la tromelia {(floracion
y dispersion de las amillas), ¥ b)) luz condiciones
ambientales ("norte=") quoe permiten una mayor
dispersion de low prupagulos de la bromelia. La
planta fue vizitada cro ocelibrlies, aue ceguramente
efectuan la polinizacion cruzada en las plantas; ya
que las pruebas  de entrecrulamnianto indicaron
asincronia on  la  mactsracion sewsual. 8

i observo
actividad de diferenten herbyvaros sobre la
inflorescencia, 1o aue reduce  promaturamente @l
potencial tepreductivo qo T. deppeana. LoS

individuos de la wromelis localicados o diferentes
alturas sobre ¢l niwel  Jdel il no presentaron
diferencias en  sus  caractlerioiicas y  oapresiones
reproductivas; aungue en neconar 10 raalizar un mayor
namero de observaciones, ya aue  la o muestra  del
presente estudic fue baja. Por el slte porcentaje de
germinacion de la< semilias y ol reducido ndmero de
individuosz observado en ol campo, 3¢ considera que
los sitios seguros {("zafe ziter’) para esta especie
son pocos; y que, por lo tanto, estos se mantienan
ocupados en la comunidad por medio de la
reproduccion vegetativa. €ste wultimo aspecto es
necesario estudiarlo con detenimiento para entender
el papel de esa estrategia reproductiva en 1la
dindAmica de la poblacion.




INTRODUCCION

a) Generalidades cobre las Epifitas y su Distribucidn.

El epifitismo es una forma de vida muy particular y
caracteristica de la vegetacidon tropical. Orchidaceae,
Araceae y Bromeliaceae son, entre las monocotiledoneas, las
familias que tienen mas copresontantes epifiteos (Madison,
1977). Las epifitas regularmonte ocupan en 10$ ecosistemas
sitios de extremada catencia hidrica vy nutricional (Benzing,
1978). Es por ecto que Fhan desarrollado caracteristicas
adaptativas qaue les pormiten  <oportar vy solucionar las
deficiencias vy dificultades aue las acarrea el incursionar
en un ambiente totalmente acroo, Las Bromeliaceae, en
particular, cuentan con  absorcion por tricomas; hojas
arrosetadas en foting Jde tanque para captacion y
almacenamiento de agua; suculencia; fijacién obscura de COp
para evitar la evaporacion durante el dia; neotenia vy
heterofilia; y caracteristicas en las semillas (pequenas con
apéndices que les facilitan la dispersién anemécora; o de
diferentes colores, tamanos, formas y contenidos de azidcar

que permiten la dispsrsion por aves) y plantulas (tolerancia



a la desecacidn sin sufrir dafos) que les paermiten

establecerse bajo esas condiciones (McWilliams, 1974).

La distribucién y éxito en el establecimiento de las
epi{fitas estid determinado principalmente por las condiciones
climaticas (Benzing, 1980). Sin embargo, se considera gue
las especies de arboles hospederos o csoporte tambieén
intervienan en el proceso, ya qgue, aungue existe una
asociacién variable entre especies de epifitas y arboles,
algunas plantas epifitaz llegan a taner una asociacion
especifica con un hospedera particular (Braun-B8lanquet,
1979; Garcia-Franco y feters, 1987). Esta “preferencia vy
éxito" de establecimionto es el resultade de la conjugacidn
de un gran numero do condizionoes favorables, ontre otras:
los requerimientoy du luz y tolkcancia & la zombra gue
tengan las plantas (tamonomia ocologica basada en la demanda
de luz de Pittendrigh, 1948), dizponibilidad y captura de
nutrientas, lugar de 1loe arboles en que <o localicen vy
morfologia que presenten (taxenomia ecologica basada en la
nutricion mineral dea Pittendrigh, 1948, y piramide
nutricional de Benzing vy Seeman, 1978), ocurrencia vy
disponibilidad de polinizadores a diferentes alturas sobre
el suelo, {(Perry, 1984), y/o caracteristicas fisicas vy
quimicas de las cortezas (Daubenmaire, 1979; Valdivia, 1977;
Dressler, 1981). Elementos que en forma global vienen a&

conformar lo que son Jlos sitios seguros (safe sites)



(Harper, 1983), y que son, hasta cierto punto, especificos
para cada especie. Downs (1974) sefiala que la cantidad de
agua y nutrientes, la temperatura y la luz son los factores
que mas influyen en el crecimiento de las plantas epifitas;

y que el fotoperiodo y la humedad modifican la floracién.

Las caracteristicas anteriores afectan individualmente
a cada especie en su crecimiento. Al establecerse las
plantas epifitas en dJdiferentes sitios sobre los arboles,
quedan expuestas a diferentes intencidades de luz, ya que la
luz gue llega a un punto particular esta en funcidén directa
del numero de hojas de 1o ostratos aque le preceden y del
angulo de laz mismaz (Ley de oxtincidn de luz de Lambert-
geer) (Medina y Klinge, 1983). La temperatura y la humedad
no son las mismas an las ditorentes pa tes de la copa de los
drboles, vya aue la  mayo! o menor  irradiaciéon provoca
variaciones de esos Jdoo parametros. Lo anterior debe de
ocasionar diferencias reproductivas y deo crecimiento en las
epifitas. Por ejemplo, Salisbury (1242, en McwWilliams, 1974)
menciona que, en general, laz especies tolerantes a la
sombra (umbrofilas) tienen semillags mas grandes que las
especies tolerantes al sol (helidfilas). Entre las
Bromeliaceae, especies tolerantes a la sombra, como 8romelia
pinguin L., producen semillas mas grandes, en comparaciodn
con otras, como Tillandsia ionantha Planchon, aque crece como

epifita en sitios mas expuestos a la luz. Harper (19&7)



considera que el ndmerc de semillas por especie estd en
funcidén de la tolerancia a la luz, ademas, de que representa
el factor mas importante en la estrategia reproductiva de

las plantas.

En las plantas epifitas, la morfologia, el tamafo, el
peso (que estd asociado con el contenido de nutrientes) y el
numero de las semillas (que esta wvinculado con la
potencialidad de establecimiento y distribucidn) estan
relacionados con su dispersion (tiempo de vuelo y distancia
recorrida). tstas caracteristicas deben depender, ademas,
del sitio en el arbol donde se encuentren (altura sobre el
nivel del suoclc y ubicacion eon la copa). McWilliiams (1974)
registro 12 segundos e tiempe do vuelo desde una altura de
2 m para Tillandsia fasciculata Swarty, lo que da una idea

del potencial do digspersion que tienen las epifitas.

b) Biologia Reproductiva.

El periodo de reproduccion sexual es un parte
fundamental de la vida de las plantas con flores, durante
este lapso se realiza el intecambio genético, con lo cual se
favorece la posibilidad de respuesta de la especie a 1los
cambios que ocurran en el medio (Benzing, 1980). Siendo esta
etapa trascendental, ha sido estudiado por muchos afos. En

la década de los 40’s se redobld el interés por conocer los



sistemas reproductivos de las plantas, estructurandose los
sindromes basados en las caracteristicas florales, como:
flor de mariposa (butterfly flower), flor de palomilla (moth
flower), flor de mariposa nocturna (hawkmoth flower) y flor
de abeja (bee flower) (Baker, 1983). Inicialmente, 1los
astudios se realizaron en zonas templadas; sin embargo,
gran parte de los trabajos realizados posteriormente, <&
abocaron a definir y conocer los sistemas reproductivos de
plantas tropicales, principalmente de habitos terrestres
(v.g., Bullock, 1985; Burgues et al., 1987; Lack y Kevan,
1984 Opler et al., 1975, fParry y Starrett, 1980;
Sutherland, 1984, 1987 3. Estos  trabajos han  permitido
conocer patrones de forcajeo, a) diurno: de abejas, aves,
mariposas, y b)) nocturno: palomillas ¥y murcielagos; ¥y

sindromes de polinicacion (Barer, 1783},

c) Bielogia Reproductliva an £pffitas.

La forma de vida vy de crucimiento Jde la mayoria de las
plantas epifitas sugiere que su tamano relativamente pequsfio
pueda limitar la produccion de flores y, por consiguiente,
sy floracitn no sea suficientemente grande para competir por
la atencidn de los polinizadores con plantas mas floriferas
que ellas (Ackerman, 1986). Sin embargo, estas plantas han
desarrollado caracteristicas muy particulares gque les

permiten realizar exitosamente su reproducciédn sexual, a



pesar de tener poblaciones ampliamente dispersas y con baja

densidad de individuos (Ackerman, 1986).

Se considera que la mayoria de las epifitas son plantas
polinizadas por animales (Madison, 1977). Estructuras
especiales, colores, formas vy recompsnsas, tales como
aromas, polen y liquidos (néctar y aceites) (Ackerman,
1986), hacen que abe jas, colibries, palomillas, Y
murciélagos, sean los visitantes mas constantes de las
epifitas. Tres estrategias de polinizacion son las mas
comunes y mejor conocidas en la realon neobropical: conducta
nomada de forrajec o ruta de wvisitas (trapline) (v.g.,
especies de dromeliacean, Cactacoeae, Ericaceas,
Gesneriaceae, Molastomatacearn, fubiaceae), angano (con
diferentes tipos do¢ mimeticmo, loc mejor conocidos basados
en el comportamiento de forrajeo por alimento y reproductivo

de los polinizado principalmente en  Orchidaceae) vy

polinizacidon por los maches de laz abejas euglossines al
colectar tragancias florales Tv.g., plantas de Araceae,

Gesneriaceae y principalmente Orchidaceae) (Ackerman, 1986).

Los frutos que presentan las epifitas pueden incluirse
en dos grupos: bayas (v.g., Araceae y Bromeliaceae) vy
capsulas (v.g., Orchidaceae y Bromeliaceae). Ademas, éstas
plantas se pueden agrupar en tres categorias de acuerdo al

tipo de semillas que presenten: (1) plantas que tienen



semillas muy pequefias v numerosas (como polvo) contenidas en
cépsulas, y qgue son dispersadas por 8l viento (Orchidadeae y
Pteridophyta, principalmente); (2) especies con frutos
capsulares dehiscentes, con semillas que presentan apéndices
alados o plumosos para la dispersion por viento (v.g.,
Asclepiadaceae, Gesperiaceas, Rubiaceae, y Tillandsia butzii
Mez, Tillandsia multicaulis Steudel, Catopsis nutans
(Swartz) Griseb., de la subfamilia Tillandsicideae:
Bromeliaceae); vy {(3) plantas con pocos frutos no dehiscentes
en forma de bayas, cuyas semillas son dispersadas por aves
(v.g., Bignoniaceae, Molastomataceae y Aechmea bracteata
{(Swartz) Griseb., Bromelia pinguin L., de la subfamilia

Bromelioideas: Bromeliacene) (Gentry y Dodson, 1987).

Se han realirado votudios particulares para conocer 1los
sistemas reproductivos de 1as epifitas, siendo el mayor
ndmero de ellos los efoctuados en orchidaceas. Para muchas
de las especies de esta ultima gran familia botanica se
conoce su biologia reproductiva y sus  interacciones con
otros organismos (v.g., Ackerman, 1975, 1387; Ackerman y
Montero, 1985; Adams y Goes, 1976; Montalvo y Ackerman,
1987; Rico-Gray y Thien, 1987, 1989). En cambio, las
bromeliaceas no han sido estudiadas con detalle, existiendo
relativamente pocas publicaciones sobre  sus sistemas
reproductivos vy polinizacidn natural (Gardner, 1986a;

McWilliams, 1974; Utley, 1983).



Las caracteristicas florales que presentan la mayoria
de las bromeliaceas {corolas tubulares largas, secreciédn de
néctar, estambres y estigma extendidos fuera de la corola),
hacen gue se considere a las aves, especialmente colibries,
como sus visitantes mds comunes (Benzing, 1980). McWilliams
(1974), revisando los estudios realizados sobre la relacidn
de las aves y 1a3 bromeliaceas, elabord una lista de 14 taxa
de bromeliaceas, mencionando las especies de aves que las
visitan, auiencs posiblemente lleven a cabo el papel de
polinizadores. Sin embargo, también se han registrado otros
animales como visitantes, Salas (1973) reportd
quiropterofilia para Thecophyllum 1razuense Mez & Wercklé.
Utley (1982), on su revizion 9o las especies del género
Vriesea subfamilia Thacophylloideae, seflala que este grupo
prasenta  diferantas  fongloglas, plantas con floracién
diurna, crepuscular y nocturna; y qQuo, ademas de tener como
visitantes a colibries, se han observado murciélagos, y se
sugiere la poesipilidgad de aque insectos voladores nocturnos,
como las polillas, lo sean  tambien. Gardner (1986a),
utilizando las caracteristicas florales de las especies del
subgeénero Tillandsia, secciona a las especies en cinco
grupos, y sugiere que éstas tienen relaciones de
polinizacion con abejas, mariposas nocturnas o palomillas y

colibries.



Por otro lado, las caracteristicas que presentan las
epifitas, los sitios donde éstas crecen, la competencia que
existe con otras plantas para lograr los servicios de 1la
polinizacidén, etc., hace pensar gque algunas bromelias sean
autocompatibles y lleven a cabo procesos de autofecundacioan.
McWilliams (1974) observd que varias especies del género
Tillandsia subgénero Tillandsia son autofértiles, y que en
la subfamilia Bromelioideae, Aechmea angustifolia Poeppig &
Endlicher, A. bromeliifolia (Rudge) Baker, y A. mexicana
Baker, son ejemplos e plantas en 10s que ocurre 1la
autopolinizacién., Gilmartin y 8rown (1985), en un estudio
detallado de Tillandsia capillaris Rufz & Pavon, observaron

que en esta especie se 1aalizaba cleistogamia,

d) Estudios Realirados con Tillandsia deppeana Steudel.

Tillandsia deppeana ‘teudel ha zido objeto de estudio
con antarioridad. Algunos autores {(Matos y Rudolph, 1984)
investigaron alguncs aspectos de la historia de vida de 1la
@specie ¢n Tamanlipas, senalando la mortalidad de las
plantulas a diferentes cdades, diztribucién espacial,
floracién y produccion de sewmillas y la caracteristica
heterofilica de la planta. Qtros autores (Adams y Martin,
1986a, b, c) centraron su atencidn al estudio de los cambios
morfolégicos que acompalan la transicion de la fase juvenil

con tipo de nutricidon atmosférica al estado adulto con



nutricioén mineral tipo tanque; investigando 1los cambios
fisioldégicos que ocurren durante la transformacidén des un
tipo de nutricidn a otro en su desarrollo; y trataron de dar
una explicacidén evolutiva a la presencia de heterofilia
dentro de la subfamilia Tillandsioideae, utilizando la

informacidén de los trabajos anteriores.
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OBJETIVO

Ya que la interaccién de wvarios factores fisicos
determinan el comportamiento vy desarrpllo que presentan los
individuos de una especie, reflejandoze este en la dinamica
de la poblacion: el objieativo del presente trabajo fué
conocer la biologla reproductiva de Tillandsia deppeana

Steudel (Bromeliaceas)

los siguientes aspectos:

a).~ Conoceor 31 la bromeliaces manifiesta preferencia por un
Arbol hospedero para sy desarcollo on el area de estudio.
b).~ Observar la biologlay floral dee la especie y las
caracteristicas de los tirutos, ¢).- Probar experimentalmente
si la especie puede realizar algun tipo de fecundacion que
no sea la cruzada. d).~ Comparar patrones de crecimiento,
floracién y fructificacidn en diferentes sitios de los
Aarboles hospederos donde la especie se encuentre. e).-
Conocer el patron de dispersion vy deposicion de las
semillas. f).- Conocer la respuesta de germinacidén de las
semillas de ésta bromeliacea en condiciones semicontroladas.
Lo anterior en conjunto nos permitira realizar algunas
interpretaciénes sobre el comportamiento poblacional de T.

deppeana en el area estudiada.
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DESCRIPCION DEL AREA DE ESTUDIO

El trabajo se desarrolle en el Parque Ecoldgico
Francisco Xavier Clavijero ubicado a 2.9 Km al sur de 1la
ciudad de Xalapa, por la carretera antigua a Coatepec; sntre

Q

las coordenadas 19 30" de latitud norte y 96955 de longitud

ceste y a una altitud de 188 monm (Figura 1). E1 Parque
tiene una supcerficie de 29 Has, de las cuales 81 35%

presenta aun vageatacion representativa de la regidn (bosque

caducifelio) (Ortega, 19815,

De acuerdo con la estaclion meteorologica INIREB, se
presenta un clima tipo C(fadw'b{i’')y, templado humedo con
lluvias todo el ano. El mes mas humedo es junio (272.2 mm) y
el mas seco dicliembre (43,1 mm); con unia precipitacidn total
anual de 1514.8 mm. El promedio anual de temnperatura es de
l7.90C, presentandose  la minima  en enero (14.90C) y la

maxima en mayo (ZO.AOC) {(Garcia, 1973; Soto, 198&).

La topografia del area es muy irregular, generalmente
se encuentran relieves fuertemente ondulados con pendientes
mayores al 40%. Los suelos son recientes, profundos,

derivados de ceniza volcanica, con buen drenaje interno y

12
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textura granular migajoén franco arcille arenoso (Ortega,

1981; Zola, 1987).

En ésta area del Parque Ecoldgico Clavijero aun se
conserva una  pequena fraccién de bosque caducifolio,
vaegetacion gque antiguamente se  encontraba  ampliamente
representada en la region de Xalapa (Ortega, 1981). Este
tipo de vegeltacion se caracteriza por presentar en el
estrato arboreo ingividuos de 1% 4 7% m con fustes rectos,
principalaonte  do o las  ospelios Liquidambar mafrophylla
Dersted, Trema micrantha (L.} Glume Meliosma alba
(Schlechter) wWale., Clethra moxicana oC., Carpinus
caroliniana vialter, Porsea americana Miller, Quercus
xalapensis Humb, & wonpl ., Quercus germana Cham. &
Schlechtendal, Quercus leiophylla A, 0o, Y Quercus
polymorfa Cham. & Schiecnhtendal. Encontrandose arbustos de
Oreopanax xalapensis (4.6, & K.} Decne. &  Flanchon,
Oreopanax sp., Cnidosculus aconitifolius (Miller) I1.M.
Johnston, Cnidoscolus multilobus 1.M. Johnston, Piper
auritum H.B. & K., Piper hispidum Swartz, Solanum
appendiculatum H.B. & K. ex Dunal, Solanum hispidum Pers.,
Solanum nudum H.B. & K., Cestrum nocturnum L., Baccharis
multiflora H.B. & K. como las especies acompafiantes mas
comunes. Las plantas trepadoras no s0n abundantes,

presentandose especies como Ipomoea mexicana A. Gray,

Ipomoea alba L., Ipomoea purpurea (L.) Roth., Ipomoea

14



tricolor Cav., Smilax glauca Walter, Smilax xalapensis
Schlecter, Smilax sp., Bomarea acutifolia (Link & O0tto)
Herbert y B8omarea sp. Sin embargo, se presenta una gran
riqueza de especies epifitas de los géneros, Polypodium,
Camplyloneurum vy Pleopeltis (Polypodiaceae); Epidendrum,
Isochilus, Laelia y Epiphylum (Orchidaceae); Catopsis,
Tillandsia y Vriesea (bromeliaceae); Rhipsalis (Cactaceae);
y Peperomia ({(Piperaceae) (Ortega, 1981; Zola, 1987; M.

Palacios~Rioo, com. para.),

DESCRIPCION DE Tillandsia deppeana STEUDEL

Tillandsia deppeana (:ubigenero Tillandsia, Subfamilia
Tillandsioideac) (Figura 2 o5 una planta epifita que
alcanza los 80 cm de altura (incluyendo la inflorescencia),
da forma arrosetada con hojas de color verde, escapo erecto,
inflorescencia corto-pinnada, con ezplgas fuertemente
comprimidas de color rosa palido a rojo; flores azul-violeta
y fruto capsular (Smith y Downs, 1977). Las semillas son
numerosas con apendices plumosos, de 1.2 a 2.0 cm de largo
incluyendo los apéndices (xz1.71, s20.16, n=83) (obs. pers.)
que les permiten la dispersidn anembcora, estructuras gqgue
pueden actuar como anclas en el sustrato (Pijl, 1982). En su
clasificacion del subgénero Tillandsia, Gardner (1986b)
incluye a T. deppeana en el Grupo III con base en

las caracteristicas florales; plantas epifitas mésicas o
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Figura 2. Planta de Tillandsia deppeana. a) Individuo adulto
(formpa tangque) en estado reproductivo. Los individuos en
este estado fueron considerados en el estudio. b) Ubicacién
de los estambres y el estigma cuando la flor no ha abierto.
En este momento los estambres ya estan liberando polén. c)
Flor abierta receptiva. de esta forma permanece abierta
cerca de 24 hrs. d) Individuo joven (forma atmosférica).



semimésicas, que viven en lugares con mucha insplacién o con
luz filtrada; prasenta la inflorescencia comprimida
dorsoventralmente, con bracteas florales largas; las flores
son protéginas, disticas ascendentes, con sepalos elipticos
carinados y libres, y pétalos ligulados; con anteras sub-
basifijas, erectas; y el esctilo mas largo que los estambres
o casi iguales. Estac plantas presentan un liguido viscoso
exudado de entre las bracteas florales, cuya funcion es

dasconocida {(Gardner, 198&a).

Esta bromeliacea 3 una epitita heterofila que exhibe
en estado Juvenil 1as caractoristicas mor fologicas
comunmente encontradatr entre los adultos de las especies
atmosféricas de Tillandsicidoae; con hojas linearese formando
rosetas pequenss no apretadas vy cubiertas denzamente por
escudas traslapados de tricomas foliares (Figura 2d) (Rdams
y Martin, 1986a). En la taze adulta, exhibe los rasgos
tipicos de las bromeliaceas de forma tangue de la misma
subfamilia; con hojas anchas y aplanadas sobrelapadas
basalmente que forman camaras que les permiten contener
agua, los tricomas foliares estan presentes en las hojas
siendo notablemente menos densos (Figura 2a) (Adams vy
Martin, 1986a). En cuanto a su metabolismo, T. deppeana
realiza el proceso Cz; en ambas estadios, por lo gue es el
primer registro de una Tillandsia atmosférica que no es CAM

(Adams y Martin, 198&b). Se considera que la etapa en forma
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atmosferica de T. deppeana, juega un papel muy importante en
el establecimiento y posterior desarrollo a su forma tanque
de los individuos adultos. Los individuos juveniles resisten
la desecacion y mantienen tasas positivas de intercambio
neto de COQ durante esos periodos; mientras que los adultos,
bajo esas mismas condiciones, cesan su actividad metabdlica

{(Adams y Martin, 198ec).

Tillandsia deoppeana o= endémica de México vy se
distribuye en bosques de pino y bosques caducifolios entre
los 1080 y 1800 maonm, en loc estados de Tamaulipas, Hidalgo,
Puebla, VYeracrus vy Oasaca {(Garcia-Franco, 1987; Smith vy

Downs, 12773},

En la region de Xalapa se encuentra en las pequerias
Areas de bozque caducifolio que aan se conservan;
presentandose tambien en sonas perturbadas y cafetales.
Florece durante los meses de enero a mayo y los frutos
producidos tardan un afo en desarrollarse y madurar (Matos y
Rudolph, 1984; obs. pers.). El periddo de dispersidn ocurre
en la época de nortes (febrero-marzo), tiempo gque
corresponde también al momento en que la mayoria de las
especies del bosque caducifolio no presentan hojas (obs.

pers. ).
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METODOLOGIA

El estudio se desarrolld en varias etapas, tratando con
8llo de abarcar todos los eventos del periodo reproductivo
de la bromeliacea. Con la finalidad de evitar confusiones de
identificacién, para la toma de datos en &l campo se
consideraron Unicamente los individuos de Tillandsia
deppeana que presentaron sus estructuras reproductivas
(Figura 2a). Esta especie, por su caracter heterofilico

(heteromorfico) en estado juvenil y adulto vegetativo, puede

confundirse facilmente con otraz pecies Que ocurren en la
localidad, como Tillandsia multicaulis Steudel y Tillandsia
heterophylla E. Morren, aue ticnen la misma propledad

heterofilica (Benzing, 1980; Mcowilliamz, 1974).

a).- Preferencia de Especie e Arbel Hocpedero y
Distribucion Ezpacial.

Inicialmente =z=e hizo un censo y mapeo de todos los
4rboles en los que ce encontraron individuos de T, deppeana
an estado reproductivo, obteniendo la frecuencia de
aparicién de la bromeliacea para cada una de las especies
arbdreas registradas, con base en la cual se definid 1la

especie de 4arbol preferente. Posteriormente, fueron medidas

las alturas sobre el nivel del suelo en las cuales se
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encontré T. deppeana, y se anotd la orientacién que tuvo en
cada individuo de la especie de arbol gue se identificd como
preferente. La altura de cada una de las plantas se obtuvo
por la férmula S=r@, donde S es la altura a conocer, r la
distancia del punto desde donde se hicieron las mediciones
de los &angulos al pié del é&rbol, y @ la tangente del angulo
observado. Los Aangulos se obtuvieron con un clinometro
suunto PM-5/360 PC, y las distancias con un aparato de
medicién Ranging Opi-Meter 120 con rango de 2-30 n
(exactitud de 99% ca. 5Sm, 98% ca. 3I0m). La orientacion de
las bromeliaceas en 1o0s arboles se detorming con una brujula
Brunton de bolzillo con oscala de Oovlooo (00~900—00 por
cuadrante). A los rezultados obtenidos se les aplico 1la
prueba de Chi-cuadrado (xs; patra oblener la <significancila

entre las diferencias observadas {(Sokal y Rohlt, 1969).

b).- Bioclogla flural.

Flores individuales de cinco plantas mantenidas en
invernadero {(semiristico no cerrado) fueron observadas con
regularidad, desde que pudieron ser percibidas en las
bracteas florales hasta el final de su tiempo de vida (se
traté de hacer cada dos horas, aunque algunas observaciones
se hicieron a intervalos menores). Inicialmente se midid con
un vernier su crecimiento hasta que alcanzaron su desarrollo

total. Posteriormente, se obtuvo el néctar de las flores

20



introduciendo en ellas tubos capilares (Micropipetas de 20
ul TC 1/2 % de exactitud, Curtin Matheson Scientific, Inc.),
cuantificéndose el porcentaje de azlcar presente con un
refractémetro de mano Bausch & Lomb. con rango de 0-32%
(igual que con el crecimiento de la flor se tratd de hacer
las observaciones cada dos horas, aunque algunas se hicieron
a intervalos menores). Esta Ultima observacion continud
hasta que las flores carraron su petalos y se tornaron
flacidas. Los frutos y semillas producidos en flores
diferentes a las utilizadas en la prueba anterior, fueron
pesados en una balanza analitica (August Sauter KG D-7470
Edinbengl) con rango de 200 gr a 0.1 mgr. Se obtuvo la media
vy la degviacion earandar de los resultados obtenidos y se
aplico la prueba de corralacion lineal (Sokal y Rohlf, 1969;

Zar, 1980).

Para la identificacion de los visitantes de T. deppeana
durante su floraciaon, <e consideoraron las caracteristicas
reproductivas seialadas por Gardner (1986a), realizandose
estancias de observacion en 8l bosque durante el periodo
reproductivo de 19385, desde las primeras horas del dia
(06:00), hasta el mediodia (12:00-14:00); situandonos en un
lugar donde se observd simultaneamente y con facilidad dos
individuos de T. deppeana. Para la determinacidén de
visitantes no florales se pusieron trampas en plantas que

habian concluido su periodo de floracidn. A cinco espigas de



tres individuos de la bromeliacea localizados entre 2.30-
2.70 m se les aplicd en toda su superficie resina Tanglefoot
("tree tanglefoot”, The Tanglefoot Co.), utilizada en
jardineria para proteger a los arboles de insectos
trepadores. Esta resina es muy adherente y conserva sus
propiedades a la intemperie, por lo que los insectos gquedan
atrapados cuandc se paran en élla. Se hicieron observaciones
regulares de las espigas, manteniendo en alcohol al 70% los

ingsectos que se encontraron en ellas.

c).~ Prusbas de Compatibilidad:

Para conocer la positle compatibilidad de T. deppeana

fueron realizados diferentes tratamientos de polinizacidn

manual en ocho individuos colectados en el  campo Yy
mantenidos en invernadero. al).- nlgunos individuos quedaron
expuestos libremente A los viaitantes; estos fueron

considerados como control (los cinco individuos que fueron
usados en las observaciones de biologla floral, inciso 8).
b).- Para probar el potencial de autofecundacion natural
(avtogamia), se cubrieron con bolsas de tela de tul las
espigas de un individuo antes de que s<se iniciara la
floracién, retirandose las cubiertas de cada una de las
espigas cuando ya no fueron producidas flores nuevas. c).-
Para probar compatibilidad entre diferentes flores del mismo

individuo (geitonogémia), fué realizado transporte manual de
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polen de flores de la parte superior de la espiga, a flores
de la parte inferior en una planta. Para #&sto, se cortaron
los estambres de flores recién abiertas, colocado éstos en
el estilo de otra flor, moviéndose por todo el estigma hasta
que se aprecio gque éste estuvo cubierto de polen. Los
estanbres de la segunda flor fueron cortados, repitiendo la
oparacién anterior en el estigma de la primera flor.

Posteriormente, las espigas donde se encontraban esas flores

fueron cubiertas con bolsas de tela por dos dias. d).- Por
Gltimo, se realizo  entrecruzamiento entre flores de
diferentes individuos, siguiaendo el procedimisnto

anteriormente descrite. £n estys ultima prueba se tratd de
probar la xencgamiai oin embargs, no se tuvo la seguridad de

que los individuos utilizadoe fueran du diferentes genets.

Las pruebas so realizoavron con culdado, procurando mover
lo menos pocible a  las plantas wtilizadas. Las flores
utilizadas fueron jovenes, las cuales fuesron observadas
durante su  ¢recimiento, con lo que se intentd evitar
contaminacion con polen de otras flores. Por la secuencia de
produccion de florez en las espigas y de antesis, no fué

posible utilizar todas las flores en 1los experimentos.

Unicamente se wutilizd wuna flor de cada espiga en cada
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momento de la polinizacion marual. Las flores que surgieron

0 que se desarrollaron en los dos dias posteriores, fuesron

eliminadas de las espigas. Después de quitar la bolsa, se



aspard el surgimiento de otra flor. Para cada caso fué
utilizada una bolsa diferente (nueva), tratando con ello de
evitar transportar polen de una flor a otra en forma

accidental.

d).~ Floracién y Fructificacién en Diferentes Sitios en
el Arbol:

Para ésta parte del estudio, unicamente se pudieron
seleccionar siete individuos de 7. deppeana con base en 1la
mayor frecuencia de aparicion a diferentes alturas en los
arboles de la especie prefsrente (ver Resultados y Oiscusidn
inciso A), por su ubicacion en el arbol vy las posibilidades

reales de slcanrarlos y obhservarlos,

Utilirando parta de la tecnica de ascenso para arboles
tropicales descrita par Porry (19278), s Luvo acceso a
individuos ubicados 4 2.0 m, 2.40 wm, .15 m, &.10 m, 9.20 m,
y 12.0 m de altura sobre el pivel del suelo. Las plantas
fueron marcadaz y s hicieron observaciones como altura de
la planta, altura de la inflorescencia, numero de flores por
espiga, dahfos en las inflorescencias, numero de espigas,
cantidad de néctar, numero de frutos por planta, nimero de
semillas por planta y numero de semillas por frute. Los
resultados obtenidos se correlacionaron con la altura de

ubicacidn de las plantas (Indice de Correlacién de Spearman,
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Zar, 1980); ademds de compararse con los datos de las
plantas mantenidas en invernadero. Se utilizdé la prueba de
Chi-cuadrada (Sokal y Rholf, 1969) para ver si habia
diferencias significativas entre las caracteristicas de las

plantas.

Por otra pérte, durante los recorridos realizados en el
drea de estudio, se observaron en sl suelo espigas completas
de T. deppeana o fragmentos de ellas; presentando la mayoria
de 1los individuos de la bromeliacea en los arboles sus
inflorescencias con diferantes grados de dafio. Con el objeto
de evaluar este hecho, durante la floracion de 1989 se hizo
un conteo de incividuos agrupanae 4 las plantas en cinco
categorias de dano: 1) =an dano (0/0), 2) de 1% a 25% (1/4),
3) de 26% a S0% (I/4), 4) de 51% oa 75% (2/4), vy 5) de 76% a
100% (4/4). Ademas, se hicieron recorridos de observacion
para detectar al organismo causante de los dafos en la

bromeliacea.

e).- Patréon de Disparcion y Deposicion de las Semillas.

La dispersion y deposicién de las semillas es uno de
los aspectos mas importantes del ciclo de vida de las
plantas con flores, ya que en ese periddo se pueden mantener
las poblaciones, incrementar su namero y colonizar nuevos

sitios (Harper, 1983; Pijl, 1982).



Con la finalidad de obtener una idea des como se realiza
la dispersion y deposicion de las semillas, y comprender asi
una mas de las etapas del ciclo reproductivo de Tillandsia
deppeana, se disedd un axperimento de dispersion vy

deposicidn.

El experimento se llevo a cabo durante las primeras dos
semanas del mes de marzo de 1988, correspondiendo con el
periodo natural de disperzién de las semillas de T.
deppeana. Esta parte dJdel pericdo invernal en la localidad,
estd caracterizado por fuertes vientes originados por el
desplazamiento de frentes friosz con direccion norte a sur.
La combinacion de este alre frio con el aire caliente del
Golfo de México cauza una yran humedad ambiental y periodos

de lluvia fina.

Previo al experimento, s5a obtuvieron 8,500 semillas
colectadas de cinco individuos de T. deppeana obtenidos de
las zonas aledafas al area de estudio, lac cuales fueron
marcadas con polvos fluorescentes (USR Optonix, Inc.) vy
colocadas en una charola suspendida a 6.90 m sobre el nivel
del suelo, en una rama de L. macrophylla arbol hospedero
preferents (ver Resultados y Discusiodn inciso A). Este arbol
fué usado como "arbol origen” o "arbol padre”, y se eligid

por encontrarse en un sitio del bosque relativamente abierto



lo que facilitaria el libre desplazamiento de las semillas.
La charola se orientd de tal forma que estuviera expuesta a
los vientos de la misma manera que Se encuentran la mavoria
de las plantas en el campo. Al mismc tiempo, serieé de
cartones de 30 cm X 40 cm, unidos con hi;o nylon de pescar vy
cubiertos con cinta masking tape (con el lado adhesiveo
expuesta), fueron colocados a diferentes alturas y
distancias del "arbol padie” entre el bosague, cercanos a los
arboles soporte preferentes qgue ze encontraron alrededor de

para que el lado adhesivo quedara

el (Figura 3), Tijandol.a

siempre sxpuesto hacia ol Tarbol padre’ . Teniéndose upa
s

superficie total ov captur.e de T340 . Las  tramwpas  fueron

ubicadas a diferentos  alturas  {entra &.90-11.0 m) vy

distancias (entre 8. 80-20.0 m)

Los cartones y la charels fusron retirados cinco dias
después. Se cuantificaron las semillas gue ze mantuvieron en
ésta Vltima, v a log cartone:s se les ilumino en el gabinete
con una lampara de luz ultravicleta (UYP, Inc., model UVL-
21) para detactar las marcas ftluorescentes dJdejadas por el
contacto de las cemillas. HNo fue posible detectar vy
cuantificar las semillas y/o las marcas dejadas por éstas en

el lugar de estudio, ya que no contamos con equipo portatil
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Figura 3. a) Esquema del experimento de dispersién vy
deposicidén de las semillas de Tillandsla deppeana. 1) La
flecha indica la d charola con semillas marcadas en el &arbol
padre u origen; 2) trampas de carton; 3I) arboles de
Liquidambar macrophylla. La b) Ejemplo de las series de
cartones que sirvieron de trampa.
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para la lampara ultravioleta. Finalmente, se obtuvo la
probabilidad empirica de arribo de las semillas a los

cartones utilizados como trampas (Johnson, 1982).

).~ Prueba de Germinacidn.

La prueba de germinacidn se realizd colocando semillas
de frutos recien cosechados en cajas de Patri desechables,
can papel filtro como sustrato. Se formaron 40 lotes de diez
semillas cada wuno; veinte lotes recubiertos con papel
aluminio para impedir la entrada de luz, y veinte lotes sin
nada que 105  cubriera. Uies lotes cubiertos y diez
descubiertos fucron colacadns an un horno de laboratorio

(Felisa 24in, con ranygn de  temperatura de  0-~300 °

s}

c),
mantaniendo 1o temporatura constanto a 30 “C (un poco mas
alta que la temperalurs asittionte ). Los otros veinte lotes se
dojaron a temperatura ambiente {(18-259C) en un lugar bien
iluminado, recibiendo w0l directo durante 3.% hrs en la
mafiana (G7:00-09:2%01), ¥y lus indirecta durante el resto del
dia (10 cubiertos con papel aluminio, y 10 descubiertes). Se
revisaron las s=emillas de los lotes descubiertos cada dos
dias, aplicando agua destilada por aspersion cuando fué
necesario, uUnicamente hasta humedecer el papel filtro. Se
obtuvo el promedic y el porcentaje de garminacién para cada

uno de los tratamientos, realizando un anadlisis de varianza



de una sola via para muestras de

Rholf, 1969).

igual

tamafio (Sokal vy
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RESULTADOS Y DISCUSION

El esstudio realizado comprende varias de las stapas de
la vida reproductiva de Tillandsia deppeana, por ello y para
mayor claridad de cada una de ellas, se presentan por

sgparado en el mismo orden uvtilizado en la metodologia.

a).- Preferencia do Lspecie de Arbol Hospedero y
istribuciédn Egspacial.

Tillandsia deppoana fud observada an el area de estudio
en 56  arboles de lag siguientes ospecies: Liquidambar
macrophylla Ocrsted {(MWamamelidaceae), Carpinus caroliniana
Walter (Betulaceao), Ostrya virginiana (Miller) C.Koch
(Betulaceae), Moliosma alba (Schelcht.) Walp. (Sabiaceae),
Clethra mexicana UL (Clethracese) y Quercus spp. (Fagaceae).
$in embargo, de las 131 plantas de T. deppeana que fueron
raeconocidas, el %3.97% eztaba creciendo en arboles de L.
macrophylla (Figura 4), siendo significativa la diferencia
de las proporciones de aparicién de 7. deppeana en las otras
aspecias (x2:92.52, £<0,001). Se encontrd un promedio de
4.23 bromelias por arbol de L. macrophylla (sz3.61, n=31),

sin gue se presentara una correlacidén significativa entre la
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Figura 4. Frecuencia de aparicion de Tillandsia deppeana en
Arboles hospederos de Liquidambar macrophylla, Meliosma
alba, Clethra mexicana, Carpinus caroliniana, Quercus spp, Y
otros arboleg presentes en el Pargue Ecolégico F.J.
Clavijero. (x“=92.52, P<0.001).



altura de los arboles vy el namerc de individuos de T.

deppeana observados en ellos (rz0.51, £=0.16, P<0.053).

Tillandsia deppeana creces con mayor frecuencia entre
los 11,0 m y 17.0 m de altura de los &rboles de L.
macrophylla (54.19%, x2:66.66. P20.05) (Figura 95); s8stos
Ultimos alcanzan una altura maxima de 22.08 m, y una minima
de 9.6F m (x=195.29, s:4.11, n=20). La bromeliacea se
localiza principalmente en el tronco o en las ramas cercanas
a el {(secundarias), ~iendo manos  comun  en  1a  parte
"exterior” de  la copa.  &in  embarge, por el caracter
heterofilico antes mencionado, €5 posible gue individuos
juveniles de la edpecie hayan ¢olado gresentes en las ramas
mas externas da las copan 2in quo se pudieran identificar.
Aadams  y  Martin {(198ec)  observaron que  Jjuveniles de  T.
deppeana s entontraban on tads 1a copa de los arboles, pero
que pocos individuos co desartellaban hasta la forma adulta
en la parte superior de la copa. Los mismos autores
consideran que esta distribucion probablemente no se deba a
las diferencias fisiolodgicas, =ino que sea el resultado de
las diferencias morfolagicas entre los estadios de
desarrollo de T. deppeana, y & las caracteristicas

arquitectonicas de los arboles.

De acuerdo al tipo de nutricidén mineral que realiza T.

deppeana durante su desarrollo, se ubica en las categorias
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dae forma atmosférica cuando juvenil (Tipo IV) y forma tangue
cuando adulta (Tipo III) (Pittendrigh, 1948). Con base en la
demanda de luz, Pittendrigh (1948) y Benzing (1980) agrupan
a las diferentes formas de el Tipo Iv vy Tipo III,
en los niveles expuestas vy tolerantes a la sombra,
raspectivamente. Estos agrupamientos basados en la
fisiologia de las plantas, aparentemente corresponden con
los datos de localizacion en los arboles de la poblacion

estudiada.

La mayoria de las bromelias estudiadas se ublicaron con
orientacion norte (Figura o), predominando la posicién NE
que correspondas  Con ol lado {(la cara) de los Aarboles
axpuesto hacia el viento en la opoca de "nortes” (x2=50.50,
P<0.001). Durante eoote  periodo, las  especies arboreas
mancionadas, y especialuente L. macrophylla, no presentan
hojas y las ramas eztan completamente desnudas, permitiendo
que las semillas de T. deppeana ouedan alcanzar coh relativa
facilidad la cortera de los &rboles (ver Resultados vy

Discusidn inciso E).

Es necesario recordar que en esta parte del estudio
s6lo se consideraron las plantas que fueron facilmente
raconocibles por la presencia de la inflorescencia (que es
caracteristica), y es posible que por el estado de inmadurez

de los individuos se haya registrado més frecuentemente a



Figura 6. Frecuencia de la orientacion en 1la que fueron
observadas las plantas de Til,{andsia deppeana en los arboles
de Liquidambar macrophylla (x“=50.50, P<0.001).
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T. deppeana en los &rboles de L. macrophylla. Sin embargo,
bromelias pequefias e inmaduras, que no pudieron ser
identificadas, fueron vistas en gran nidmero en Aarboles de
Quercus <pp. Manteniéndose con el tiempo sin variacion la
presencia de éstas pequefas epifitas en los encinos {segun
lo observado en 1988 y 1989). Estas plantas, (en el largo
plazo) al momento de florecer y ser identificadas, pueden
potencialmente cambiar la proporcion en las frecuencias de
aparicion observada para T, deppeana en los arboles
hospedaros, ya que <0 cree que ta forma atmosférica de T.
deppeana puede persistis de 10 a4 12 afdos antes de cambiar a
la forma tanque adulti, v en este estado transcurrir de ocho
a diez afos antes de iniciar 1a reproduccion sexual (Matos vy
Rudolph, 1984). Bensing y Rentrow {1974) consideran que las
bromeliaz dea tipo atwmesnforico tiene wun  crecimiento vy
alcanzan la madures mucho nas lentamente que las bromelias
terrestres y las bromelias de tipo tangue, lo aque refuerza
la idea de permanencia de T. deppeana en estado juvenil por
largo tiewpo. Sin embargo, es necesario considerar este

aspecto con mayor detenimiento en un estudio a largo plazo.



b).~ Biologia Floral

1).- Crecimiento reproductivo, floracion y éxito

reproductivo.

Los individuos de Tillandsia deppeana presentan un
crecimiento relativamente lento de las estructuras
reproductivas, que va da 3 a 4 meses. Durante este periodo
producen 14 espigas en promedio (<26, n:=H). £stas siguen una
sacuencia de floracion de abajo hacia arriba; es decir, las
espigas de la parte baja del nocapo iniclian la produccion de
flores siguiendo lat iomediatas superiores, hasta que sea
llega a la espiga de o parte apical de la inflorescencia.
No hay un esguemns de tiempo gue determing como surjan las
flores. Posteciormente, ¢l surgimianto de las flores nuevas
en la planta =¢ roaliza esn forma indistinta, en cualguier
parte de la inflorescoencia, pero conservandose el patron

nicial de floracion en cada una de las espigas.

Antes y durante la floracidn, las bracteas florales de
los individuos estudiados presentaron el liguido de funcidn
desconocida que fué registrado por Gardner (1986a). Este
liquido es inodoro, transparente, de un color crema muy
palido, no totalmente cristalino, y de consistencia
ligeramente viscosa al tacto. Por lo gue se observd con sl

refractémetro, no cantiene azlcares y, probablemente, aunque




no sea su funcidn, esté actuando como un tipo de "atrayente”
o "recompensa’ para algunos herviboros de T. deppeana (ver
Resultados y Discusién inciso D). Las plantas presentan
regularmente este liquido entre 1las bracteas Jjdvenes
inmaduras y/o en floracién, pudiendo ser observado mediante
una leve presion en la parte media de una de ellas. Sin
smbargo, se observo en individuos de T. deppeana mantenidos
a la intemperie, que despues da pasar algunos dias calurosos
sin precipitacion, y teniendo unicamente la humedad nocturna
cotidiana come fuenle de liguidos, el flujo entre las
bracteas descendid pauvlatinasente hasta casi no  ser

percibido.

Las epifitas havitan  an  lugares extremos de gran
insolacion, altas tempotaturas v a veces, poca
precipitacidén. Eatas plantas  han  desarrollado diversas
caracteristicas qus lee han permitido solucionar la pérdida
da liquidas bajo ewtas condiciones (v.g presencia de
tricomas, y fijacion ocuscura de C0-). Por ello., es dificil
pensar gue T. deppeana este gastando energia en la secrecion
de ligquidos que no le retribuyan benaeficio alguno; al
contrario, aumentan la probabilidad de ser atacada por un
organismo gue le puede causar alguin tipo de dafio, provocando
una fuerte reduccidédn en su potencial reproductivo. Es mas
l16gico suponer que la presencia de este ligquido sea el

resultado de la captacidn del agua de 1lluvia por las



bracteas florales; por lo tanto, al no haber precipitacién,
aumentar la temperatura y existir mas evaporacién, disminuya
sU presencia. Aungue algunas plantas (especies de
Commelinaceae) presentan también un liquido en las bracteas
florales con caracteristicas fisicas <cimilares a las del
liquido de 7. deppeana, y s piensa que realiza alguna
funcidn durante el desarrollo de las flores (H. Hernandez,

com. pears. ).

).~ Tiewpo de vida y actividad de las flores.

lLos indiviaguos de T, deppeana produjeron diariamente un
promadio de 3.83 flores por individuo (s=zi.61, n=9%9). El
pariodo de floracion ze oxtiande hasta 9 semanas, de marzo a
mayo (Figura 7) (observaciones tecalizadas en 1987 y 1988).
Dependiendo de las condiciones climaticas, éste Jdltimo puede
iniciarse en enero, principalmente por altas temperaturas y
poca humedad (como ocurrié en la floracion de 1989). Las
plantas estudiadaz en esta seccion produjeron al final del
periodo fTloral un promedioc de 147 flores por individuo
(8=15.33, n=5), de las cuales s6lo 33 (22.45%) formaron
fruto (s=15.33, n=5). El cociente del nimero de frutos
producidos entre el numero de flores producidas (cociente de
produccién de frutos) fué de 0.2245, indicando gue menos de
una cuarta parte de las flores producidas por un individuo

forman fruto. Lo anterior sugiere gue aparentemente la
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eficiencia reproductiva de la especie es relativamente baja.
Este suceso puede explicarse de las siguientes mansras: (1)
que haya limitacidén en el polen y que pocas flores lleguen a
sa@r polinizadas (Sutherland, 1987), i.e. a pesar de las
visitas de el o los polinizadores no se polinizan
suficientes flores; (2) gue no exista un numero suficiente
de polinizadores (Rico-Gray, com. pers.), 1i.e. aungue la
planta produzca abundante polen los vistantes son
relativamente pocos; (3) que exista aborto selectivo de
algunos frutos, madurando sele aquellos frutos gue tienen la
mas alta calidad, an términos de numero de  dvulos
fertilizados o constitucion genetica de las  semillas
(Sutherland, 1587); o (4) que, por contar con la alternativa
de la reproduccion vegetativa la asignacion de recursos para
la produccion de  recompensas,  desarrolle de frutos vy
crecimiento vegetative wra Jdiferancial; ya que tedricamente
por medio de la ygencracion de retofdos puede mantenarse el
nimero de individuos de la poblacion. pdemas, de esta ultima
forma, la tasa de crecimiento €< mucho mas rapida para
alcanzar el estado adulto, que desarrollandose desde
juveniles (Adams y Martin, 1986c), va que no tiene que pasar
la planta por la fase atmosférica (lapso de crecimiento
lento), vy por los riesgos de establecimiento. Un retofio de
un individuo mantenido en invernadero tardé 4 apos desde su
surgimiento hasta el estado reproductivo (obs. pers.). Por

otro lado, al tener el vastago coneccion fisiologica con la
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planta madre, la adjudicacion de recursos para su desarrollo
estd garantizada, por lo menos durante el primer afio de vida
mientras muere la planta madre. Tal como ocurre en los
ramets de Trientalis borealis Rafin. (Primulaceae) due
pueden mantener intercambio de metabolitos, agua, nutrientes
y hormonas (Cook, 1983). Esta Gltima idea es necesario

probarla adecuadamente para T. deppeana.

El tiempo de vida de laz {lores es relativamente corto,
siendo unicamente de 52 horas on promedio (s5:4.35, n=27)
(Tabla 1, Figura 8). £} crecimiento se inicia regularmente
en las udltimas haras  de 1a  wadrugada (04:30-05:00)
alcanzando su maxima dosarrollo (J.60-4.07 cm) alrededor de
la media noche de ese miwmo dia (22:00-03:00). En el estudio
se considerd el principio de ) desarrollo de la flor cuando
apeanas se pudo apreciar osta emorgiendo entre las bracteas.
Al momento de alcanzar su tamano maximo, los estambres y el
gineceo quadan libres owxcediendo & 1oz petalos (estambres
exsertos) (Figura 2c). LoS estambres <e aobservaron liberando
polen (con los sacos polinicos abiertos) cuando la flor

alcanza su tamano maximo.

Se registré asincronia en la maduracidn sexual de las
estructuras florales (Figura 2b). Cuando la flor alun se
encuentra cerrada, los estambres, de ubicacion posterior al

gineceo, se encontraron liberando polen. Este hecho nos
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sugiere que los individuos sean protandros, es decir, que
las estructuras masculinas maduren antes que las femeninas.
Esta caracteristica de asincronia en el crecimiento sexual
fué considerada por Gardner (1986a) en la descripcidn de los
rasgos florales de las especies de Tillandsia del grupo III,

donde incluye a T. deppeana.

Se hicieron observaciones con una lupa de campo Marx
(10X y 20X) con el fin de prover que con algun movimiento,
durante la manipulacidn de las plantas o con el viento,
existiera contacto dal estigma con los granos de polen, Yy

que se estuviera realizando autopolinizacian., 0 gue el

Tabla 1. Eventos aue ocurren durante el tiempo de vida de
las flores de Tillandsia deppeana. Primer dia, la flor crece
y alcanza su mayor talla. Segunde dia, la flor produce
néctar vy es visitada por el colibri. Tercer dia, tiempo
durante el cuasl la flor cierra sus paéatalos y “muere”, parte
del 2° dia y algunasz horas del kA

1° Dia oY Dha ° Dia
Horas cm Horas % Azdcar om Horas Condicién
04:00 0.00 02:00 .00 4.07 20:00 firme
05:30 0.43 500 0.00 4.07 22:00 bofa
06:30 G.97 0%:20 10.40 14.07 24:00 bofa
08:15 1.07 06: 3 19.30 4,07 02:00 flacida
10:15 1.47 09:00 2%.90 4.07 04:00 flacida
12:15 1.91 11:00 20.00 4.07
14:15 2.41 13:00 11.23 4.07
16:15 2.76 15:00 10.57 4,07
18:15 Z.08 17:00 0.00 4.07

a4
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contacto de los estambres con el estigma ocurriera cuando la
flor adn estd cerrada (cleistogamia). Sin embargo, no se
observo ningin grano de polen adherido al estigma, lo que
sugiere, por lo menos, que en condiciones naturales, no
ocurre avtofecundacion en 1la especie (ver Resultados vy

Discusion inciso C).

Después de que la flor alcanra su maximo crecimiento,
pasan de 2 a 3 horas antes do que pusda percibirse que se ha
producido nectar, hecho que courre a las 26 horas de haberse
iniciado el crecimisnto (Figura & y Tabla 1). El pico mas
alto de porcentaje de azucar se alcanza ertre las 08:00 vy
0%7:00 horas del dia {30 horat de tiempo corrido), decayendo
rapidamente hacia las primeras horas de la tarde (entre las
14:30 vy 16:30 horas, 37 haras do horario corrido). fwungue no
fué medida la cantidad de nectoar producida por cada flor
durante los intervalos de observacion, éste alcanzé a subir
aproximadamente 1.0 cm en los tubos capilares
(aproximadamente 2 ul). Lo anterior nos sugiere que desde el
momento en gue termina su desarrrollo, cada una de las
flores queda expuesta & los diferentes visitantes ofreciendo
como recompensa primero polen, completandose horas después

con néctar.

Las caracteristicas que presenta T. deppeana durante su

periodo reproductive se apegan fielmente al patrdn que se ha
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definido para el sindrome de polinizacién ornitofilica
descrita por Faegri y van der Pijl (1971). Esto es, flores
tubulares con labio o margen ausente o curvado hacia abajo
(Figura 2c), ausencia de olores, nectar como recompensa ¥y
colores llamativos. Ademas, por ser plantas que producen
pocas flores diariamente, con lo cual extienden su periodo
da floracion por largo tiempo, vy ofrecer néctar como
recompensa, guedan comprendidas en la astrategia de
polinizacidén del tipo conducta nomada de forrajeo
(trapline). De wasta torma la planta ofrece una recompensa
que es relativamente poca en cantidad poro de alta calidad,
por lo cual los vizitantes incluyon la visita a ésas flores
en sus recorridos g forrajeo diario. Al visitar
continuamente una y ctra f1lor en una misma planta y entre
individuos se forza o  que ocurra  geitonogamia. Esta
estrategia ha sido vbservada an  diferentes  plantas
tropicales terrastres vy epifitas, v estd relacionada con la
actividad de forrajeo de coullibries y abejas (v.g., Stiles,
1978; Frankie et al., 1°83). Gardner (1986a) observo que
Tillandsia deppeana, junto con otras especies de su mismo
grupo, fueron visitadas por abejas en los jardines donde las
mantuvo durante su estudio. Menciona ademas, que
probablemente en el campo, las abejas también sean
visitantes de sus flores, obteniendo beneficio de su visita

con el polen; aungque no Jjueguen el papel de polinizadores.
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3).- Visitantes.

Durante las obsarvaciones realizadas, Tillandsia
deppeana fué visitada por Amazilia cyanocephala
(Trochilidae). Las visitas del colibri durante el periodo de
produccidén de néctar de la bromelia fueron relativamente
pocas, a intervalos irregulares y muy breves (4-& seg en
toda la inflorescencia} (Tabla 2). Durante la toma de las
muestras del nactar (entre 9:00 y 13:00 hre) en los sitios
de observacion de la floracion y fructificacion de T.
deppeana en los arboles {(Tabla I, Hesullados y Discusidn
inciso D), se  ascuchd  @hv varias  ocasionas el ruido
caracteristico producido por ol aleteo de colibries; sin
embargo, estos ne pudieron wer obuoervades forrajeando en las

ogurar que sea la misma

plantas, por 1o que no e puode A
especie (A. cyanocaphala) 1a que visite las plantas a
diferentes alturas. ademas, oen  e<ste periodo, no fueron
observadas abejas on las flores de T. deppeana, como Gardner
(l986a) supone que deberia currir. Las observaciones
realizadas no aseguran gque las abejas no visiten las flores
de T. deppeana, por lo que es necesario realizar un mayor

nimero de observaciones.

Durante el estudio también fueron capturados algunos
otros organismos en la planta (Himendpteros: Formicidae,

Dipteros: Culicidae y Muscidae, Coletpteros y Lepiddpteros).
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Solo dos de ellos tienen algin tipo de interaccion
perceptible con la planta; escarabajos de la familia
Curculionidae se encontraron picoteando una flor vieja;

probablemente chupando néctar o el liquido viscoso de las

Tabla 2. Visitas registradas del colibri Amazilia
cyanocephala en las flores de Tillandsia deppeana.
(tres dias de observacmon)

Horas deol Numero do Flores Tiempo de
Oia visitadas visita (seg.)
05:58 4 5
0611 7 [S)
06:32 H &
08:06 3 4q
09:235 S [
10: 54 7 [S)

bracteas florales; vy mariposas nocturnas (lLepidoptera:
suborden Frenatae) que ovipositan en las bracteas florales.
lLas palomillas se localizaron por la acumulacidn de resina
que se forma en la superfice de la espiga cuando se
introduce la larva. ta relacion de 1la mariposa con T.
deppeana causa en esta ultima disminucidon en su capacidad
reproductiva, va que la larva destruye totalmente una flor
durante su desarrollo. Aunque la interaccion de la mariposa
con T. deppeana no es muy comun (Unicamente observamos tres
plantas con sefiales de perforaciones), una flor representa

potencialmente para la planta 116.33 semillas en promedio.
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4).- Produccion de frutos y semillas.

£l peso de los frutos fua variable, siendo el peso
promedio de 0.2544 gr (=:0.0795, n=33). Se aencontrd una
relacién positiva y altamente significativa entre el peso
del fruto y el numerc de semillas contenidas en ellos
(r=0.9189, t=12.36 P<0.0l). £l promedio del numerc total de
samillas por individuo fue de I,829 (=732, n¥%), las cuales
tuviaron un peso promadic de ©.0007 gr ($:=0.0001&, n=33),
encontrandose un promedio de  116.3% semillas por fruto

(£567.86, n=23).

Las plantas epititas producen regularmante un gran
numera de seamillas, 3wl ¢Omo  renuevos o brotes que son
producidos vegetativamentle; esta estrategia es una
caracteristica de las plantas monocarpicas (Benzing, 1980).
Ademas, @stas plantas habitan en lugares considerados como
da corta vida qus estan potencialmente y permanentemente
expuestas a perturbaclién (por viento y lluvia),y de gran
“stress” hidrico y nutricional (ramas de Arboles). Por 1lo
que al contar con una gran namero de propagulos en forma de
semillas facilmente dispersables aumentan la probabilidad de
que su progenie alcance sitios adecuados para su desarrollo,
ya qus participan muchos factores en el establecimisnto y

posterior desarrollo de las plantulas. Desde éste punto de
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vista, se pueden ubicar a las plantas epifitas en la
estrategia de historia de vida "r"; plantas que habitan en
lugares inestables (Silvertown, 1982), que demas, se
desarrollan relativamente r&pido y produciendo una gran
cantidad de semillas (Benzing, 1980; Gentry y Dodson, 1987).
Por otra parte, como ya se menciond, mediante la producciodn
de retofios o hijuelos antes o inmediatamente después de la
floracién, los individuos de 7. deppeana de cierta forma
aseguran la permanencia de la especie en los sitios que ya
ocupan dentro de la comunidad. Manteniendo por lo menos de
e8sa manera el mismo nunmero de individuos de la poblacion, si

los sitios donde habitan no Son destruidos.

Por lo que se concce sobtre @) desarrollo de Tillandsia
deppeana, aparentemente Yo ldea anterior no concuerda muy
claramente con  a<la ospacia. Matos  y Rudolph  (1984)
mencionan que estsa bromella puede permenecer en el estado
morfologico nutricicnal atmosferico por largo tiempo (10-12
anos). Su clasificacion comsc planta "r7 (desde el punto de
vista clasico) viene ha ser muy relativa. Por otro lado, la
mayoria de las plantas obcservadas se encontraban en el
tronco de los arboles o en las ramas cercanas a él (ver
Resultados vy Discusion inciso A); asi que la mayor
frecuencia de T. deppeana es en los sitios menos inestables

del ambiente aéreoc, en términos de ser sitios que son

fuertes como los troncos y las ramas, y que soportan el peso



da un adulto en forma tangue con &) agua almacenada en su
roseta (Adams y Martin, 1986c). Pudiendo ser que muchas qus
se establecieron en ramas pequefias hayan muerto. (Porqué los
juveniles atmosféricos de T. deppeana permanécen en ese
estado tanto tiempo? LAcaso durante ese tiempo se
dasarrollan paulatinamente, como proponan Benzing y Renfrow
(1974) gque ocurre en las bromelias tipo atmosféricas? ¢0 es
un estado suprimido de la especie para los sitios inestables
y adversos, desarrollandose como adulto (forma tanque)
dnicamente cuando la  forma atmosferica <e establece en
sitios donde las condiciones sean favorables? Si algunas
especies tropicales presentuan la caracteristica de supresion
del desarrollo bajo condiciones  ambientales adversas,
cpueden las eplifitas presentar un estado similar? Estas
preguntas deben de considerarse con mayor detenimiento, ya
que poco se conoce Sobre el proceso de sucesion de  las

plantas epifitas (Benzing, 1780).

c).- Pruebas de Compatibilidad:

Las plantas que permanscieron expuestas libremsnte a
los wvisitantes produjeron un total de 147 flores en
promedio, las cuales Fformaron 33 frutos (22.45%%) (ver
Resultados y Discusidn inciso B). La planta a la cual se le
cubrieron las flores para probar autofecundacién produjo 70

flores, de las cuales no se formé ningun fruto (0.0%); lo
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cual sugiere la necesidad de un vector para el transporte
del polen y lograr la fecundacidn, y que sn la naturaleza no
se efectie autopolinizacidn automitica. En el individuo que
fud utilizado para probar geitonogamia, se efectud el
intercambio de polen an 38 flaores; el polen de 19 flores fué
transportado manualmente al estigma de otras 19 flores, y el
polen de las segundas tué colocado en sl estigma de las
primeras. Estas f{lores produjeron unicamente btres frutos
(7.89%). En los individuos que tuercon utilizados para el
antrecruzamiento, %4 flores fueron utilizadas (27 flores de
cada uno); de lao cualos 0o se desarrolld ningun fruto
(0.0%). Los resultados obtentdos en @stas dos dltimas
prusbas, ¥ e} nocho de habed utitizado para los
entracruzamientaos  flores  jovanes  de  reciente  formacidn,
sugieren lo siguionte: a) gue al momente de efecrtuar las
manipulaciones ninguna de las Jdos eslructuras reproductivas
habian alcanzado la madures suficiente para  lograr  la
fecundacian; b) que al ser las tlores protandras no se hayan
ancontrado receptivas las estructuras de las diferentecs
flores utilizadas al momento de realizar las polinizaciones.
Siendo las flores protandras, lo Que impide la
autofertilizacion, ademas se regquiera de algun tiempo
especifico para que los estambres alcancen la madurez, lapsoc
qus tal vez no se dié adecuadamente durante las
manipulaciones; puesto gue sblo en un caso (geitonogamia) se

obtuvieron frutos (7.89%). Por lo que se considera nacesario
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realizar un mayor nimero de experiencias de polinizacion

manual en la especis.

d).- Floracion y Fructificacidn en los Diferentes
Sitios en los Arboles:

Debido a las condiciones inaccesibles en que habita T.
deppeana, uUnicamente se pudo tener alcance a siete
individuos para efectuar observaciones directas. Este numero
es insuficiente para realizar interpretaciones con apoyo
estadistico riguroso. Sin embargo, en algunos casos, fué
posible realizar algunas pruabas astadisticas no
paramétricas gque apoyan parte del analisis que se precsenta a
continuacion. La informacion obtenida an el campo fué
comparada con los datos de Jods individuos mantenidos en

invernadaero (ver Resultadoy y Oiscusion inciso 8).

1).~ Sitios donde sa encontraron las plantas,

Las caracteristicas de los sitios donde se ancontraron
los individuos estudiados se presentan en la Tabla 3. Mas de
la mitad de las plantas se encontraron creciendo en los
troncos; con orientacidén norte, Qque es la posicidén mas
frecuente de las plantas en el bosque. Se observd, aunguse en
forma relativa, que las condiciones de luz variaron de menor

a mayor iluminacién. Conforme se encontraron las plantas a



mayor altura, la cubierta de vegetacidén era menor, estando
expuestas a una mayor radiacién que los individuos de los

sitios bajos.

2).- Caracteristicas de las inflorescencias.

En general, algunas de las caracteristicas presentadas
por los individuos de 7. deppeana parecen ser iguales,
mientras que otras manifestaron diferencias entre si. La

Tabla 4 muestra las caracteristicas reproductivas que

Tabla 3. Caractoristicas de loz sitios donde e encontraban
los individuos de Tillandsia doppeana que fuaron observados
durante esta parte dol ostudio.

Numero de Altura sobre

Individuo el suelo an ol de luz
{(m) arbol
1 2.00 tronto Ny sombreado
2 2.40 Lronco SW sombreado
horaquaeta
K4 2.15 tranco SW sombra
parcial
4 6.10 rama S sombra
parcial
5 9.20 tronco SW sombra
parcial
6 12.00 rama S iluminado
horqueta soleado
7 12.00 rama S iluminado

horqueta soleado
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inicialmente exhibieron las bromelias. La langitud de las
inflorescencias y &l promedio en el tamafic de las espigas
manifestaron no ser iguales (x2:24.27 Yy x2:54.33, Pc0.05,
respactivamente). En cambio, el numero de espigas por planta
parsce no ser significativamente diferente (x2:3.65,
P<O.05). Esto nos suglere que aungue las plantas lleguen a
tensr inflorescencias de diferente tamafo, 8l numero de
espigas presentes en ellos puede llegar a zer muy semejante.
Plantas localizadas a cualquier &ltura, pueden llegar a
tener la misma potencliulidad reproductiva (manifestada como
el ndamero de ospligas, 5t las espigas producen el mismo
namero de flores). Las cifras encontradas para cada una de
las caracteristicas =enaladas eonh los indiviouos mantenidos
en invernadero, caen doentro del rango observado en el campo
para cada una de ellas, sugiriendo gque no hay Crecimiento

diferencial en una u otra condiciébn,
2.1).- DLepredacion de las Inflorescencias.

l.as plantas presentaron difarentes ¢grados de dato en
sus escapos. Entre los 3.15 m y 9.20 m fueron observadas
plantas con daio de moderado a excesivo (individuos 3, 4 vy
5, Tabla 4). El mayor dafio se encontrd en la planta ubicada

a 6.10 m, con la categoria de dafio
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Tabla ¢. Caracteristicas de las estructuras reproductivas de Tillandsia
deppeana Steudel, a diferentes alturas sobre el nivel del suelo en los
arboles de Liquidambar macrophylla Oersted en el 4rea de estudio.

Planta Altura sobre Altura de Nimero de Dano Promedio Altura de
Nimero el suelo Inflores. Espigas en las Espigas las Espigas
(m) (cm) (categoria %) X+S (cm)
1 2.00 70 17 1 0.00 28.50+0.,50
2 2.40 50 15 1 0.00 26.25+0.65
3 2.15 53 14 2 14.79 17.36+2.03
4 6.10 &4 13 5 80.77 19.75+3.,40
) 9.20 65 20 I 40.00 21.34+0.49
& 12.00 1 21 1 0.00 123.45+0.76&
7 12.00 Bqt 17' 1‘ 0.00 14.13+0.68
inv 0.00 71 14 1 Q.00 14.25+2.71
*

promedio de cinco plantas

Tabla 7. Caracteristicas de las flores de TVillandsia deppeana Steudsl,
en las diferentes alturas sowre el nivel del suelo que fueron
consideradas.

Planta Altura sobrae HNumoro do  Humora de Altura de Azvcar en
NUmero el suelo Frores flores pot  las Flares el Nectar
(m) Eopiga (=) ~1a {cm) x+e (%)
(n 10} (n=10)
1 2.00 82 4,88 4.1530, 47 24.,50+0.52
2 2.40 113 7.06 5.7Q4O;§§ 23. o+01*?
K 3.15 57 2.64 Q.00 ¢.00
4 &6.10 71 5,46 d.SOtO;?g 24.2040*12
5 9.20 118 5.90 .00 0.00
& 12.00 124 5.5% 4.5040.62 24.50+0.3
7 12.00 154‘ 9.0a‘ 4.01+0.39 e 21.42+0.42**
inv 0.00 147 10,50 4.08+0.12 23.90+0.49

. RS . .
*xpromedlo de cinca plantas, promedio de cinco plantas 10 flores c/fu,
estos datos no pudieron ser tomadas por la inaccesibilidad de las
plantas.



5 (con un B80.77% de sus espigas dafadas). En la planta
localizada a 9.20 m el dafo ya fue la mitad del anterior,
categoria 3 {(40%). Y el individuo wubicado a 3.15 m tuvo
14.79% de las espigas deterioradas (categoria 1). Se pudo
observar en tres ocasiones a la ardilla gris Sciurus
aureogaster (Rodentia: Sciuridae) alimentandose de plantas
de T. deppeana durante &1 inicio de la floracion (periodo
reproductivo de 1989). Leopold (1985%) menciona que las
ardillas tienen una dieta quo puede ser variada, desde
partes de plantas hasta huovos de aves y peguenos reptiles,
Y Que cuando nNo  haya otros alimentos disponibles, éstos
animales puden rocurrir a yemas ¥y partes verdes de las

plantas. Tal como ocurre con T, doppeana.

En la epoca mas woca del apo, cuando la floracioén
apenas inigia y 1a  mayor parte de las  estructuras
reproductivas de T. deppeana ostan terminado su desarrollo o
estdn preparando la floracidn, las ardillas (8. aureogaster)
recurren a alimentarse de las esplgas o de parte de ellas:
que son las partes mas Jjovenes de la planta con alto
contenido proteinico e hidrico. Durante los recorridos
realizados, se observdé que las plantas de 7. deppeana
presentaban diversos dgrados de dafho en las inflorescencias
producido por §&. aureogaster, abarcando desde pérdida de
parte de una espiga, hasta el desprendimiento total desde su

base. De un total de 180 plantas de T. deppeana que fueron
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Figura 9. Frecuencia del porcentaje de dafio observado en los
individuos de Tillandsia deppeana.



ragistradas durante la floracidn de 1989, un porcentaje bajo
(33%) conservaban relativamente intactos sus escapos , pero
la mayoria de las plantas observadas (63%) presentaron algin
grado de dafio (Figura 9). De ser constante la actividad de
la ardilla, ésta raduce prematuramente el potencial
reproductivo de la especie. De acuerdo con algunas ideas
presentadas anteriormente (Resultados y Discusién inciso B
subindice 2).- Tiempo de vida y actividad de las flores), la
planta podria disparar la asgignacidn de recursos a las
estructuras reproductivias restantes (flores y meristemos
para la produccion de 1oz renusvos), de ésta forma no
reemplazaria las estructuras perdidas, pero el potencial
reproductivo no ewtarta tan sermado. Se considera necesario
realizar gstudics  gue  00%  berailan conocer  con mayor
exactitud 6l tipo de respuests que T. deppeana tiene al dafo

producido por las ardgillas.

3).- Flores,

El numero de flores y sus caracteristicas consideradas,
también presentaron una relativa semejanza, como en las
situaciones anteriores {(Tabla 5). El1 nimero total de flores
por individuo observado en las plantas fuéd muy variable
(x2=26.02, P<0.0%), vy hasta ciarto punto resultd ser
independiente del dafio presentado por las plantas. La planta

No. 3, con 14 espigas y 14.79% de dafo, tuvoe 37 flores,
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mientras que la No. 4, con 13 espigas y mas del 80% de dafio,
produjo 71 flores (Tablas 4 y 5). Estos resultados sugieren
lo siguiente: a) como respuesta al dafo severo, la planta
No. 4 pueda haber asignado mayores recursos potencializando
su "muestra” floral, es decir que la planta haya
desarrollade el mayor numero de flores posibles para
contrarrestar el daifo que presentd, y b) que la planta No.
3, a p@esar del dafio presentado, haya tenido algdn
impedimento ficiolbgico que no le haya permitido producir un
mayor numero de flores. Por olro lado, no se observd
correspondencia entre el numero de espigas y el numero de
flores producidasz en las plantas (ra=0.46, P<0.05; cifras
obtenidas sin conasiderar los datos de las espigas danadas).
La floracion esta ene funcion de la ficiologia de la planta vy
de las caracteristicas anbientales. Downs (1974) sefiala gue
la combinacion de el fotoperiodo, la temperatura, vy las
hormonas vegetales {aciao givarerico, acido acetico
noptaleno, beta hidroxietilidrazine), inducen la floracidén
en Aechmea bracteata (Swartz) Griseb., Puya berteroniana Mez

y varias especies del genero Vriesea.

El numero promedio de flores por espiga, su altura vy
contenido de azucar en el néctar, parece no ser diferante en
las plantas (Tabla 5) (x2=é.72, x2:0.17, x2:1.44, P<0.05;
respectivamente). No existen trabajos que documenten el

nimero de flores que producen las plantas epifitas a
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Tabla 8. Caracteristicas de los frutos de los individuos de Tillandsia
deppeana Steudel en las diferentes alturas sobre el nivel del suelo en
el area de estudio.

Planta Altura sobre Namero Relacion Peso de Frutos Frutos
NUmero el suslo de Frutos Fr/Fl los Frutos Abortados Darfados
(m) (x+s mgr)

1 2.00 15 0.1807 35.7+67 e} o]

2 2.40 1o 0.1404 265 .4+454.7 e} (0]

3 Z.15 32 0.8649 286.5471.9 [¢) o

4 6.10 11 0.1549 292.1+452.3 2 2

5 9.20 11 0.0932 283.7473.2 o} (o}

[ 12.00 34 0.6774 276.8+65.8 [0} o]

7 12.00 115' 0.74¢68 249 .83469 7r 4 (¢]

inv 0.00 33 0.2245 254.4479.5 o] Q

promedio de cinco plantas

Tabla 9. Caracteristicas do las semillas de los individuos de Tillandsia
deppeana Steudel en las Jdiferentes alturas sobre el nivel del suelo en
el area de estudio.

Planta Altura zobre Semillas por Semillas Peso de las

NGmero el suelo Fruto totales semillas
(m) (=ts) (x+s mgr)
1 2.00 0.638+0.00015
2 2.40 0.6224+0.00039
3 J.15 0.837+0.00027
4 &,10 0.161+0.00024
S 9.20 0.132+0.00025
=3 12.00 0.839+0.00022
7 12.00 O.617+0.00019*
1nv 0.00 0.700+0.0001¢&"

promedios de cinco plantas



diferentes alturas sobre el nivel del suelo (muestra
floral). Sin embargo, para plantas terrestres, Roubik vy
colaboradores (1982) encontraron que en general los 4arboles
de Cochlospermum vitifolium (Willd) Spreng. produjeron un
mayor numero de flores en 8l estrato alto (»>7m) que en
el estrato bajo (<4m). Aparentemente, para T. deppeana, las
diferentes condiciones de altura, luz y humedad que se
presentan en 1los arboles, no producen cambios en las
caracteristicas de sus flores. Todas las plantas tienen el
mismo potencial de floracion. Para el precente estudio, la
muestra de individuos fue peaueda, por lo que <e considera
nacesario realizar nuevas observaciones gue complementen
8stos resul tados, Adomias, tener prasentg an la
interpretacion de los mismos  que para el caso de  C.
vitifolium las florew de los estratos fueron de una misma
planta, y en T. deppeana =on diferentes individuos los

observados en las diferenton alturas.

4).- Frutos,

£1 numero de frutos producidos por las plantas fué muy
variable (Tabla &), y parece no estar relacionado con el
dafio observado en cada una. El individuo No. 3, con 14.79%
de sus espigas dahfadas, produjo 37 flores, de las cuales se
desarrollaron 32 frutos, En cambio la planta No. 5, con 40%

de dafo, tuvoe 118 flores y sdlo se formaron 11 frutos.
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Zimmerman y Aide (1989) consideran que la produccidén de
frutos en epifitas, particularmente orguideas, puede ser
afectada por la historia pasada de la planta. La produccion
de flores y frutos observada en los individuos estudiados de
T. deppeana, quizd dependa de la historia de procedencia de
cada una de ellas: si la planta que en a@se momento se esté
reproduciendo, se desarrollé de retofico (ca. 4 afos; obs.
pers.) o de semilla (ca. 20 afos; Matos y Rudolph, 1984).
Aspecto que no conocemos para los individuos de T. deppeana
estudiados. FPor otro lado, los valores de la relacion
flor/fruto también fueron muy wvariables. Sin embargo, se

puede ver que fueron muy bajos en plantas que no presentaron

dafio en sus espigas (plantas |y 2). €n cambio en otras las
relacion fué muy alta (plantas 3, &, y 7). A los 3,15 y
12.00 m de altura el exito reproductive de T. deppeana es

aparentemente muy alto., (oncordando con la baja y nula
proporcion da Jdano observada on esos sitios vy, tal vez, &
que los polinizadores puedan Jocalizar mas facilmente a esas
plantas. €sto nos sugiere que la formacion de muchas flores
no asegura la produccion de un gran ndmero de frutos.
Sutherland (1987) probd aque la produccion abundante de
flores por individuos de Agave mckelveyana (Agavaceae) no
contribuye a las caracteristicas femeninas de la planta,
sino que contribuyen como donadores de polen en la actividad
masculina. Por otra parte, si una planta de T. deppeana es

dafiada, ésta no necesariamente va a dedicar sus recursos a
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la produccién del mayor nudmero de frutos posibles. La
produccion de éstos ultimos esta sujeta a la intervencidn de
otros factores, entre ellos, probablemente las visitas de
los polinizadores y los recursos con gue cuente la planta

(Sutherland, 1986, 1987).

Por otra parte, los frutos manifestaron ser semejantes
en cuanto a su peso (x2=0,01. P<0.05). Lo que hace suponer
que aunque ocurra daffo en las espigas, o pocas flores
lleguen a ser polinizadas, el tamaidho general promedio del
fruto (en peso) no cambia. HNHo se manifesta en frutos de
mayor tamafio y pesa, una mayor asignacion de recursos cuando

la planta es danada o pocas tflores con polinizadas.

5).- Caracteristicas de las semillas.

Las caracteristicas obsearvadas de las semillas
refuarzan la idea anterior (Tabla 7). E1l promedio de
semillas por fruto y el peso promedio de las semillas no
vari® en las diferentes plantas (x2=9.29 y x2=0.94, P<0.05;
respectivamente). Roubik y colaboradores (1982) encontraron
en su estudio con Cochlospermum vitifolium, que el numero de
semillas por fruto no estuvo influenciado por la altura en
el a&rbol a la cual se desarrolld éste. Esto sugiere gue las
condiciones presentes en los diferentes sitios en 1los

arboles en donde se encuentra T. deppeana no influyen en la
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produccion de semillas por fruto. Por otra parte, también
sugiere que las caracteristicas de las semillas (nutrientes
y potencialidades de vuelo por el apéndice plumoso,
manifestada por el peso de la semilla) no varian en los
frutos cuando éstos son daflados. (Qué es lo que hace la
planta cuando es dafiada antes y durante la floracién? ;Como
se podria comprobar que si existe una respuesta de la planta
a condiciones adversas durante la reproduccién? ¢Como afecta
la incidencia de herbivoros (insectos y mamiferos) a 1a
bromelia? Es necesario realizar estudios especificos para

responder a éstas interrogantes.

La correlacién de la altura en los arboles con las
caracteristicas reproductivas de las plantas {(Tablas 4, 5,
6, y 7) no fue =ignificativa (rS:N.S.). Esto sugiere que,
aparentemente, lac respuestas individuales de las plantas de
T. deppeana & law condiciones microclimaticas en los arboles
no estan =3 en00 reflejadas an lasg caracteristicas
reproductivay  Jdee los  individuos. También gque, aungue las
plantas =00 danadas gurante la reproduccién, no se aprecia
que estas roalicen alguna accién de sobreproduccidon en los

remanentes reproductivos.
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@).- Patrdon de Dispersién y Deposicidn de las Semillas.

Del total de 8,500 semillas utilizadas en el
exparimento, 3,849 permanecieron en la charola del "arbol
padre”, y 4,65} fueron dispersadas por el viento. De éstas
Gltimas, sdlo 171 (2.01%) fueron capturadas o dejaron alguna
marca en las trampas. Sin embargo, hay que tener presente
que una semilla pudo dejar una © varias marcas en los
cartones, asi que las cifras presentadas a continuacidén
pueden estar sobreestimadaz. 0e los calculos realizados se
desprende que cada semilla tuvo una probabilidad de 0.037%
para llegar a euwtablecerse en las trampas que cubrian una
superficie de J5.40 e Gloconsideramos que un individuo de
L. macrophylla tiene una =uperficie promedio de 87.78 m2 (en
forma gruesa y on dos dimonsiones), que puede ser alcanzada
por las semillas de T. deppeana; entonces, tedricamente,
podemos esperar que 4,418,872 cemillas lleguen a tocar un
arbol. De acuerdo con los datos de numero de semillas por
individuo obtenidas con  los  individuos mantenidos en
invernadero (ver Resultados y Discusién inciso B), ésta
cifra es equivalente a las semillas que deberian producir
uno y medio individuos de la bromelia. A pesar de lo
anterior, y como ya se menciond, encontramos Unicamente un
promedioc de 4.2 plantas adultas de la bromelia por A&rbol

hospedero de L. macrophylla. Estos individuos de T. deppeana

deberian en teoria producir por lo menos ca. 15,336 semillas
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anualmente, y aumentar la probabilidad de deposicion de las
semillas en un 100% (de acuerdo con la probabilidad estimada
en éste experimento). Sin embargo, no todos los individuos
de T. deppeana tienen oportunidad de manifestar todo su
potencial reproductivo (ver Resultados y Discusion incisos

B).

Los registros de las semillas en las trampas fueron
encontrados entre 3.30 m v 10.64 m de altura sobre el nivel
del suelo (Tabla 8). Los porcentajes mas altos de captura se
tuvieron entre 3.55 m y .50 m (49.7%), y entre 7.55 m vy
10.50 m (44.44%). Estos dates refuerzan las observaciones
sobre la distribucion real de las bromelias en el campo
(Figura 5), en donde las mayoros f{racuencias s obsaervaron
entre 9.00 m y 17.0 m de altura {(axtendiegndo hasta 9.00 m el
rango de mayor frecuencia dJde ia braomeliacea). Dentro del
rango anterior, las trecuencias maximas correzpondieron a
las categorias de altura 16.0 y 17.0 m {(con una frecuencia
de 14 y 12 individuos, respectivamente) (Fiaura S). Lo que
indica que si se hubieran colocado trampas a esas alturas,
probablemente se hubiera reflejado eéste patron en la

deposicidn experimental de las semillas.

La distancia que existe entre los arboles va a ser un
factor determinante para que la deposicidn de las semillas

se realice en los sitios dptimos. Ya que a mayor distancia
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entre arpoles hospedsros, las semillas deben de realizar un
mayor y mejor desplazamiento {(tiempo de vuelo y distancia
recorrida). El 62% de las semillas marcadas se capturaron
entre 8.80 m y 15 m de distancia de el "arbol padre”, y el
38% entre 24.5 my 28 m. La distancia en la cual se capturd
8l mayor numero de semillas es muy cercana a la distancia
promedio observada para los arboles hospederos preferentes

(L. macrophylla), 12.82 m (s=6.98, n=30). La distancia

Tabla 8.~ Registros de lasg marcas encontradas en las trampas
colocadas a diferentes alturag durante el experimento de
disparsion de Tillandsia deppeana. Se indica el nimero de
trampa, la alwtura a l1a gue encontraban colocados los
cartones (m), y el panmaro de marcas encontrado en cada uno

(F).

Trampa i Trampa 2 Trampa 2
altura (m) F altura (m) F altura (m) F
8.90 - 8.0 - I 5.80 - 5. %0 & 9 10.64 - 10.43 = )
8.5 - B8.20 = 5,00 - 4,90 = 10O 10.04 - 9.74 = 1
8.10 - 7.80 - 19 .00 - 4,30 = 16 9,44 - 9,14 = 7
7.70 - 7.40 = |1 4,00 - 3,70 = 8 84.84 - 8.5%54 = 3
7.30 - 7.00 = 8 3.40 -~ 3,10 = 8 8.24 - 7.94 = 2

Trampa 4 Trampa S Trampa &
altura (m) F altura (m) F altura (m)
7.70 - 7.40 = J 7.70 - 7.40 =z 12 7.70 - 7,40 = 4
7.10 - 6.80 = O 7.10 - 6.80 = 1 7.10 - 6.80 = 1
6.50 - 6.20 = 7 6.50 - 6.20 = 9 6.5 - 6.20 = 7
5.90 - 5.60 = 2 5.90 - 5.60 = 12 5.90 - 5.60 = 5
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promedio registrada entre los &rboles de todas las especies
de hospederos en que se encontrd T. deppeana en el area de
estudio fué de 11.87 m (s=6.24, n=55). La mayor distancia de
vuelo que pudimos registrar de las semillas de T. deppeana
fué de 35 m, que excede en varios metros el promedio de
distancia entre 4arboles. Es por ello que pensamos que
durante la dispersién de las semillas de Tillandsia deppeana
éstas no deben de tener dificultad para alcanzar un
hospedero. £1 establecimiento y posterior desarrollo de la
planta obedece a la interaccidén de un gran numero de

factores pioticos vy abidticos.

Es claroc que los  resultados obtenidos en  este
experimente nose dan una  idea sobre  la  dispersion vy
deposicion de lac semillas de T. deppeana, aunque presenta
muchas limitaciones para su andlizis, Sin embargo, para
ampliar la informacion y obtener una interpretacion mas
precisa, es necesario efectuar nuevas repeticiones apostando
un mayor numero de trampas a diferentes alturas de las
empleadas y distancias de la fuente de semillas, soltando un
numero de semillas semejante a la cantidad que se produce en
la naturaleza. Ademads, lograr contar con un sistema que
permita la cuantificacién de las semillas en el campo, va
que durante el experimento no se pudieron calcular las

semillas que se fijaron en las cercanias de la planta madre.
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f).- Prueba de Germinacién:

La prueba de germinacién duro 30 dias (23 de octubre-23
de noviembre), desde 1la siembra hasta gue vya no se
registraron nuevas germinpaciones; transcurriendo 15 dias
antes de que las semillas iniciaran la germinacién. Siete
dias despuas germinaron casi todas las semillas,
permaneciendo algunos dfas mas el resto en las cajas de
Petri; suspendidéndose la prueba cuando las semillas que no
germinaban presentaron crecimiento de hongos. Los resultados
indican que la respuesta de las semillas colocadas a
temperatura ambionte dificre: las que parmanecieron
cubiertas alcanzaron B80% do  germinacion 571.%) vy las
descubiertas T4y (2:=2.01) (lavla 2). €n cambio, la reaccion
de 1o0s lotec de =emillas mantenidos a temperatura constante
fué muy similar: 51% en lags descublertas (=:1.8%) vy 52% en
las cubiertas (s71.%%) {(Tabla 93, El analisis de varilanza
indica que existen diferencias entre los cuatro tratamientos
efectuados (temperatura ambiente luz, temperatura ambiente
oscuridad, temperatura constante luz y temperatura constante
oscuridad) (Fg=12.02, Fgy g1(3,30)=6.68). Esto sugiere que
las semillas de T. deppeana tienen mejor respuesta de
dgerminacidén cuando se encuentran a temperatura ambiente y en
sitios muy sombreades. Sin embargo, en un ensayo de
germinacién realizado previamente con semillas de la misma

cohorte (1-15 de mayo), no se observaron diferencias



significativas (t-Student, t=2, P<0.05) (Tabla 9, cifras en
paréntesis) entre el lote de semillas descubiertas
mantenidas a temperatura constante y el lote de semillas
descubiertas mantenidas a temperatura ambiente: 91% (s=0.74)
y 78% (s=1.93), respectivamente. Esto sugiere que
probablemente la viabilidad de las semillas de T. deppeana
s6 raeduce con el tiempo; aspecto que es necesario estudiar

con mayor detenimiento.

Tabla 9. Germinacion de las semillas de Tillandsia deppeana
en loc diferentes tratamientos de luz y temperatura que
fueron sometidas.,

Porcentaje de Germinacion
Tratamientos

Numero Temporatura ambiente Temperatura constante
de Lote Luz Dzouridad Luz Oscuridad
1 80 (70)! 100 30 (40) : 3
2 30 (80)‘ 90 70 (40). &0
3 2 (70), 100 56 (80), 70
4 20 (QO)’ 20 40 (90); 50
5 2 (HO)‘ 80 50 (80)' 30
6 40 (lOO)l 70 &0 (JOO)u 50
7 :Q (10?2' ZO ?0 (100)' 40
8 20 (XOUJ, ’ 40 (loo)' 70
9 10 (90). 50 50 (QO)‘ 50
10 50 (90) 80 30 {2C) 70
Promedio 34.0 (91.00" 80.0 51.0 (78.0)"% sz2.0

ANOVA  Fg712.02 Fg oy (3,36)76.68

* : . - .
Los valores en paréntesis fueron obtenidos en el ensayo de
germinacion realizado en el mes de mayo.
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Estos resultados nos sugieren gue las semillas de T.
deppeana aparentemente pueden germinar sin dificultad bajo
condiciones de 1luz o de sombra, sin requerir condiciones
especialaes de temperatura; o al menos no de los rangos
utilizados en el presente estudio. Si durante la dispersién
las semillas alcanzan en el bosgue algun sitio bien
iluminado, o bien bajo poca sombra, con algo de humedad muy
probablemente gorminaran. Estas son las condiciones
ambientales prevalecientes en el bosque caducifolio durante
el periodo de dispersion de las semillas, Resulta hasta
cierto punto logico lo anterior, puesto que asta bromelia
presenta en 1as peimeras etapas de SuU vida las
caracteristicas ao las bromelias adultas atmosféericas, es
decir, plantaz aque resisten gran iluminacion y condiciones
ambientales muy ~fricas, capturando lo= nutrientes
contenidos en la numedad ambiental; permitiéndole sobrevivir
en las primeras otapac de cu vida. Por otra parte, los
resultados nos indicarm tambien que la gran mayoria de las
semillas aque produce Cada uwuno de los individuos de T.
deppaana son viables en los primeros meses después de que
éstas maduran (entre el B80-90%). Por lo que potencialmente
casi todas las semillas de una cohorte pueden contribuir al
reclutamiento de nuevos individuos a la poblacidn, para el
mantenimiento y colonizacidén de nuevos sitios en el bosque.
Aunque con el paso del tiempo las semillas parecen reducir

su viabilidad, aquéllas que alcancen a fijarse en sitios que



tengan un notable incremento en la cobertura vegstal
(produccidn de hojas que modifiquen significativamente 1la
intensidad de luz en ese punto particular) tendrdn una alta

probabilidad de germinar.

SPorqué  hay relativamente pocos individuos de T.
deppeana en el bosque? El analisis de los resultados de los
incisos A, B, E y F, nos indican que aparentemente son pocos
los sitios seguros (=afe sites) aue existen en el area de
astudio para T. deppeana. nunaue el numero de semillas
producido por individuo sea alto, y el potencial de
germinacion tambiéan lo sea, unicamente <e encuentran, entre
los 11.0 ¥y 17.0 wm dix aitura, las condiciones mas favorables
para el desarrollon  de 1o individuos hasta adultos
reproductivos, sugiriondo gue existe una alta mortalidad de
semillas vy plantulas: teniendo probablemente mas esperanzas
de vida las plantas que logran establecerse en sitios con

exposicion Norte.
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CONCLUSION

Todos los eventos de la reproduccion de Tillandsia
deppeana actuan como moduladores de la distribucidn y de la
dinamica de la poblacion. La sincronia de la dispersion de
las semillas, la floracion durante el periodo caducifolio

del bosque y la “desnude:s” diferencial de las especies de
arboles, seguramente ha sido determinante en la seleccion de
L. macrophylla como arbol hospedero preferente. La presencia
de los arboles «in hojas facilita el contacto de los
propiagulos con la cortesa, aparentemente en los sitios con
mayor superficie (tronces y ramas cerca de horguetas);
ademas maximiza el encuentro de los colibries con la
bromelia al pormitir aue se exponga la inflorescencia sin
que las hojas  interfieran, Janzen (1967) considera que
ciertas caracteristicas de la oestacion <seca (como las
mencionadas Lara T. daeppeana) parecen favorecer la
polinizacidén y dispersion, tanto respecto a los agentes gue

las efectuan como a la planta.

Las caracteristicas florales presentadas por T.
deppeana la incluyen, sin lugar a dudas, dentro del sindrome

de polinizacion por aves, Yy la estrategia ndémada de forrajeo
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{trapline).  Es- necesario realizar un ‘mayor--nimero de
observaciones durante todo el periodo reproductivo para

conocer todos los visitantes y &l papel que desempefian.

La realizaciéon de la reproduccion durante la época seca
del affio le acarrea a T. deppeana algunos riesgos. La
formacidn de tejidos meristemidticos Jjugosos incrementa la
probabilidad de que 1as plantas tengan interaccion con
herbivoros. Esta actividad incide ligera o profundamente en
al éxito potencial de la reproduccién; cuando los herbivoras
s8 alimentan de flores ellos probablemente astan
parjudicando una gran parte (Janzen, 1967). Ademas, el largo
tiempo que transcurre desde el crecimiento de la flor a la
formacion y maduracion del fruto (un aro), expone a los
frutos y semillas o numorozos eventos {(v.g., herbivoria,
tormentas que prowvoguen la ruptura do las ramas o Lroncos
donde se encuontron las Gromelias). Eztas accionas pueden
afectar la reposicion y roclutamiento de individuos en la
poblacién. Por otro lado, ta floracion durante este periodo
del afio tamblén le representa ventajas a la planta; a).-
como ya se menciond, 4} wear el lapso en el cual los arboles
no  presentan hojas en  sus ramas permite gque este  mas
expuesta y a la vista de los visitantes, y que sus semillas
na encuentren tantas interferencias durante la dispersion; y
b).- con 1la floracion en 1la #época ssca se avita la

destruccion de las flores por la lluvia, ademds de que ésta
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Ultima disminuye la actividad de los visitantes (Janzen,

1967, H. Hernadndez, com. pers.).

Las condiciones ambientales prevalecientes durante ese
lapso, también juegan un papel imprescindible en easa
eleccibn. La presencia de "nortes” frecuentes y ser la época
mds seca del aflo, permiten éxito, tantoc en la dispersiodn vy
deposicién de las semillas, an el incremento en
desplazamiente por la fuerza del viento y en alentar las
visitas de aves a las flores en busca de liguidos

enargéticos.

La ubicacién de los individuos de T, deppeana en
diferentes sitios en los arboles aparantemente no modifica

sus caracterf{sticas y oxpresiones durante la reproduccion

saxual. Parece ser, auo dozipués de clerta altura (de 3.0 m
hacia arriba), esta  prosents  la  misma  oportunidad vy
potencialidad reproductiva en toda la “"poblacioéon”. En otras
palabras, aparentemente no nay uha respuesta reproductiva
diferencial de los individuos en diferentes alturas. Sin

embargo, es necesario realizar un mayor namero de

observaciones en éste sentido.

Aln cuando no se pudo determinar el tamafio real de toda
la poblacién, el nimero de sitios optimos estimado para el

desarrollo de T. deppeana en el arbol hospedero preferente
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es relativamente bajo; en relacidn con la cantidad estimada
de semillas producidas por las plantas durante un periodo de
dispersién, y el alto potencial de germinacidén de 1las
mismas. La mayor parte de los sitios seguros de la especie
$8 aencusntra aparentemente en las alturas en los &rboles con
mayor frecuencia de individuos. Este panorama puede estar
acentuado por la caracteristica heteromérfica de la especie
durante su desarrollo, y la longevidad reportada para el
estado juvenil (Matos y Hodolph, 1984); y tal vez también a
un posible estado de supresion de los individuos jovenes.
Este aspecto no permite evaluar mas acertadamente el tamafo

y distribucidn poblacional.

Es necesario considerar con mayor detalle el papel que
juega la reproduccion vegotativa (produccién de retoRos) en
la dinadmica poblacional de T, deppeana. Esta caracteristica
aparentemente forma parte primordial en el mantenimiento de
la poblacidén, con la que se logra conservar ocupados los

sitios seguros de la especie dentro de la comunidad.

Por Gltimo, es necesario conocer el tiempo que
permanece Tillandsia deppeana en cada una de los estados
morfoldogicos de su desarrollo; correlacionando estos con las
condiciones ambientales donde se encuentre la planta. Lo
anterior nos permitira entender si la permamencia por largo

tiempo en el estado juvenil es debida a las caracteristicas
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de crecimiento de la especie, © por ser una respuesta de
supresién por las condiciones adversas para su total

desarrollo.
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