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ABSTRACT

The divergence in the reproductive strategy of Anthurium panduriforme and Anthurium caucanum
was evaluated based on reproductive phenology, investment patterns in individual and population
reproduction, and female reproductive success, along an elevation range between 2200 and 2900 m
located in a tropical Andean forest of Antioquia, Colombia. Because both species belong to the same ge-
nus, with similar inflorescences in structure, it is possible that they present competition for pollinators.
Also, a decrease in reproductive success is expected with an increase in elevation, due to the decrease
of abundance of floral visiting insects with elevation. The reproductive individuals of both species were
monitored at seven different elevations for one year. The two species studied showed contrasting re-
productive strategies: flowering peaks at different times of the year and a greater number of inflo-
rescences, infructescences, and reproductive success for A. caucanum compared to A. panduriforme.
Inflorescence production and reproductive success for A. panduriforme did not vary significantly along
elevation, whereas it decreased for A. caucanum. The floral visitor assemblages differed in composition
between species and their abundance in A. panduriforme was significantly higher. The two species
studied exhibit contrasting reproductive strategies, which could reduce competition for pollinators,
promote seed production and reproductive isolation. This is essential for the maintenance of plant
biodiversity while allowing them to coexist syntopically.
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RESUMEN

Se evalu6 la divergencia en la estrategia reproductiva de Anthurium panduriforme y Anthurium cau-
canum con base en la fenologia reproductiva, los patrones de inversion en reproduccién individual
y poblacional y el éxito reproductivo femenino, a lo largo de un intervalo de elevacion entre 2200 y
2900 m ubicado en un bosque Andino tropical de Antioquia, Colombia. Debido a que ambas especies
pertenecen al mismo género, con inflorescencias semejantes en estructura, es posible que presenten
competencia por polinizadores. Al mismo tiempo, se espera una disminucién en el éxito reproductivo
con un incremento de la elevacion, debido a que la abundancia de insectos visitantes florales dismi-
nuye con la elevacién. Los individuos reproductivos de ambas especies fueron monitoreados en siete
elevaciones durante un afo. Los resultados indican estrategias reproductivas contrastantes: picos de
floracién en diferentes momentos del aflo y un mayor ntimero de inflorescencias, infrutescencias y éxi-
to reproductivo en A. caucanum comparado con A. panduriforme. La produccion de inflorescencias y
el éxito reproductivo en A. panduriforme no vari6 significativamente con la elevaciéon, mientras que en
A. caucanum disminuy6. Los ensamblajes de visitantes florales difirieron en composicién entre espe-
cies y su abundancia fue significativamente mayor en A. panduriforme. Las estrategias reproductivas
contrastantes, en estas especies que coexisten, podrian reducir la competencia por polinizadores, pro-
mover la produccién de semillas y el aislamiento reproductivo. Esto es esencial para el mantenimiento
de la biodiversidad de plantas al tiempo que les permite coexistir sintopicamente.

Palabras clave. Bosque montano, estrategia reproductiva, intervalo de elevacion, visitantes florales.

B INTRODUCCION

Especies cercanamente relacionadas usualmente exhiben
caracteres similares que son conservados filogenética-
mente, tales como la morfologia, fisiologia, reproduccion,
comportamiento y desarrollo, lo cual resulta en requeri-
mientos ambientales similares (Zhou et al. 2016). Como
consecuencia, puede ocurrir competencia interespecifica
intensa entre ellas, especialmente cuando ocupan el mis-
mo habitat (Harvey et al. 2019).

La estrategia reproductiva de una especie es el conjunto de
caracteristicas estructurales y funcionales que maximizan
la probabilidad de fertilizacién y la tasa de sobrevivencia
de la progenie (Fenner 1985). En plantas, dicha estrategia,
incluye la asignacion de una fracciéon de recursos a la re-
produccion, el balance entre la reproduccion sexual y ve-
getativa, floracién y fructificacién en el tiempo adecuado,
produccion del nimero y tamano 6ptimo de semillas (Fen-
ner 1985, Bazzaz et al. 2000, Revel et al. 2012). La canti-
dad de recursos asignados a la reproduccion es determina-
da por disyuntivas con otros caracteres de historia de vida
como la sobrevivencia, crecimiento o forrajeo (Stearns

1989). Un individuo que invierte una cantidad despropor-
cionada de recursos metabolicos en la produccion de flores
(i.e. esfuerzo reproductivo) debe experimentar una reduc-
cién en la produccion de frutos o en reproduccion futura
(i.e. costo de la reproduccion), debido a que los recursos
destinados para reproduccién no son ilimitados (Bazzaz et
al. 2000, Harvey et al. 2019). De esta manera, una produc-
cién alta de semillas ocurre a expensas de la sobrevivencia,
el crecimiento o la reproduccion futura de la planta (Begon
et al. 2006).

La estrategia reproductiva en algunas especies esta fuer-
temente influenciada por gradientes ambientales (Phillips
et al. 1983) o caracteristicas del habitat (Zhou et al. 2016).
También pueden variar en funciéon de la densidad de las
poblaciones de polinizadores (Esposito et al. 2018, Mu et
al. 2018). Especificamente, aspectos como la producciéon
de flores y frutos se correlacionan positivamente con la
precipitacion y con la disponibilidad de nutrientes (Spe-
rens 1997).

En especies con requerimientos de nicho similares, la
divergencia fina en estrategias reproductivas, fenologia,
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resistencia a la herbivoria, modo de polinizacién y esfuer-
zo reproductivo juega un rol importante en la segregacion
del nicho facilitando la coocurrencia de especies hermanas
(Zhou et al. 2016).

El éxito en la reproducciéon en plantas con polinizacion
bidtica depende no solo de de los caracteres florales sino
también de la inversién en reproduccion, longevidad flo-
ral y sincronia de la floraciéon (Conner y Rush 1996, Ra-
mirez 1998). Por ejemplo, la produccién de semillas pue-
de variar no solo con la abundancia de flores, sino con la
densidad de polinizadores y con la produccion de néctar
o atrayentes (Mu et al. 2018). Por otro lado, cuando taxa
relacionados coocurren con solapamiento en periodos de
floracion, pueden compartir polinizadores y si las barre-
ras genéticas entre ellos estdn poco desarrolladas podrian
producir hibridos (Esposito et al. 2018). De manera que la
divergencia en el tiempo de floracion entre especies (i.e.
aislamiento fenoldgico) puede contribuir a reducir la com-

petencia por polinizadores y al aislamiento reproductivo
entre congéneres (Baack et al. 2015, Esposito et al. 2018).

En bosques montanos Andinos se ha observado que la
abundancia y diversidad de los ensamblajes de insectos vi-
sitantes florales disminuye con la elevacion (Arroyo et al.
1982), y que cambian significativamente su composiciéon
cada 100 m de elevaciéon (Cuartas-Hernandez y Gémez-
Murillo 2015). Dichos cambios en el contexto ecologico de
la polinizacion pueden afectar el éxito en la reproducciéon
(Hargreaves et al. 2015).

El género Anthurium es el mas diverso de la familia Ara-
ceae, con un estimado de 1000 especies, (Boyce y Croat
€2020). Presenta gran variaciéon en tamano y coloracion
de sus inflorescencias y sindromes de polinizacién (Hen-
trich et al. 2009, Gibernau 2016, Diaz-Jiménez et al.
2019, Hartley y Gibernau 2019), y, ademaés, es un com-
ponente estructural importante de los bosques montanos

Figura 1. Localizacién del drea de estudio, Reserva Natural Mesenia-Paramillo, Antioquia, Colombia.
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Tabla 1. Caracteristicas de las dos especies de Anthurium por transecto. Inflo= nimero de inflorescencias, InfrIM=
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infrutescencias inmaduras,

InfrM= infrutescencias maduras, InfrM/Inflo= proporcién infrutescencia madura/inflorescencia, semillas/inflo= promedio de semillas por inflores-
cencia, S/O= proporcion semillas/6vulos y ER= éxito reproductivo femenino estimado como el producto de (InfrM/Inflo)*(S/O).

A. panduriforme

T1 2 0 0 0 0 0 0
T2 30 24 4 0,133 345 0,153 0,0204
T3 21 8 1 0,048 11 0,004 0,0002
T4 27 8 1 0,037 50 0,028 0,001
T5 24 7 1 0,042 40 0,02 0,0008
T6 27 16 4 0,148 139 0,055 0,0081
T7 0 0 0 0 0 0 0
Total 131 63 11 0,084 185 0,08 0,0067
A. caucanum
T1 6 5 3 0,5 165 0,249 0,1245
T2 103 51 30 0,291 172 0,263 0,0766
T3 36 17 11 0,306 114 0,204 0,0623
T4 58 19 0,155 80 0,138 0,0214
T5 10 9 04 121 0,233 0,0932
T6 37 13 0,108 56 0,128 0,0138
T7 25 2 0 0 0] 0 0
Total 275 116 61 0,22 101 0,242 0,0533

neotropicales (Croat 1992, Mayo et al. 1997). Anthurium
panduriforme Schott y Anthurium caucanum Engl. se so-
lapan en distribucién a lo largo de un intervalo de eleva-
cién en el sotobosque en un bosque Andino tropical en la
Reserva Mesenia-Paramillo localizada en el municipio de
Jardin, Antioquia, en Colombia (Gémez-Murillo 2012).

En este estudio, se analiz6 la divergencia en la estrategia
reproductiva entre A. caucanum y A. panduriforme, y su
variacion a lo largo de un intervalo altitudinal en: 1) la fe-
nologia reproductiva como la dindmica de la floracién y
fructificacion, 2) patrones de inversion individual y pobla-
cional en reproducciéon como nimero de estructuras re-
productivas y 3) éxito reproductivo femenino identificado

como numero de infrutescencias y semillas producidas.

Se espera que la produccion de semillas sea mayor en A.
panduriforme comparada con A. caucanum debido a que
posee inflorescencias de mayor tamafio, aromaticas y de
color amarillo brillante (Cuartas-Hernandez et al. 2019),
lo cual podria promover mayor atracciéon de insectos po-

linizadores. Ademas, considerando la menor abundancia
y diversidad de insectos polinizadores a altas elevaciones
detectada en estudios anteriores en la zona de estudio
(Cuartas-Hernandez y Gémez-Murillo 2015), se puede es-
perar una reduccion en la produccion de semillas en fun-
cion de la elevacion para ambas especies.

Se estudiaron a lo largo de un afio poblaciones de las dos
especies localizadas cada 100 m de elevaciéon entre 2200 y
2900 m en un bosque montano tropical. Esto permiti6 re-
lacionar factores bio6ticos y abidticos (i.e., visitantes flora-
les, elevacion y precipitacion) con la reproduccion, lo cual
es esencial para conocer la biologia reproductiva de las
especies y el ajuste en sus estrategias en condiciones que
promueven la competencia entre especies congenéricas.

B MATERIALES Y METODOS

Sitio de estudio
El estudio se realiz6 en el sector las Brisas en la Reserva
Natural Mesenia-Paramillo (5°30° Norte, 75°51" Oeste),
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area protegida de caracter civil. La Reserva se encuentra
ubicada en la Cordillera Occidental de los Andes Tropi-
cales colombianos, con predios en los Departamentos de
Antioquia, Chocd, Risaralda y Caldas (Fig. 1). La Reserva
cuenta con areas de regeneracion del bosque, plantaciones
de pino y eucalipto, cultivos de café y tomate de arbol y
1723 ha de bosque montano pluvial (Cuesta et al. 2009).
La precipitacién promedio mensual es de 161 mm, con un
intervalo de 61 a 225 mm, y presenta un patrén bimodal
con dos temporadas lluviosas (marzo-mayo y octubre-di-
ciembre) y dos temporadas secas (enero-febrero y junio-
septiembre). La temperatura anual varia entre 13°C a 23°C
(Ledesma-Castanieda 2011).

El intervalo de elevacion evaluado esta entre 2200 y 2900
m con cobertura continua de bosque e incluye toda el area
de distribucion de las especies de estudio (Croat et al.
2011, observaciones personales). Ademas, el alto recam-
bio de especies de insectos visitantes florales, indicado por
un 75 % de disimilitud entre transectos ubicados cada 100
metros de elevacion (Cuartas-Herndndez y Gémez-Muri-
llo 2015) y la disminucién en la diversidad y abundancia
de insectos visitantes florales a mayor elevaciéon (Goémez-
Murillo y Cuartas-Henéndez 2016), permiten evaluar las
hipétesis planteadas.

Especies estudiadas

El género Anthurium se caracteriza por poseer inflores-
cencias en forma de espiga no ramificada que sostienen las
flores, llamadas espéadices, subtendidos por una bractea
llamada espata. Cada flor posee cuatro pétalos y cuatro es-
tambres rodeando un pistilo, son usualmente numerosas,
muy pequeiias, sésiles, hermafroditas y con una marcada
protoginia, es decir, el estigma es receptivo al inicio del
ciclo floral y después de esta fase, los estambres empiezan
a liberar polen (Croat 1980, Mayo et al. 1997). En algunas
especies, el solapamiento al final de la fase femenina y el
inicio de la fase masculina permite que ocurra autopolini-
zacion (Chouteau et al. 2006).

Las especies de Anthurium se agrupan en 18 secciones con
base en caracteres morfologicos vegetativos dada la poca
variacion en la estructura de la inflorescencia dentro del
género, ésta presenta la mayoria de su variacion en colo-
racion y tamaifio (Croat y Sheffer 1983). De acuerdo con
dicha clasificacion A. panduriforme pertenece a la seccion
Polyneurum y A. caucanum pertenece a la seccion Xyalo-
phylum (Croat y Sheffer 1983). Estudios moleculares de
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un amplio nimero de especies de Anthurium sugieren que
especies tipicas de ambas secciones estan agrupadas en un
solo clado (17) (Carlsen 2011), indicando que las especies
dentro de estos grupos estan estrechamente relacionadas;
incluso, algunas de ellas pasaron de la seccidon Polyneurum
a la seccidon Xyalophylum en una reconstruccion de las re-
laciones filogenéticas dentro del género (Carlsen 2011). De
manera que, aunque las especies de estudio no estén in-
cluidas directamente en la filogenia del género Anthurium
(Carlsen 2011), puede inferirse que estan estrechamente
relacionadas, no solo pertenecen al mismo género sino a
secciones dentro del mismo clado, e incluso podrian estar
ambas dentro de misma seccién (Carlsen 2011). Por otro
lado, el hecho de que la inflorescencia no presente restric-
ciones mecanicas para el acceso de los polinizadores que
conduzca a la especializacién de algin grupo funcional,
sugiere que estas especies podrian presentar competencia
por polinizadores mediante mecanismos como la emisién
de volétiles o segregacion en los tiempos de floracion. Por
otro lado, entre los polinizadores del género Anthurium
se han reportado abejas, coledpteros, moscas y tripidos
(Gibernau 2003, 2011, 2016, Gémez-Murillo y Cuartas-
Hernandez 2016, Diaz-Jiménez et al. 2019, Hartley y Gi-
bernau 2019).

En el sitio de estudio, A. panduriforme y A. caucanum
viven de forma terrestre, aunque A. caucanum puede en-
contrarse eventualmente como epifita. Ambas especies
tienen inflorescencias similares, pero presentan variacion
en algunos caracteres (Fig. 2). Anthurium panduriforme
presenta inflorescencias de mayor longitud (longitud me-
dia del espadice 200 mm vs 56 mm). Las inflorescencias
de A. panduriforme son amarillas y liberan aroma dulce,
mientras que las de A. caucanum son marrén-rojizo y no
producen aroma reconocible (Cuartas-Hernandez et al.
2019).

Se ha reportado que A. caucanum es una especie auto-
compatible, con una baja tasa de produccion de frutos por
autofertilizacion y que tiene el potencial de propagarse ve-
getativamente, mientras que A. panduriforme es una es-
pecie con entrecruzamiento obligado (Cuartas-Hernandez
y Moreno-Betancur 2020).

Fenologia reproductiva y visitantes florales

Se delimitaron siete transectos transversales a la pendien-
te de 100 x 50 m cada 100 m de elevacién, desde 2200 has-
ta 2900 m (T1 a T7, respectivamente). En cada transecto,
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Figura 2. Especies de estudio. Anthurium panduriforme: a. Lamina foliar de un individuo adulto, b. Inflorescencia inmadura, c. Inflorescencia madura,
d. Infrutescencia madura. Anthurium caucanum: e. Individuo adulto, f. Inflorescencia inmadura, g. Inflorescencia madura, h. Infrutescencia madura.

se marcaron todos los individuos terrestres en estado re-
productivo y fueron monitoreados mensualmente de mayo
de 2014 a abril de 2015. En total se muestrearon 84 uni-
dades transecto/mes (siete transectos x 12 meses). Cada
monitoreo se realizé6 durante tres dias. El estado fenologi-
co se clasificd de la siguiente manera: a) inflorescencia, b)
infrutescencia inmadura y, ¢) infrutescencia madura.

Se caracterizo6 la sincronia en la floraciéon como el porcen-
taje de individuos del total de la poblacion y dentro del
transecto que florecieron cada mes. Se consider6 como
evento asincrénico cuando menos del 20 % de los indivi-
duos florece, sincronia baja entre 21 % y 60 % y sincronia
alta cuando mas del 60 % de los individuos florece al mis-
mo tiempo (Bencke y Morellato 2002).

También se observaron los insectos visitando las inflo-
rescencias de ambas especies mediante recorridos en los
transectos entre las 09:00 y 17:00 h por dos observadores.
Se recolectaron todos los insectos que se encontraban so-
bre el espadice y se depositaron en tubos Eppendorf con

alcohol al 70 % para su preservacion e identificacion. Se
siguieron diferentes claves taxonémicas para la identifica-
cion de los insectos al nivel de orden y familia (Fernandez
y Sharkey 2006, Borror et al. 1992, Brown et al. 2010).
La recoleccion de especimenes de insectos y plantas estan
amparadas por el permiso marco de recoleccion de espe-
cimenes de la Universidad de Antioquia, resolucién 0524
de 2014.

Exito reproductivo femenino

Se estimaron dos componentes de éxito reproductivo fe-
menino: la proporcién de infrutescencias maduras/inflo-
rescencias (InfrM/Inflo) y la proporcién semillas/6vulos
(S/0). El éxito reproductivo total se calcul6 como el pro-
ducto de (InfrM/Inflo) y (S/O) (Wiens et al. 1987).

Las inflorescencias fueron monitoreadas en cada visita
y una vez alcanzaron la madurez se recolectaron para el
conteo de frutos y semillas. El ntimero total de 6vulos por
inflorescencia de cada especie se calcul6 multiplicando el
numero de flores por dos 6vulos, debido a que previamente
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se determin6 que cada flor femenina presenta dos locu-
los y un 6vulo por cada loculo (Cuartas-Hernandez et al.
2019). Se calcul6 la proporciéon S/O por inflorescencia y el
promedio para cada transecto. También se obtuvo la pro-
babilidad de que una inflorescencia alcance el estado de
infrutescencia inmadura (nimero de infrutescencias in-
maduras/namero de inflorescencias) y la probabilidad de
que una infrutescencia inmadura alcance su maduracion
(ntimero de infrutescencias maduras/nimero de infrutes-
cencias inmaduras).

Finalmente, se midi6 la precipitacion, humedad relativa
y temperatura promedio mensual del periodo de estudio
usando pluvidémetros plasticos (Stratus®, RG-202) y data-
loggers en las elevaciones 2200, 2500 y 2900 m para eva-
luar si ocurren cambios significativos en dichas variables
ambientales a lo largo del intervalo de elevacion.

Andlisis de datos

Se realizaron pruebas de distribucién normal a las varia-
bles y se evalu6 la homogeneidad de varianzas para rea-
lizar comparaciones entre especies. Se compararon las
proporciones del nimero de infrutescencias inmaduras/
namero de inflorescencias, nimero de infrutescencias ma-
duras/numero de infrutescencias inmaduras y nimero de
infrutescencias maduras/nimero de inflorescencias entre
transectos mediante una prueba chi-cuadrado. La produc-
cion de semillas por infrutescencia fue comparada entre
transectos usando un analisis de varianza (ANOVA) y en-
tre especies mediante una prueba t —student (Zar 1999).

Se evaluaron las relaciones lineales entre el namero de in-
florescencias, infrutescencias, proporcion Infr/Inflo, S/O
y éxito reproductivo total con la elevaciéon. Se compararon
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estas mismas variables entre especies usando una prue-
ba de Kruskal-Wallis a lo largo del intervalo de elevacion.
Las relaciones entre la precipitacion promedio mensual y
el niimero de individuos en inflorescencia e infrutescen-
cia se evaluaron mediante el coeficiente de correlacion de
Pearson (Zar 1999). Se compard la precipitacion, hume-
dad relativa y temperatura promedio mensual entre tres
elevaciones (2200, 2500 y 2900 m) mediante una prueba
de Kruskal-Wallis. Todas las pruebas estadisticas se rea-
lizaron con el software SPSS versiéon 19 (IBM Corp 2010)
y las graficas se construyeron con el software Sigmaplot
version 14,5 (Systat Software c2020).

B RESULTADOS

Produccién de inflorescencias e infrutescencias en el in-
tervalo de elevacion

El ntimero total de inflorescencias producidas fue de 131 en
A. panduriforme y 275 en A. caucanum durante el afio de
monitoreo y en todo el intervalo de elevacién. El promedio
del ntimero de inflorescencias por unidad transecto/mes
fue significativamente menor para A. panduriforme (1,86 +
4,45; intervalo 0 — 8) comparado con A. caucanum (3,16 +
12,81; intervalo o — 16) (t = -2,81, P = 0,005). El niimero
de inflorescencias registradas a lo largo de todo el afio fue
mayor en T2 para A. panduriformey A. caucanum. A su vez,
este transecto present6 el mayor nimero infrutescencias
maduras. El nimero de inflorescencias en A. panduriforme
fue similar desde T2 hasta T6, sin embargo, en T1 la flora-
ci6n fue muy escasa y en T7 no se encontraron individuos
de esta especie. El nimero de inflorescencias por transecto
varif entre 2 y 30 con un promedio de 21,8 + 10,4 y no varié
en funcién de la elevaciéon (R? = 0,00; = -0,107; P=0,05).

Figura 3. Fenologia repro-
ductiva expresada como
numero de inflorescencias
e infrutescencias de a.
Anthurium caucanum y b.
A. panduriforme, indicando
la precipitacion promedio
mensual para el periodo de
estudio comprendido entre
los meses de mayo 2014 a
abril de 2015.



La abundancia de individuos de A. caucanum fue baja en
T1 y hubo poca floraciéon. El niimero de inflorescencias por
transecto vari6 entre 6 y 103 con un promedio de 39,3 + 9,6
y entre T2 y T7 decreci6 con la elevacion (R? = 0,51; f= -12,4;
P = 0,026). En T2 se registr6 el mayor ntimero de infrutes-
cencias y en T7 no se produjo ninguna (Tabla 1).

Fenologia reproductiva y visitantes florales

Ambas especies florecen durante los doce meses de segui-
miento. El nimero de inflorescencias por mes en el sitio de
estudio vari6 entre cuatro y 27 con un promedio de 11,2 +
7 para A. panduriforme y entre dos y 37 con un promedio
de 22,2 + 10,4 para A. caucanum, siendo significativa la
diferencia entre especies (t = -3,06; P = 0,003). El pico de
floracion de A. panduriforme fue en los meses de agosto y
septiembre, mientras que para A. caucanum ocurrib entre
diciembre y enero que present6 ademéas un pico més bajo
en julio y agosto. No se encontro relacion entre los nive-
les de precipitacion promedio mensual y la produccién de
inflorescencias o infrutescencias para ninguna de las dos
especies (r* < 0,2; P > 0,05). Dado que las infrutescencias
toman entre tres y cuatro meses en madurar en A. pandu-
riforme, la mayor produccion de infrutescencias ocurrié
cuatro meses después del pico de floracion (diciembre a
marzo). En A. caucanum las infrutescencias tomaron al-
rededor de un mes en madurar, por lo cual la mayor can-
tidad de infrutescencias fue registrada en febrero y marzo
(Fig. 3). La precipitacion promedio mensual no difiri6 en-
tre elevaciones (2 = 0,096, df= 2, P = 0,95). La humedad

relativa tampoco cambi6 ( =1,64; P = 0,16). La tem-

F 2, 2066
peratura fue 2.57°C menor a alta elevacién comparado con

baja elevacion (2 = 726,08; df = 2; P << 0,001) (Tabla 2).

El 35 % y 40 % de las unidades transecto/mes muestrea-
das no presentaron individuos de A. panduriforme y A.
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caucanum en floracion, respectivamente. La floracion fue
asincroénica (sincronia <5 %) para ambas especies cuan-
do se estim6 frente al total de individuos en todo el sitio
de estudio. Sin embargo, la sincronia aument6 cuando se
estim6 con relacion al total de individuos por transecto.
El 12 % y 13 % de las unidades transecto/mes presenta-
ron sincronia mayor al 20 % para A. panduriforme y A.
caucanum, respectivamente. En general, la sincronia fue
mayor en los transectos de baja elevacion (T2 a T4). Cuan-
do una especie presenté mayor sincronia en un transecto
0 mes, la otra tuvo baja sincronia. Los meses en los cua-
les ocurri6 el pico de floracion en A. panduriforme alcan-
zaron el 20 % y 24 % de sincronia (agosto y septiembre,
respectivamente), mientras que en A. cuacanum aun en el
pico de floracion la sincronia no alcanzoé el 20 % (Fig. 4).
En A. panduriforme 88 % de las plantas produjeron una
inflorescencia mientras que en A. caucanum el 58 % y el
28 % de las plantas produjeron una y dos inflorescencias,
respectivamente. Plantas produciendo tres o mas inflores-
cencias fueron escasas.

Se registraron 274 individuos de insectos visitando las
inflorescencias, de los cuales 16 visitaron A. caucanum y
258 visitaron A. panduriforme. Los insectos fueron asig-
nados a cuatro grupos funcionales (Coleoptera, Hyme-
noptera, Diptera y Thysanoptera), presumiendo que los
insectos dentro de cada grupo se comportan de manera
similar sobre las flores y que ejercen presiones de selec-
cion semejantes sobre los caracteres florales (Fenster et
al. 2004). El 38 % de los visitantes pertenecieron al or-
den Thysanoptera (inicamente de la familia Thiripidae),
y €l 34 % a Coleoptera (con mayor representacion de la
familia Curculionidae). En A. caucanum, aunque con muy
baja abundancia Coleoptera fue el orden dominante, re-
presentado por el 69 % de los individuos (Fig. 5). No se

Figura 4. Sincronia en la
floracion de Anthurium pan-
duriforme y A. caucanum.
a. Para cada mes y b. Para
cada transecto.
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registraron insectos visitantes en T1 en ambas especies
y solo un insecto en T7 visitando A. caucanum, pertene-
ciente al orden Hymenoptera, familia Diapriidae. El 56 %
de las inflorescencias de A. panduriforme fueron visita-
das, mientras que en A. caucanum solo el 8 %. La abun-
dancia total de los insectos decreci6 con la elevacion (R?
= 0,87; B = -0,37; F = 12,58; P = 0,024). Ambas especies
presentaron un nivel de disimilitud del 87,8 % en compo-
sicién de grupos funcionales.

Exito reproductivo

La probabilidad de pasar de inflorescencias a infrutescen-
cias inmaduras (Infr-IM/Inflo) fue similar en A. panduri-
forme y A. caucanum (48 % vs 42 %; c2 = 0,42; gl = 1; P
= 0,51). Sin embargo, la probabilidad de que las infrutes-
cencias inmaduras alcancen la madurez (Infr-M/infr-IM)
fue mayor en A. caucanum comparada con A. pandurifor-
me (53 % vs 17 %; c2 = 9,8; gl = 1; P = 0,002). De hecho,
la proporcién de inflorescencias que alcanzan el estado de
infrutescencia madura (Infr-M/Inflo) fue mayor para A.
caucanum (22 %) mientras que en A. panduriforme fue
solo el 8 % (c2 = 8,6; gl = 1; P = 0,003) (Tabla 1).

No se encontrd diferencia entre transectos en relaci6on
con la probabilidad de transicion de inflorescencia a in-
frutescencia inmadura [Infr-IM/Inflo (c2 = 7,1; gl = 4; P
= 0,13)] y de infrutescencia inmadura a madura [Infr-M/
infr-IM (c2 = 0,66; gl = 4; P = 0,95)] para A. panduri-
forme. En A. caucanum la proporcién Infr-IM/inflo fue
diferente entre transectos (c2 = 12,8; gl = 6; P = 0,045),
pero no la proporcién Infr-M/infr-IM (c2 = 2,6; gl = 6; P
= 0,85) (Tabla 1).

El nimero total de semillas producidas durante los meses
de muestreo para la especie A. caucanum fue 8502 y en A.
panduriforme 2037. No se detectaron diferencias signifi-
cativas en el nimero promedio de semillas entre transec-
tos para A. caucanum (F = 1,562; P = 0,18). Considerando
que para A. panduriforme no hubo formaciéon de mas de
una infrutescencia en estado completo de madurez en los

Tabla 2. Valor medio mensual de precipitacién, humedad relativa y tem-
peratura en tres elevaciones.

Elevacion Precipitacion Humedad Temperatura
(m) (mm) (%) (°C)

2200 157,5 97,5 14,0
2500 165,1 97,6 13,0
2900 167,6 97,9 11,4
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transectos T3, T4 y T5, inicamente se compararon los tran-
sectos T2 y T6 con relacion a la produccién de semillas, sin
mostrar diferencia significativa (t = 0,865; P = 0,39).

Tanto las proporciones InfrM/Infl y S/O como el éxito re-
productivo total no presentaron variacion en funcion de la
elevacion en el caso de A. panduriforme (InfrM/Infl: R?
= 0,17; B = 0,0001; F = 0,83; P = 0,41; S/O: R?= 0,09;
B = 0,0002; F = 0,52; P = 0,50; ERtotal: R?= 0,10; f§ =
-0,00001; F = 0,05; P = 0,83) pero si en A. caucanum, con
una disminucidn en la parte alta del intervalo (InfrM/Infl:
R2=0,62; f =-0,0006; F = 8,08; P = 0,03; S/O: R*= 0,67;
B =-0,0003; F = 10,40; P = 0,02; ERtotal: R*= 0,62; =
-0,0002; F = 8,11; P = 0,03) (Fig. 6).

El éxito reproductivo estimado como InfrM/Inflo o como
S/0 fue muy bajo para las dos especies (Tabla 1). El éxito
reproductivo difiri6 entre especies en el componente In-
frM/Infl (¢2 = 7,38; P= 0.006) pero no el componente S/O
(c2 = 1,51; P = 0,28). El éxito reproductivo total fue casi
ocho veces mayor para A. caucanum que para A. panduri-
forme (0,0533 vs. 0,0067; ¢2 = 4,30; P = 0,038) (Fig. 7).

| DIscusION

Patrones de inversion individual y poblacional a la
reproduccion

Las dos especies contrastan en sus patrones de asigna-
cién a la reproduccién a nivel individual y poblacional,
obedeciendo a una disyuntiva entre nimero y tamafio
de las inflorescencias (Messina y Fox 2001). Si bien el
namero de inflorescencias fue bajo para ambas especies,
A. caucanum produjo méas del doble de inflorescencias
comparado con A. panduriforme en todo el periodo de
estudio y un 70 % mas en las unidades transecto/mes, a
la vez posee menor tamano de las inflorescencias, menor
numero de flores y menor cantidad de granos de polen
(Cuartas-Hernandez et al. 2019). Por otro lado, a nivel
individual, la mayoria de las plantas de ambas especies
producen solamente una inflorescencia. Sin embargo, en
A. caucanum, el 42 % de las plantas producen dos o tres
inflorescencias, que no se solapan en sus periodos de an-
tesis. De acuerdo con la inversién en atraccion, la cual
incluye tanto el nimero como el tamafio de las inflores-
cencias (i.e., exhibicién floral), la abundancia de visitan-
tes florales fue quince veces mayor en A. panduriforme
comparado con A. caucanum.



Fenologia reproductiva

Anthurium panduriforme y A. caucanum presentaron
patrones temporales de floraciéon diferentes, la primera
presenta floracién con un pico discreto en la transicion de
temporada seca a lluvias, mientras que la segunda florece
durante casi todo el afio con dos picos que ocurren en la
transicion de temporadas de lluvias a secas; lo cual sugiere
que las dos especies responden de manera diferente a las
sefiales ambientales que promueven la floracion (Montoya
y Raffaelli 2010, Scaven y Rafferty 2013). Adicionalmente,
ambas especies presentan bajo nimero de individuos flore-
ciendo en cada unidad transecto/mes (méximo 16 inflores-
cencias de A. caucanumy ocho de A. panduriforme), repre-
sentando asincronia en la floraciéon. Aunque los valores de
sincronia se mantienen por debajo del 20 % en la mayoria
de los transectos o meses, ocurre alternancia entre ambas
especies: cuando una especie tiene mayor sincronia, la otra
disminuye. Se observo que el mes de mayor floraciéon para
A. panduriforme coincide con el mes de menor floracién
en A. caucanum, sugiriendo un ajuste fenologico entre las
especies. En otras especies se ha observado que dicho ajus-
te reduce la competencia por polinizadores, lo cual podria
ocurrir también en las especies estudiadas, dado que los
polinizadores parecen ser un recurso limitante en la zona
de estudio y al mismo tiempo promover el aislamiento re-
productivo de ambas especies (Esposito et al. 2018).

Adicionalmente, la asincronia en la floracién promueve el
entrecruzamiento, de manera que los polinizadores deben
desplazarse para encontrar las inflorescencias que se en-
cuentran en bajas densidades en busca de recompensas,
que para el caso de las especies estudiadas pueden ser a)
nutritivas, principalmente polen, dado que lo producen en
altas cantidades, u otros tejidos para nutricion de larvas,
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Figura 5. Abundancia de insectos visitantes florales, al
nivel taxonémico de orden. a. Anthurium caucanum y b.
Anthurium panduriforme.

o b) no nutritivas, como sitio para apareamiento u ovipo-
sicion de algunas especies de visitantes (Simpson y Neff
1981, Chartier et al. 2013).

Exito reproductivo

En ambas especies el éxito reproductivo, estimado como
el nimero de infrutescencias que alcanzan la madurez,
la proporcién S/0O, 6 el éxito reproductivo total, fue bajo.
Esta condicion ha sido reportada previamente en la fami-
lia Araceae debido a que los granos de polen pierden ra-
pidamente la viabilidad (Albre y Gibernau 2008), a que
la polinizaciéon es infrecuente o inefectiva (Uemura et
al. 1993) o a causa de dafio floral por herbivoria (Young
1988). La proporciéon S/O para las dos especies fue infe-
rior a los valores reportados en otras especies de la familia
Araceae (Cuartas-Hernandez y Ntnez-Farfan 2006, Albre
y Gibernau 2008, Chai y Wong 2019).

Por su parte, las bajas temperaturas en bosques monta-
nos afectan la actividad y abundancia de los polinizadores
(Arroyo et al. 1985), disminuyendo asi la probabilidad de
producir frutos, con mayor efecto a alta elevacion. Tam-
bién la baja sincronia en la floracion es un factor que redu-
ce la reproduccion (Ollerton y Diaz 1999).

A pesar de que el éxito reproductivo estimado fue bajo, el
numero de semillas por transecto puede ser suficiente para
asegurar el reclutamiento de nuevos individuos en A. pan-
durirme (11-1380 semillas/transecto) y en A. caucanum
(224-5160 semillas/transecto). De esta manera se podrian
manterner las poblaciones estables en el tiempo como ocu-
rre en otras especies de la familia Araceae. Por ejemplo,
poblaciones de Dieffenbachia seguine (Jacq.) Schott, una
hierba de sotobosque creciendo en un bosque tropical en
Tuxtlas (México), mantiene sus poblaciones estables aun
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Figura 6. Exito reproductivo femenino de Anthurium panduriforme y A. caucanum en el intervalo de elevacion. a. Exito en la produccién de infru-
tescencias estimado como la proporcion del nimero de infrutescencias maduras/nimero de inflorescencias, b. Proporcion semillas/évulos (S/O) y

c. Exito reproductivo total.

con bajo éxito reproductivo (Cuartas-Hernandez y Ntunez-
Farfan 2006).

Aunque A. panduriforme presenté mayor abundancia de
insectos visitantes florales comparada con A. caucanum,
esto no resultdé en mayor proporcién de infrutescencias
maduras. Lo anterior puede deberse a multiples causas.
Por un lado, es posible que las fuentes cercanas de dona-
dores de polen son muy escasas (Méndez y Diaz 2001) o
que los polinizadores presentan estrategias de forrajeo
localizado, lo cual puede resultar en bloqueo de los estig-
mas debido a la saturacion con polen de baja calidad ge-
nética (Barrett 2002). De hecho, los trips que fueron los
visitantes florales mas abundantes de A. panduriforme,
presentan un patrén de forrajeo que podria promover la
autofertilizaciéon (Baker y Cruden 1991), y resultar en alta
tasa de aborto de 6vulos fertilizados en esta especie au-
toincompatible (Cuartas-Hernandez y Moreno-Betancur
2020). Por el contrario, en A. caucanum, una mayor frac-
cién de infrutescencias alcanzo la madurez, lo cual podria
asociarse a que los polinizadores sean muy eficientes; sin
embargo, es necesario indagar con mas detalle sobre este
aspecto ya que no se evalud el papel de los insectos visi-
tantes como polinizadores efectivos.

Por otra parte, en las infrutescencias maduras de am-
bas especies la proporciéon S/O no difirié. El resultado
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sugiere que estas infrutescencias fueron visitadas por
al menos un insecto, debido a que a nivel individual la
produccion exitosa de frutos puede no estar relacionada
al namero de insectos, sino a su eficiencia, dado que un
solo insecto portando el polen es necesario para produc-
ci6on completa de frutos como se ha reportado en otras
especies de plantas (Ollerton y Diaz 1999, Ne’eman et al.
2009, Hoe et al. 2016).

El éxito reproductivo total fue diez veces mayor en A. cau-
canum que en A. panduriforme. Una alta inversion indi-
vidual de A. panduriforme en inflorescencias de mayor
tamafio (Cuartas-Hernandez et al. 2019) y en atraccién o
recompensas para insectos visitantes florales, como color
llamativo y produccién de aroma, representa un alto costo
energético (i.e., esfuerzo reproductivo), y puede limitar la
produccion de frutos y semillas. Al contrario, inflorescen-
cias que demandan menor inversion en A. caucanum, con-
siderando que no solo son de tamafio pequefio, sino que
no emiten aromas ni secreciones estigmaticas, permiten
ademéas de producir mas infrutescencias, que los indivi-
duos tengan mas recursos disponibles para el desarrollo
de frutos y semillas (De Jong et al. 2008). Por otro lado,
es posible que se produzcan semillas mediante autofertili-
zacion (Cuartas-Hérnandez y Moreno-Betancur 2020), lo
cual puede funcionar como mecanismo para asegurar la



produccion de frutos en respuesta a la escasez de poliniza-
dores en esta especie (Lloyd y Schoen 1992).

El intervalo de elevacién no tuvo un efecto significativo
en el nimero de inflorescencias producidas, ni en nin-
gan estimador de éxito reproductivo en A. panduriforme.
Sin embargo, aunque baja, A. panduriforme, mantuvo
la produccion de semillas promedio constante a lo largo
del intervalo, debido probablemente a que inflorescencias
mas grandes y mayor nimero de 6vulos pueden funcionar
como mecanismo para compensar una baja tasa de visita
de insectos florales a alta elevacion.

Por otro lado, en A. caucanum el nimero de inflorescen-
cias, la proporcion InfrM/Inflo, la proporcién S/0, y el
éxito reproductivo total disminuyeron a mayor elevacion.
Esto posiblemente como resultado de la menor abundan-
cia de insectos visitantes florales. Otros factores, como la
menor temperatura a mayor elevacién podrian afectar la
produccion de semillas (Bergman et al. 1996). Ademas,
se ha reportado mayor propagacién clonal en poblaciones
de A. caucanum a alta elevacion, lo cual puede funcionar
como un mecanismo para compensar la baja tasa de re-
clutamiento de individuos a la poblacion via reproduccion
sexual (Cuartas-Hernandez y Moreno-Betancur 2020).

Este estudio provee evidencia de como dos especies con
estrecha relacion filogenética del género Anthurium exhi-
ben diferentes estrategias reproductivas y responden de
manera diferente a un intervalo ambiental (i.e., elevacion),
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Figura 7. Exito reproductivo femenino de Anthurium
panduriforme y A. caucanum. a. Numero de infrutescen-
cias maduras/numero de inflorescencias (InfrM/Inflo), b.
Proporcion semillas/évulos (S/O) y ¢. Exito reproductivo
total (ER total). Las cajas en el diagrama representan el
rango intercuartilico y los bigotes representan los valores
minimo y maximo. Los circulos negros representan valores
atipicos. La linea en el centro de las cajas es la mediana del
conjunto de datos. Se monitorearon 275 inflorescencias
de A. caucanum y 131 de A. panduriforme hasta su madu-
racion para la estimacion de los dos componentes de éxito
reproductivo y el éxito reproductivo total.

de manera que la divergencia en patrones de inversiéon de
recursos entre especies facilita su coexistencia a pequeia
escala (Sedio et al. 2012, Harvey et al. 2019). Esto, aco-
plado al aislamiento reproductivo fenolégico restringe el
flujo génico entre especies (i.e. prepolinizaciéon), condi-
cion esencial para el mantenimiento de la biodiversidad
de plantas (Baack et al. 2015, Esposito et al. 2018).

Finalmente, se reconoce la importancia de realizar estu-
dios para identificar los polinizadores efectivos de am-
bas especies para un mejor entendimiento de su biologia
reproductiva e identificar las recompensas florales, asi
como compuestos volatiles de las inflorescencias y su rol
discriminante en los polinizadores. También es necesario
evaluar otros factores importantes en la dinamica de las
poblaciones de plantas como el banco de semillas germi-
nable, el éxito en la germinacion, el reclutamiento y la su-

pervivencia de los juveniles.
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