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RESUMEN. La fenologia de la floracién y fructificacién de Tillandsia complanata Bentham y T. turneri
Baker fue estudiada en un bosque montano alto de la Cordillera Oriental Colombiana. Se realizaron censos
quincenales de 200 individuos (50 epifitos y 50 terrestres por especie) entre febrero de 1994 y enero de
1995. Se ubicaron pluviémetros al lado de 20 individuos epifitos de cada especie para medir la precipitacién
que llegaba a cada roseta a diferentes alturas dentro del dosel. La poblacién de T. complanata florecié
durante 9 meses y no hubo diferencias significativas entre la fenologia de plantas epifitas o terrestres. Por
el contrario, la poblacién de 7. turneri florecié durante dos periodos de 3 meses cada uno. El nimero de
plantas epifitas que florecié durante el periodo de estudio (n = 19) fue significativamente mayor que el
nimero de plantas terrestres (n = 8). Estos resultados sugieren que el habito terrestre es desventajoso para
la reproduccién de individuos de T. turneri terrestres, que usualmente son producto de la caida de individuos
epifitos. Las dos especies de Bromeliaceae estudiadas abrieron sus cdpsulas en el mes mds seco, facilitando
la dispersién de las semillas. Los individuos de T. complanata ubicados a mayor altura dentro del dosel
recibieron mds agua y fueron més productivos que las bromelias ubicadas a menor altura. Las dos especies
de bromelias presentan sindromes de ornitofilia y probablemente son polinizadas por Eriocnemis mosquera,
la dnica especie de colibri que se observé en el sitio de estudio. El habito terrestre de 7. turneri es
desventajoso para la reproduccién de las rosetas que parecen ser el producto de la caida de individuos
epifitos.

ABSTRACT. The flowering and fruiting phenology of Tillandsia complanata Bentham and T. turneri
Baker was studied in a montane cloud forest in the Eastern Andes of Colombia. Censuses of 200 individuals
(50 epiphytes and 50 terrestrials per species) were carried out every two weeks between February 1994
and January 1995. Homemade rain gauges were placed beside 20 epiphytic rosettes of each species to
measure the rain water reaching rosettes at different heights in the canopy. The population of 7. complanata
flowered for 9 consecutive months and there were no significant differences between the phenology of
epiphytic and terrestrial plants. In contrast, the population of 7. furneri flowered during two 3-month
periods. The number of epiphytic plants of T. turneri that flowered during the study (n = 19) was signif-
icantly higher than the number of terrestrial plants (n = 8). These results suggest that the terrestrial habit,
which usually is the result of fallen epiphytes, is detrimental to the reproduction in 7. turneri. The two
bromeliad species opened their capsules during the driest month, facilitating seed dispersal. The rosettes
located higher in the canopy received more rain and were more productive than the rosettes at lower heights.
The two bromeliad species present ornithophyllic syndromes and are probably pollinated by Eriocnemis
mosquera, the only hummingbird species seen in the study site. The terrestrial habit of 7. rurneri is detri-
mental to reproduction, and these rosettes seem to be the result of the fall of epiphytic individuals.

INTRODUCCION

La fenologia de la floracién es un factor de-
cisivo en la reproduccién de las plantas. Res-
ponde a fuerzas selectivas como la regulacién
de flujo de polen, comportamiento de forrajeo
de los polinizadores, habitat y recursos dispo-
nibles (Bawa 1983). La floracién puede presen-
tarse en masa (individuos produciendo un gran
nimero de flores en un periodo de tiempo corto)
o puede tratarse de una floracién constante (in-
dividuos produciendo pocas flores diariamente
por periodos prolongados [Augspurger 1983]).
Mientras un florecimiento en masa atrae un gran
nimero de polinizadores no especializados y
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oportunistas, un florecimiento constante o exten-
dido puede alimentar una poblacién de un poli-
nizador espécifico y especialista durante un per-
iodo de tiempo prolongado (Hilty 1980, Taka-
kazu 1987). En algunos estudios fenolégicos que
incluyen plantas epifitas se ha encontrado que
éstas presentan épocas de floracién semejantes a
las de arboles de dosel bien sea en la época seca
(Stiles 1978), o esparcidas durante todo el afio
(Nevling 1971). Este tltimo tipo de floracién
(constante) les permite mantener poblaciones de
polinizadores especificos, debido a que usual-
mente presentan polinizacién especializada
(Bush y Beach 1995).

Las bromelias presentan principalmente sin-
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drome de ornitofilia (Benzing 1980), pero tam-
bién de quiropterofilia (Salas 1973), lepidopter-
ofilia (Gardner 1986), dipterofilia, himenopter-
ofilia y anemofilia (McWilliams 1974, Utley
1983) asi como también cleistogamia (Gilmartin
y Brown 1985). Las caracteristicas de ornitofilia
como corola tubular, antesis diurna, colores vi-
vos en los pétalos o bricteas, ausencia de olor
(Faegri y van der Pijl 1979) son muy desarrol-
ladas en las bromelias (Stiles 1981) y al parecer,
los colibries son los principales polinizadores de
éstas (McWilliams 1974, Stiles 1981).

En el presente trabajo se presentan los resul-
tados del estudio de la fenologia de Tillandsia
complanata y T. turneri, en un bosque montano
alto de la Cordillera Oriental Colombiana. Los
siguientes interrogantes guiaron el desarrollo de
esta investigacion: Existen diferencias en los pa-
trones fenolégicos de T. complanata y T. tur-
neri? Estdn estos patrones fenoldgicos correla-
cionados con factores climdticos (v.g. patrones
de precipitacion) o se trata de ritmos endégenos?
Existen diferencias en la reproduccién de indi-
viduos epifitos y terrestres de las dos especies
de Tillandsia? Cudles son los polinizadores de
las especies de Tillandsia estudiadas?

MATERIALES Y METODOS

AREA DE ESTUDIO Y MATERIAL VEGETAL. El es-
tudio se realiz6 en la estacion cientifica Funda-
ciéon Encenillo de la Universidad de los Andes
(4°46'N, 74°10'W), a 3100 m de altitud, en las
cercanias del municipio de Guasca, Cundina-
marca, Colombia (FIGURA 1). El municipio de
Guasca presenta un regimen de lluvias bimodal
con méximos entre marzo-mayo y entre octubre-
noviembre. La precipitaciéon media anual para la
estacién de Guasca (4°52'N, 73°53'W) es de 778
mm y una evaporacién media anual de 565 mm.
La temperatura media mensual es de 12.3C que
fluctua entre un maximo de 19.5C y un minimo
de 3.9C (FIGURA 2). La zona del estudio estd
localizada en un parche de bosque montano alto
(Grubb 1977). El dosel estd dominado por Wein-
mannia aff. microphylla R. and P. de 10 m de
alto. Los arboles estdn densamente cubiertos por
epifitos (briofitos, pteridofitos, bromelias, orqui-
deas y ericiaceas). En el bosque se presenta un
manto de musgo continuo cubriendo el suelo
donde crecen gran diversidad de especies her-
baceas, de las familias Orchidaceae, Bromeli-
aceae y gran abundancia de helechos de la fa-
milia Polypodiaceae.

Se estudiaron dos especies del género Til-
landsia (Bromeliaceae), T. turneri 'y T. compla-
nata. Estas dos especies fueron escogidas entre
ocho especies de Bromeliaceae presentes en el
bosque (Greigia sp., Guzmania squarrosa, Puya
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sp., Tillandsia compacta, T. complanata, T. rio-
creuxi, T. tetrantha, T. turneri) por ser las mas
abundantes y porque ambas especies presentan
habitos epifitos y terrestres, permitiendo asi una
comparaciéon de la fenologia de individuos en
los dos hébitos.

El género Tillandsia es parte de la subfamilia
Tillandsioideae representada principalmente por
hierbas epifitas, caulescentes o acaules cuyas
raices suelen funcionar unicamente como sostén.
La absorcién de nutrientes y agua es principal-
mente foliar (Benzing y Ott 1981, Benzing y Burt
1970), realizandose a través de tricomas. Presen-
tan fruto capsular con semillas plumosas que se
dispersan por el viento (Smith 1977). La primera
especie estudiada 7. complanata es una hierba
predominantemente epifita que presenta varias in-
florescencias axilares y cada roseta produce inflo-
rescencias en varias ocasiones durante su vida. Se
encuentra entre 800 y 3,500 m de altitud y se
distribuye desde Costa Rica, pasando por las An-
tillas (Cuba y Jamaica) hasta Brazil (Smith 1977).
La segunda especie estudiada, 7. turneri es tam-
bién una hierba epifita y cada roseta produce una
sola inflorescencia terminal durante su vida. Se
encuentra entre 2,700 y 3,500 m de altitud y su
distribucién se extiende desde el Estado de Ta-
chira en Venezuela hasta el Departamento de Na-
rifio en Colombia. Las dos especies de Tillandsia
estudiadas son relativamente cercanas filogeneti-
camente ya que pertenecen al mismo subgénero
Allardtia (Smith 1977).

FenoLoGiAa. En el campo, los estadios fenol6-
gicos de T. turneri y T. complanata fueron me-
didos en 50 individuos epifitos y 50 terrestres
por especie. Mediciones preliminares determi-
naron que los individuos de las especies com-
paradas florecen al alcanzar un didmetro pro-
medio de 30 cm y por lo tanto, los individuos
seleccionados para este estudio tuvieron este ta-
mafio minimo. Los individuos epifitos estudia-
dos estaban ubicados en el dosel entre los 0.4 y
6.5 m de altura. Los censos se realizaron quin-
cenalmente entre febrero de 1994 y enero de
1995. En cada censo se anot6 el estado-fenol6-
gico de cada individuo: ausencia de algiin estado
reproductivo, presencia de botén floral, presen-
cia de flor en antesis, flor dehiscente, fruto, abor-
to y cdpsula abierta. Para comparar el nimero
de individuos epifitos y terrestres de cada espe-
cie se reprodujeron durante el periodo de estudio
se utiliz6 la pueba de McNemar, prueba-pareada
para datos en escala nominal (McNemar 1947).

ESTUDIO DE LA POLINIZACION. Durante los perio-
dos de floracién se realizaron observaciones entre
las 6:00 y las 9:00 a.m. del comportamiento de
visitantes a los individuos en flor. Se realizaron
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FIGURA 1. Localizacién del drea de estudio. Estacion Bioldgica Fundacién Encenillo (Universidad de los

Andes), municipio de Guasca, Cundinamarca, Colombia.

observaciones de 30 minutos en cuatro individuos
en flor por especie. Ello permitié recoger datos
durante las épocas de floracién hasta alcanzar un
total de 52 horas de observacién. Se anot6 la hora
de la visita, especie que visité la flor, nimero de
flores visitadas y duracién de la visita. También se
describieron las caracteristicas florales como la
concentracién de néctar, longitud de la corola y
color del escapo, bracteas y corola. Para medir la
concentracién de néctar se escogieron cinco inflo-
rescencias que se cubrieron al atardecer con una

bolsa de tul y en la madrugada se midié la con-
centraciéon de néctar con un refractometro Leica
10431 utilizado exitosamente en otros estudios (de
Escobar y Girén 1982).

MEDICION DE LA PRECIPITACION. Para medir la
variaciéon de la precipitacién de los epifitos en
diferentes alturas dentro del dosel se ubicaron
41 pluviémetros de fabricacién casera, que con-
sisten en un embudo plastico de 9.4 cm de did-
metro y una garrafa plastica de 3.78 1 de capa-
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FIGUrA 2. Climadiagrama del municipio de Guas-
ca. Estacién metereolégica Guasca (1974—1993). Da-
tos proporcionados por el Instituto Colombiano de hid-
rologia, meteorologia y adecuacién de tierras (HIM-
AT). Panel central, (@) temperatura media, (H) tem- e
eratura méxima, (A) temperatura minima. Panel e
perat L (&) temp FMAMJJASONTDTEF
inferior, (@) precipitacién y (O) evaporacion. 1994 1995

cidad. Se colocaron 20 pluvidémetros al lado de
20 individuos epifitos de cada una de las dos
especies y un pluviémetro en un claro, para co-
nocer la precipitacién bruta. A pesar de que la
precisién de estos pluviémetros no fue medida,
estos han sido usados con éxito en otras locali-
dades tropicales (Cavelier et al. 1996).

RESULTADOS

FENOLOGIA DE TILLANDSIA COMPLANATA. La di-
ferenciacién de los botones de T. complanata se
inicié en agosto durante la época de lluvias y su
desarrollo se extendié por cinco meses (FIGURA
3). Se registraron dos periodos de floracién: el
primero en los meses de marzo (epifitos) y abril
de 1994 (terrestres) y el segundo en enero (epi-
fitos) y febrero de 1995 (terrestres), todos estos
meses con baja precipitaciéon (FIGURA 2). La
aparicién de frutos se registré a principios de
mayo, uno o dos meses después de la floracién
méaxima. El desarrollo de los frutos se extendié
por nueve meses. Como se ilustra en la figura 2,

MESES DEL ANO

Ficura 3. Patrén de floracion y fructificacion de 7il-
landsia complanata (n=100), entre febrero 1994 y enero
1995. Ausencia de algiin estado reproductivo (N), pre-
sencia de botén floral (B), presencia de flor en antesis
(F1), flor dehiscente (Fld), fruto (Fr). Individuos epifitos
linea continua e individuos terrestres linea a trazos.

el mes de febrero de 1995 correspondié al mes
mas seco y durante este tiempo se registré una
disminucién en la proporcién de los frutos de-
bido a la transformacién de frutos en cépsulas
abiertas (FIGURA 3).

Los picos de floracién para individuos epifitos
estuvieron un poco adelantados con respecto a
los terrestres pero estas diferencias fueron muy
pequefas. Aunque la produccién de frutos fue
menor en los individuos terrestres, no se encon-
traron diferencias significativas (P > 0.05) entre
el nimedo de individuos epifitos y terrestres que
produjeron flores y frutos durante el periodo de
estudio (FIGURA 4).

La precipitacién disminuy6 con la altura den-
tro del dosel (n = 40, r = —0.62, P < 0.01). La
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FIGURA 4. Numero de individuos reproductivos
durante el periodo de estudio (Febrero 1994 a Enero
1995). (A) Tillandsia complanata, (B) T. turneri. (¥)
diferencia significativa con p<<0.05 entre individuos
epifitos y terrestres.
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FIGURA 5. Relacién entre la precipitacion a difer-

entes alturas dentro del dosel (totales para el periodo
febrero 1994—marzo 1995) y la produccién de inflo-
rescencias por individuo epifito de Tillandsia com-
planata (Y = 0.0023 X + 0.1066, > = 0.398, p =
0.007).
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FIGURA 6. Patrén de floracion y fructificacion de
Tillandsia turneri (n=100), entre febrero 1994 y enero
1995. Ausencia de algtn estado reproductivo (N), pre-
sencia de botén floral (B), presencia de flor en antesis
(F1), flor dehiscente (Fld), fruto (Fr). Individuos epifi-
tos linea continua e individuos terrestres linea a trazos.

produccién de inflorescencias en 7. complanata
aument6 con el incremento de precipitacion (Fi-
GURA 5).

FENOLOGIA DE TILLANDSIA TURNERL El inicio
del desarrollo de los botones de T. turneri se
registr6 en mayo (mes de alta precipitacién) y
su desarrollo se extendié por cinco meses (FI-
GURA 6). Se observaron dos periodos de flora-
cién con picos en los meses de abril y octubre
de 1994, meses relativamente lluviosos. En el
primer periodo de floracion, el inicio de la fruc-
tificacién se registré al principio del mes de
agosto, cuatro meses después de la floracion
maxima. Hasta el final del estudio y después de
cinco meses de desarrollo de nuevos frutos, es-
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TaBLA 1. Datos de fenologia de algunas especies de Bromeliaceae reportados en la literatura.
Floracién
Especie Epoca Duracién (meses) Estudio
Aechmea mariae-reginae Seca 1.50-2.50 Stiles (1978)
Aechmea pubescens Seca —
Aechmea mexicana Lluvia 1.00
Aechmea nudicaulis Seca 2.00-5.50
Guzmania berteroniana Seca 4.00 Nevling (1971)
Guzmania monostachia Lluvia 1.50-2.50
Guzmania minor - Seca-lluvia 1.00-3.00
Guzmania scherzeriana Lluvia 2.50
Tillandsia turneri Lluvia 3.00
Tillandsia complanata Seca 9.00 Este estudio
Tillandsia deppeana — 2.25 Garcia-Franco & Rico-Gray
Vriesea gladioliflora Seca 2.00
Vriesea ororiensis Seca —— Utley (1983)
Vriesea sintenisii — 9.00

tos no habian alcanzado su madurez. Por su par-
te, los frutos que estaban presentes desde el in-
icio del estudio se abrieron durante el mes mas
seco (febrero de 1995) cuando se registra una
disminucién en la proporcién de los frutos de-
bido a la apertura de las cdpsulas (FIGURA 6).

En esta especie la época de floracién maxima
de individuos epifitos y terrestres coincidieron.
Sin embargo, los individuos epifitos produjeron
el doble de flores que los individuos terrestres
(FIGURA 4).

OBSERVACIONES. Las dos especies de Tilland-
sia estudiadas poseen caracteres de ornitofilia.
Presentaron antesis diurna, inflorescencias y co-
rolas de colores vivos (escapo y bricteas: rojo
fuerte, granate o naranja y corolas: blanco-ro-
sado o violeta), sépalos carinados y ausencia de
olores. Ademads, los valores de sucrosa medidos
en este estudio (24 % en T. complanata y 24.5
% en T. turneri), estan dentro del rango de va-
lores del 13 al 30% compilados por Baker
(1975) para flores ornitofilicas.

La tdnica especie de colibri observada en el
area de estudio fue Eriocnemis mosquera. Este
colibri se observé visitando las inflorescencias
de T. turneri pero no las de T. complanata. Los
periodos de floracién de 7. complanata coinci-
dieron con aquellos de Cavendishia sp. (Erica-
ceae) cuyas flores fueron muy apetecida por los
colibries y probablemente representaron una
fuerte competencia para esta especie.

DISCUSION

EPOCAS DE FLORACION Y FRUCTIFICACION. Las
épocas de diferenciacién de los botones (época
de lluvias) y la apertura de las capsulas (época
seca) coincidié para las dos especies y habitos

estudiados (FIGURAS 3 y 6). La diferenciacion de
los botones en ambas especies, parece ser de re-
gulacién auténoma, es decir que no responde a
una sefial del medio ambiente (v. gr. cambios en
la temperatura o el fotoperiodo). En estas espe-
cies de regulacién auténoma, la diferenciacién
de los botones comenzaria después de que se ha
alcanzado un determinado tamafio como lo su-
giere Halevy (1984). Serian necesarios estudios
detallados de la regulacién genética del proceso
de floracion para poder determinar cuales son las
seflales que promueven la diferenciacién de los
botones florales. La apertura de las capsulas que
ocurre en la época seca en 7. complanata y T.
turneri puede deberse, como lo sugirié Janzen
(1967), por un lado a que el aire seco es un
factor importante en el proceso de desecamiento
que acompaiia la maduracién de las cédpsulas y
por otro lado a que la velocidad del viento au-
menta durante esta época permitiendo la disper-
sién de las semillas.

Las especies estudiadas presentaron épocas de
floracién distintas. Mientras 7. complanata pre-
sent6 la floracién méaxima durante épocas secas,
T. turneri florecié en épocas de lluvia. Estas di-
ferencias son comunes entre bromelias epifitas,
las cuales presentan variados patrones fenolégi-
cos (TaBLA 1).

DURACION DE CADA EVENTO. El tiempo de de-
sarrollo de botones y frutos es bastante largo
para ambas especies y habitos (epifitos y terres-
tres). Esta prolongada persistencia de botones
coloridos podria tener una funcién de sefializa-
cién de rutas de forrajeo para colibries ruteros
que son los que generalmente polinizan las plan-
tas epifitas (Ackerman 1986). El prolongado de-
sarrollo de los frutos parece deberse a la espera
de la época seca, donde se presentan las condi-
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ciones Optimas para la apertura de capsulas y
dispersién de semillas, como se ha observado en
estudios fenolégicos en América Central (Janzen
1967).

Mientras que la duracién de la época de flo-
racion fue diferente para las dos especies, esta
época fué similar en individuos epifitos y terres-
tres. A pesar de que T. turneri present6 una flo-
racién mas corta (3 meses) que 7. complanata
(9 meses), ésta no se alcanza a catalogar como
una floracién en masa puesto que para ello de-
beria presentarse en el lapso de solo unos muy
pocos dias de acuerdo a Newstrom y lolabora-
dores (1994). Para T. complanata, y en menor
medida para T. turneri, estos amplios periodos
de floracién favorecerian la especializacién de
los polinizadores ya que representan un recurso
alimentario confiable del cual los polinizadores
pueden depender durante la mayor parte del afio
(Hilty 1980, Takakazu 1987).

El nimero de rosetas que produjo flores du-
rante el periodo de estudio fue mayor para 7.
complanata que para T. turneri, y en esta, apro-
ximadamente un 50% de las rosetas epifitas y un
20% de las terrestres produjo flores. En 7. com-
planata no hubo diferencias en el porcentaje de
rosetas eplifitas y terrestres con flores. Las dife-
rencias entre las especies pueden deberse por un
lado a que T. rurneri sea mas exigente en cuanto
a las condiciones necesarias para su reproduc-
cién, lo que se veria reflejado en su restringida
distribucién geografica, mientras 7. complanata
seria menos exigente en cuanto a las condiciones
para su reproduccién lo que se refleja en su am-
plia distribucion desde Costa Rica hasta Brazil
y entre 800 y 3,500 m alt. (Smith 1977). Una
segunda razén para explicar la menor produc-
cién de flores en T. turneri es que esta especie
se reproduce no solo por semillas sino también
por rebrotes teniendo que asignar menores re-
cursos a la produccién de estructuras florales
como ocurre en 1. deppeana (Garcia-Franco y
Rico-Gray 1991).

Las rosetas terrestres de 7. turneri parecen ser
el producto de la caida de rosetas epifitas, ya que
no se observé ningun juvenil terrestre de esta
especie y la mayoria de rosetas terrestres aunque
enraizadas en la tierra, presentaban restos de an-
tiguas ramas entre sus raices. Esta caida de ele-
mentos epifitos va acompaiiada de una reduccién
en la produccién de flores. Por el contrario, las
rosetas de 7. complanata se puede establecer
tanto en el habito epifito como terrestre sin ser
afectada la produccién de flores. Las rosetas epi-
fitas de T. complanata localizadas a mayor altura
dentro del dosel estaban més expuestas a la luz
(no cuantificado), recibieron mas agua y produ-
jeron mas flores. Estos resultados contrastan con
lo encontrado por Garcia-Franco y Rico-Gray
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(1991) para T. deppeana en Xalapa, Veracruz,
Meéxico, quienes no encontraron correlacién en-
tre la altura en los arboles y las caracteristicas
reproductivas de las plantas.

POLINIZACION. Los visitas de Eriocnemis mos-
quera a las inflorescencia de T. turneri 'y de Coe-
ligena prunellei a las inflorescencias de 7. aff.
turneri (Snow y Snow 1980) apoyan la idea de
que los caracteres florales de las epecies de este
género, son en verdad ornitofilicas. Ya que no
se observo ningin polinizador en 7. complanata
pero si la la presencia de frutos, es muy posible
que en esta especie la reproduccién sea auto-
gamica, proceso observado en varias bromelias
epifitas (Bush y Beach 1995).
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