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Biologia de la polinizacion de dos cactaceas columnares congenéricas: Trichocereus
atacamensis (Phil.) W. T. Marshall & T. M. Bock y T. tarijensis (Vaupel) Werderm.

Resumen

La hipétesis de la dicotomia geografica (HDG) aborda la relacidn entre los cactus columnares
y sus polinizadores, sugiriendo que en situaciones tropicales los sistemas de polinizacion
podrian ser especializados y extratropicales, tender a la generalizacion. Este patron tiene
sustento en estudios realizados en el hemisferio norte; sin embargo, en el hemisferio sur la
HDG parece no cumplirse. El objetivo de este trabajo fue evaluar la biologia de la
polinizacion de dos especies de cactaceas columnares congenéricas: Trichocereus
atacamensis y T. tarijensis en un area donde coexisten. Para ambas especies se caracterizo la
morfologia y fenologia floral, se midi6 la produccién de néctar y la concentracién de
azUcares; se registraron los visitantes florales y establecieron experimentos para evaluar sus
sistemas reproductivos y la importancia relativa de la polinizacién diurna y nocturna. Las
flores de ambas especies tienen una estructura similar. La duracion de la antesis fue mas
prolongada en T. atacamensis (en promedio 37 h) mostrando una antesis diurna y nocturna,
mientras que en T. tarijensis la antesis fue diurna (se cierran al anochecer) y duré en promedio
26 h. Trichocereus atacamensis mostro dos picos de produccion de néctar, uno en la noche
y otro més acentuado en el dia. Por su parte, T. tarijensis mostro un pico de produccion
durante el dia. Ambas especies tuvieron similares concentraciones de azlcares del néctar
(Cmax > 30% Brix). Las dos especies mostraron sistemas de polinizacion que tienden a la
generalidad. La abeja Centris nigerrima fue la principal especie visitante de sus flores y
ademaés actud como polinizador. Otras abejas y el picaflor gigante Patagona gigas visitaron
las flores de ambas especies y al tener contacto con las estructuras reproductivas, podrian ser
también potenciales polinizadores. Las flores de T. atacamensis fueron visitadas también por
la noche por dos especies de lepidopteros nocturnos (familias: Noctuidae y Gelechiidae).
Para ambas especies los tratamientos de autogamia y geitonogamia no produjeron frutos,
sugiriendo que éstas son marcadamente autoincompatibles. Las diferencias en la biologia
floral (segregacion parcial de nicho) parecen contribuir a que ambas especies de cactus se
encuentren en una misma region.

Palabras clave: Andes, autoincompatibilidad, Cactaceae, biologia reproductiva, hemisferio

sur, polinizacion.



INTRODUCCION

Las cactaceas columnares son un grupo de plantas estrechamente asociado a la polinizacion
zoofilica (Gibson & Nobel 1986, Fleming et al. 2001, Valiente-Banuet et al. 2004). Estudios
realizados en zonas tropicales del hemisferio norte muestran que los sistemas de polinizacion
de algunas de sus especies son altamente especializados (polinizadas por murciélagos),
mientras que en las templadas del mismo hemisferio tienden a exhibir sistemas de
polinizacion més generalizados (polinizacion por animales de dos 0 mas taxones, sensu la
hipotesis de la dicotomia geogréfica - HDG) (Valiente-Banuet et al. 1996, 1997, Nassar et
al. 1997, Fleming et al. 2001, Mungia-Rosas et al. 2009, Arzabe et al. 2017, 2018).

Sin embargo, en regiones tropicales del hemisferio sur, los sistemas de polinizacion no
parecen ser tan especializados como sugiere la HDG, sobre todo en los Andes tropicales.
Donde, especies de cactus columnares como Cleistocactus sepium, Harrisia tetracantha,
Neocardenasia herzogiana (Arzabe et al. 2017), Oreocereus fossulatus (Larrea-Alcazar et
al. 2018) y Weberbauerocereus weberbaueri (Sahley et al. 1996) son polinizados por
animales de dos o mas taxones (murciélagos, aves y/o insectos), mostrando sistemas de
polinizacion generalizados. Ademas, los cactus columnares de las regiones tropicales del
hemisferio sur pueden presentar otras estrategias reproductivas distintas a las especies del
norte. Por ejemplo, Oreocereus fossulatus presenta un sistema reproductivo mixto
(autogamia — xenogamia) que le permite producir frutos y semillas en ausencia de

polinizadores (Larrea-Alcazar et al. 2018).

Dos especies representativas de los Andes centrales sudamericanos son Trichocereus
atacamensis y T. tarijensis (Kiesling & Ferrari 2005, Hunt 2006, Navarro et al. 2012).
Trichocereus atacamensis es un elemento caracteristico de la Prepuna argentina y tiene un
rango de distribucion mas surefio, en comparacion con T. tarijensis. Por lo regular se
encuentra entre los 2000 y 3000 m de altitud (Kiesling & Ferrari 2005). Sin embargo, existen
poblaciones aisladas que ascienden hasta la Puna (sobre todo en Bolivia), ocupando laderas
rocosas a una altitud de 3.600 a 4.100 m (Navarro et al. 2012). Por su parte, T. tarijensis se
encuentra en la Puna a una altitud de 3.100 a 4.200 m, desde los Andes centrales de Bolivia

hasta el norte argentino (Kiesling & Ferrari 2005, Navarro et al. 2012).



Ambas especies tienen distribuciones diferentes, pero pueden encontrarse excepcionalmente
coexistiendo en ciertas regiones de la Puna boliviana, concretamente en el margen norte del
salar de Uyuni. Fuera de esta zona, estas especies no comparten su presencia (Navarro &
Maldonado 2002). De acuerdo con la “teoria del nicho” - propuesta por Hutchinson (1959)-,
las especies poseen un nicho exclusivo, representado por el rango de condiciones y recursos
que necesitan para poder vivir. La coexistencia supone una diferenciacion o segregacion de
los nichos de las especies, que evita la competencia por recursos. Si dos 0 mas especies
compiten por los mismos recursos (nichos similares), estas no podrian coexistir de forma
estable. Lo que resultaria en el dominio y persistencia de uno de los competidores y la
extincion del o los competidores menos aptos, de acuerdo al principio de “la exclusion
competitiva” -propuesto por Gause (1934). Las especies congenéricas como T. atacamensis
y T. tarijensis tienden a parecerse, pero para coexistir debe haber cierto grado de
diferenciacion de acuerdo con la teoria de la “similitud limitante” de MacArthur & Levins
(1964). Por ello, se esperaria que estas dos especies posean rasgos completa o parcialmente

diferenciados en varios aspectos de su biologia, entre ellos la reproductiva.

En este estudio se evaluaron los sistemas de polinizacion y reproductivos de ambas especies
con el fin de evaluar las siguientes hipdtesis: 1) Las cactaceas columnares T. atacamensis y
T. tarijensis poseen un sistema de polinizacion generalizado, debido a que en los Andes
tropicales, las condiciones limitantes de la altitud y clima impredecible hacen que sus
sistemas de polinizacion permitan la participacion de varias especies. Estas condiciones
ocasionarian que la HDG (que predice sistemas especializados en regiones tropicales) no se
cumpla en las especies de cactaceas columnares que crecen en esta region (Valiente-Banuet
etal. 1996, Larrea-Alcazar & Lopez 2011, Arzabe et al. 2017, Larrea-Alcazar et al. 2018); y
2) ambas especies, a pesar de estar emparentadas (por lo que podrian competir por
polinizadores), diferirian en al menos algin pardmetro relacionados con la interaccion con
sus polinizadores, permitiendo a ambas especies coexistir en una misma area (McArthur &
Levins 1964, Webb et al. 2002).



OBJETIVOS
Objetivo General

Comparar la biologia de la polinizacion de dos cactus columnares: Trichocereus atacamensis

y T. tarijensis.
Objetivos Especificos

e Determinar los patrones temporales de la antesis de las flores de ambas especies.

e Analizar la morfologia floral de ambas especies.

e Evaluar la produccion de néctar (volumen y concentracion de azlcares) de ambas
especies.

e Determinar la tasa de visitantes florales (diurnos y nocturnos) para ambas especies.

e ldentificar los sistemas reproductivos de ambas especies (autogamia, xenogamia y
geitonogamia), incluyendo la importancia relativa de sus visitantes florales diurnos y

nocturnos.
METODOLOGIA
Area de estudio

El estudio fue realizado en la serrania Puchucaya (19°43°30.8"" LSy 67°39°17.8"" LO) que
se encuentra a 3 km de la comunidad de Ancoyo, Oruro (Bolivia), distribuyéndose desde los
3.730 - 4.050 m (Fig. 1). La temperatura media anual en la region es de 9°C, siendo la
temperatura maxima media de 18.3°C y la minima media de -0.4°C. Presenta altos niveles
de radiacion solar incidente, fuertes vientos y una precipitacion media de 242.3 mm anuales
concentrada en los meses de verano (Navarro & Maldonado 2002, INE 2005, SENAMHI
2005, Navarro 2011).

La region estd dominada por un bioclima xérico seco semiarido (Navarro 2002). La
vegetacion de la zona se ha desarrollado en cerros de origen volcanico, que corresponden a
la region andina tropical, provincia punefia xerofitica, que estdn caracterizadas por la

presencia de matorrales de Baccharis boliviensis, Parastrephia lepidophylla, Mutisia



lanigera, Lycium chanar y pajonales de Stipa sp. (Navarro & Maldonado 2002, Navarro
2011). Como elementos conspicuos de la vegetacion se encuentran individuos de T.
atacamensis y T. tarijensis (Fig. 1) cuyo periodo de floracion se inicia antes de la temporada
de lluvias hacia finales del mes de octubre y culmina a finales del mes de diciembre.

Figura 1. Ubicacion geogréafica del &rea de estudio: a) mapa del &rea en el sistema de referencia WGS 84, b)
Serrania Puchucaya, Oruro - Bolivia, ¢) y d) Comunidad de cactaceas columnares compuesta por Trichocereus
atacamensis y T. tarijensis en la serrania Puchucaya.

Especies de estudio

Trichocereus atacamensis (Phil.) W. T. Marshall & T. M. Bock se caracteriza por tener una
forma de vida columnar arborescente, poco ramificada, alcanzando los 5 a 10 m de alto.
Tallos cilindricos y erguidos, el principal alcanza los 70 cm de didmetro cerca a la base. En
el estrato superior, los tallos alcanzan un didmetro de 30 cm. Presentan de 20 a mas de 30
costillas. Areolas circulares prominentes. Espinas fuertes y largas (<10 cm) de color
amarrillo-marrén en la primera porcion del tallo principal. Las espinas por encima de las
ramificaciones son flexibles, de mas de 5 cm de largo y de color blanquecino. Las flores



infundibuliformes de 10 a 14 cm de largo x 10 a 12 cm de diametro, corola blanca, el tubo
floral cubierto de escamas triangulares cubierto de denso pelo blanquecino. Frutos globosos
de 5 a 8 cm de didametro, carnosos, verdes, cubiertos de pelos, se abren al madurar. Las
semillas son pequefias, negras y brillantes (Anderson 2001, Kiesling & Ferrari 2005, Hunt
2006). Se encuentra distribuida en los Andes secos sudamericanos en Bolivia, Argentina y
Chile. En Bolivia, se encuentra al oeste del Altiplano centro-meridional, en la cuenca del
salar de Uyuni, a una altitud entre 3.600 y 4.100 m, ocupando terrazas calcareas lacustres y
suelos rocosos, pertenecientes a la regién Andina tropical, provincia punefia xerofitica
(Kiesling & Ferrari 2005, Hunt 2006, Navarro et al. 2012). También hay pequefias
poblaciones en el extremo oeste de Tarija, a 3300-3500 m, en los limites entre la Puna y la

Prepuna (RP Lopez, obs. pers. 2021).

Trichocereus tarijensis (Vaupel) Werderm., se caracteriza por tener una forma de vida
columnar arborescente, simple o poco ramificada, alcanzando hasta los 5 m de alto por 40
cm de diametro. Los tallos poseen 25 o més costillas. Areolas circulares cubiertas de corto
pelo blanco. Espinas numerosas, fuertes, de color amarillo palido a blanquecino de 1 a 8 cm
de largo. Flores infundibuliformes de 9 a 12 cm de largo x 8 a 10 cm de didmetro, de acuerdo
al color de la corola, se distinguen dos morfotipos: de flor blanca y de flor rosada. El tubo
floral presenta escamas triangulares, cubierto de pelos blanquecinos o marrones. Fruto
ovoide de 5 x 3 cm, verde claro, pulpa blanquecina, se abre ligeramente en 3 0 4 valvas al
madurar. Semillas ovoides aplanadas lateralmente, pequefias y negras (Anderson 2001, Hunt
2006). Se distribuye desde Bolivia hasta el norte argentino (Anderson 2001, Kiesling &
Ferrari 2005, Hunt 2006). En Bolivia se encuentra en la parte este del Altiplano centro-sur y
cordillera Oriental Centro-sur, en los departamentos de Chuquisaca, Cochabamba, La Paz,
Oruro, Potosi y Tarija, en laderas montafiosas con suelos secos y pedregosos en cerros de la
parte oriental del Altiplano, en un bioclima orotropical y supratropical, en elevaciones de
3.100-4.200 m (Beck 1988, Navarro et al. 2012, Kiesling & Ferrari 2015).

Métodos

Se realizaron varias incursiones al area de estudio desde el afio 2017 al 2019. El primer viaje
de prospeccion se realizd a finales de la primavera de 2017 (principios de diciembre), con el
objetivo de comprobar la existencia de las dos especies de estudio. Durante el afio 2018 se

6



realizaron dos incursiones. Una a mediados de primavera antes del inicio del ciclo
reproductivo (principios de octubre) en la cual se coordind con las autoridades originarias
para la realizacion de este trabajo y se realizo el estudio poblacional. La segunda incursion
se realizd durante el periodo de floracion comun de ambas especies (noviembre a diciembre)
donde se estudio la morfologia y biologia floral, la antesis, recompensas florales y se
establecieron los experimentos para evaluar los sistemas reproductivos en campo. La Gltima
incursién se realizo durante el periodo de fructificacion (febrero a marzo) para evaluar los

resultados de los experimentos.

Densidad poblacional

Para conocer la densidad poblacional de ambas especies en la serrania de Puchucaya se
utilizé la metodologia propuesta por Pinto & Moscoso (2004). Se establecieron tres
transectos a lo largo de un gradiente altitudinal: T1 en orientacion noreste, T2 orientacion
este y T3 orientacion sueste. No se encontraron especimenes en las otras orientaciones. A lo
largo de los transectos se establecieron cuadrantes de 10 x 10 m (100 m?) espaciados por 10
m. En cada cuadrante se registré el nimero total de individuos de ambas especies (Pinto
2002, Pinto & Moscoso 2004, Godinez-Alvarez et al. 2008). La superficie total muestreada
fue de 5.700 m?.

Morfologia y biologia floral

Con el propésito de analizar la morfologia y biologia de las flores de ambas especies, se
coleccionaron 22 flores abiertas de T. atacamensis y 34 flores de T. tarijensis (una
flor/individuo). En esta segunda especie, 17 flores correspondieron al morfotipo de flor
rosada y 17 del de flor blanca. Con un calibrador vernier se realizaron las siguientes
mediciones en campo: longitud externa (mm), longitud interna (mm), diametro de la corola
(mm), diametro interno del perianto (mm), profundidad del nectario (mm), altura del estigma
(mm) y altura de los estambres (mm) (Fig. 2 y 3) (De Viana et al. 2001, Larrea-Alcazar &
Lépez 2011, Valdes et al. 2011). Se almacenaron los ovarios de las flores en etanol al 70%
hasta su revisién en laboratorio del Herbario Nacional de Bolivia (LPB), donde se contabiliz6
el nimero de évulos por ovario en laboratorio con ayuda de un estereoscopio (de Viana et al.
2001).



* - Figura 2. Diagrama floral de T. atacamensis y T.
tarijensis. Se muestran los parametros cuantificados en
mm para este estudio: longitud externa (LE), longitud
interna (LI), diametro de la corola (DE), diametro
interno de la corola (DI), profundidad de la camara de
néctar (PCN), diametro de la cdmara de néctar (DCN),
largo del ovario (LO), ancho del ovario (AO), longitud
del estigma (LES), longitud de los estambres inferiores
(LEI) y longitud de los estambres superiores (LEE).

Figura 3. Mediciones de los pardmetros morfométricos de las flores de Trichocereus atacamensis y
tarijensis: a) Flores disectadas de: T. atacamensis (derecha) T. tarijensis morfotipo rosado (centro) y
tarijensis morfotipo blanco (izquierda), b) Registro de los datos morfométricos, c) diseccion de flor de
tarijensis, d) medicion de los estambres con ayuda de un vernier y e) corte longitudinal de la flor de
atacamensis, se puede apreciar el ovario y évulos.
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Antesis floral

Para caracterizar la antesis de cada especie, a principios de noviembre de 2018 se
seleccionaron y marcaron 15 individuos distintos con brotes florales por cada especie (Dafni
1992). Se registrd el progreso de la floracion hasta la apertura de la flor. Se determinaron los
horarios de apertura y cierre (hora del dia), la duracién de la antesis (horas y dias),
dehiscencia de los estambres (h) y receptividad estigmatica (h) (Dafni 1992, Keans & Inouye
1993, De Viana et al. 2001, Larrea-Alcézar & Lépez 2011). Estos ultimos se registraron en
periodos de 2 h hasta el cierre completo de las flores. La receptividad estigmética se evalu6
con la prueba del perdxido de hidrégeno, introduciendo un I6bulo del estigma en un tubo de
ensayo con una solucion de agua oxigenada (H202) al 3%. Se considero el estigma receptivo

cuando se formaron burbujas a lo largo del 16bulo evaluado (Keans & Inouye 1993).
Recompensas florales

Con el proposito de analizar las recompensas florales de cada especie, se seleccionaron 15
flores de T. atacamensis y 15 flores de T. tarijensis morfotipo rosado (antes de su apertura y
una flor por individuo), las cuales fueron cubiertas con mallas de exclusion hechas de tela tul
(para velo de novia) de color blanco para evitar que llegaran visitantes a las flores. Se registrd
el volumen de néctar secretado cada dos horas durante la antesis, extrayendo con tubos

microcapilares de 60 mm? (Larrea-Alcazar & Lopez 2011, Valdés et al. 2011).

Las flores fueron emasculadas (castracion floral) antes de la antesis para facilitar la
extraccion de néctar. Se realizaron pruebas preliminares de emasculacion para evaluar el
impacto de esta en la sobrevivencia de la flor y produccion de néctar (Larrea-Alcazar &
Lopez 2011, Valdés et al. 2011). Ademas, se esparcié una sustancia formicida (MAPEX,
Cipermetrina al 0,3%) en la base del cactus para evitar la llegada de las hormigas a las flores.
La concentracion de azlcares totales (sacarosa, glucosa, fructosa) del néctar (°Brix = indica
el contenido de azUcares totales sin discriminar por tipo) se determino con un refractometro
de mano (Kelilong Electron Co., Ltd., Brix valores 0-90%) (Fig. 4) (Dafni 1992, De Viana
et al. 2001, Larrea-Alcazar & Lopez 2011, Valdés et al. 2011). La relacion entre el volumen
de néctar producido y la concentracidn de néctar se analiz6 mediante analisis de correlacion

de Spearman (Larrea-Alcazar & Ldopez 2011, Larrea-Alcazar et al. 2018).



Figura 4. Medicion del volumen y concentracion de azlcares del néctar de Trichocereus atacamensis y T.
tarijensis. a) Emasculacion de capullos florales cercanos a abrirse, b) extraccion del néctar con ayuda de un
tubo capilar (indicado por la flecha roja), d) y €) medicidn de la concentracion de azlcares del néctar con
ayuda de un refractdmetro de mano, f) lectura de la concentracion de azlcares del néctar, g) y h) medicién

del volumen de néctar producido.

Visitantes florales

En noviembre de 2018 se realizaron los registros de visitantes florales mediante
observaciones directas y capturas en varias flores de ambas especies durante nueve dias no
consecutivos, en periodos de treinta minutos y con intervalos de una hora y media (Dafni
1992). Se registraron los visitantes florales diurnos desde las 6 am-7 pm (6, 8, 10, 12, 14, 16
y 18 h) y a los visitantes florales nocturnos desde 8 pm-4 am (20, 22, 0, 2 y 4 h)
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(Schlumpberger & Badano 2005, Valiente-Banuet et al. 2007, Rojas-Sandoval & Meléndez-
Ackerman 2009, Larrea-Alcazar & Lopez 2011, Valdés et al. 2011, Larrea-Alcazar et al.
2018). Los visitantes nocturnos fueron observaron con linternas de filtro rojo que producen
luz discreta, mantienen la visién nocturna y no afectaron la actividad de los visitantes florales

nocturnos (Valiente-Banuet et al. 2007).

Las visitas se registraron bajo un codigo para cada especie tomando en cuenta el tiempo de
visita (s), comportamiento y las visitas legitimas (cuando los visitantes tocan uno o ambos
organos reproductivos “anteras, estigma”). Los visitantes florales vertebrados (aves) se
registraron por medio de fotos para su posterior identificacion con el uso de la Guia de Aves
de Bolivia (Herzog et al. 2017). Los visitantes florales invertebrados (insectos) se capturaron
con redes entomoldgica y se preservaron en tubos eppendorf de 5 ml con alcohol al 70% para
su posterior identificacion en la Coleccion Boliviana de Fauna (Escobar 2013).

Sistemas reproductivos

Se realizaron experimentos de polinizacién para evaluar los sistemas reproductivos y la
eficacia de los polinizadores diurnos y nocturnos. Durante el periodo temprano de floracion
(noviembre de 2018), se seleccionaron 10 brotes florales grandes (cercanos a florecer) por
especie (de diferentes individuos) por cada tratamiento de los siguientes cinco (en total 50
flores por especie, 100 flores en total): 1) autopolinizacion auténoma (autogamia). Se
cubrieron las flores seleccionadas con mallas de exclusion para evitar la llegada de visitantes
o depredadores florales y se aseguraron con una cuerda de color rojo. 2) Polinizacién manual
con polen del mismo individuo, pero de diferente flor (geitonogamia). Se transfirio, con
ayuda de un pincel, el polen de una flor al estigma de otra flor del mismo individuo. Las
flores se cubrieron con mallas de exclusion y se aseguraron con una cuerda de color amarillo.
3) Polinizacion manual cruzada (xenogamia). Con un pincel se transfirié el polen de una flor
de un individuo al estigma de una flor de otro individuo ubicado a una distancia minima de
30-50 m. Se cubrieron con mallas de exclusion y se aseguraron con una cuerda de color verde.
4) Apomixis (agamospermia). Se emascularon las flores (remocion total de los estambres).
Se cubri¢ cada flor con mallas de exclusion y se amarraron esta con una cuerda de color azul.
5) Polinizacién natural (control). Se marcaron las flores con una cuerda de color blanco y no

se las cubri6 en ningin momento. Se realizaron observaciones hasta que se formaran o se
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abortaran los frutos por cada tratamiento. Se registraron las proporciones de frutos
producidos por cada tratamiento y se realizé el recuento de las semillas por los frutos que se
formaron (Fig. 5) (Dafni 1992, Larrea-Alcazar & Lopez 2011, Valdéz et al. 2011, Larrea-
Alcéazar et al. 2018).

Para evaluar la importancia relativa de la polinizacién diurna y nocturna se realizaron dos
experimentos: 1) polinizacion diurna y 2) polinizacion nocturna. Para ello se seleccionaron
10 flores por especie (de diferentes individuos) por cada tratamiento (en total 20 flores por
especie). Tomando en cuenta la duracién del dia para la latitud de 19°43°30.8 ", cercano a 13
h en los meses proximos al solsticio de verano, para la polinizacion diurna se dejaron
expuestas las flores a los polinizadores diurnos desde las 6 am hasta las 7 pm (13 h); el resto
del tiempo se cubrieron con mallas de exclusion y se amarraron con cuerda de color morado.
Para la polinizacion nocturna, se dejaron expuestas las flores a los polinizadores desde las 7
pm hasta las 6 am (11 h); el resto del tiempo se cubrieron con mallas de exclusién y se
amarraron con cuerda de color negro (Dafni 1992, Larrea-Alcazar & Lopez, Valdés et al.
2011, Larrea-Alcazar et al. 2018). Se realizaron observaciones hasta que se formaran o
abortaran los frutos por cada tratamiento. Se registraron las proporciones de frutos y el

numero de semillas producidas por tratamiento (Fig. 5) (Larrea-Alcazar et al. 2018).
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Figura 5. Experimentos de polinizacion para evaluar los sistemas reproductivos y la eficacia de los
polinizadores diurnos y nocturnos en Trichocereus atacamensis y T. tarijensis. a) ldentificacion de brotes
florales cercanos a abrirse, b) despejado del area circundante al brote floral, ¢), d) y €) puesta de las mallas de
exclusion y marcaje de los especimenes, f) y g) abertura de las flores evaluadas, h), i) y j) fructificacion de los
tratamientos de experimentos reproductivos y recoleccion de los frutos maduros, k) y I) extraccion de las
semillas.
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Analisis de datos

Las diferencias entre la proporcion de frutos y namero semillas se analizaron con un ANOVA
de dos vias, donde la variable dependiente fue la proporcion de frutos (%) y el nimero de
semillas producidas y la variable independiente el tratamiento. Para la comparacion entre
tratamientos de sistema reproductivo, se realizd y se aplicé una prueba a posteriori Tukey de
comparacion de maultiples medias (Dafni 1992, Zapata & Arroyo 1978, Nassar & Ramirez
2004, Fagua & Ackerman 2011, Larrea-Alcazar & Lopez, 2011, Escobar, 2013).

Para evaluar el grado de autocompatibilidad de ambas especies, se calcul6 el indice de

autoincompatibilidad (1Al):

NSAP

IAI =
NsPC

Donde, NSAP es el numero promedio de semillas por fruto del tratamiento de
autopolinizacion y NSPC el numero promedio de semillas por fruto del tratamiento de
polinizacion cruzada. Valores de ISl iguales a 1 indican auto-compatibilidad; valores entre
0.2 y 1 indican auto-incompatibilidad incompleta y valores menores a 0.2 indican auto-

incompatibilidad. También se calcul6 el indice de autogamia (1A):

%PFAA
%PFAP

Donde, %PFAA se refiere al porcentaje de formacion de frutos del tratamiento de autogamia
y %PFAP se refiere al porcentaje de formacion de frutos del tratamiento de autopolinizacion.
Los valores de IAS iguales a 1 indican autogamia completa, mientras que valores entre 0y 1
indican autogamia parcial (Zapata & Arroyo 1978). Todos los analisis estadisticos se

realizaron con el programa SPSS STATICIS v. 25 con un nivel de significancia de 0.05.
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RESULTADOS
Densidad poblacional

La densidad poblacional promedio para T. atacamensis fue de 144 ind/ha y para T. tarijensis
de 142 ind/ha. Ademas, se pudo contabilizar el porcentaje de adultos reproductivos de interés

para este estudio, en 31.96% para T. atacamensis y 55.80% para T. tarijensis (Tabla 1).

Tabla 1. Resultados del estudio poblacional de Trichocereus atacamensis y T. tarijensis (Cactaceae) en la

serrania de Puchucaya.

Trichocereus atacamensis Trichocereus tarijensis
Transectos T1 T2 T3 T1 T2 T3
# de parcelas 23 18 16 23 18 16
Superficie muestreada (m2) 2300 1800 1600 2300 1800 1600
Densidad/transecto (ind/ha) 87 183 163 348 11 69
Densidad promedio (ind/ha) 144 142
% Adultos 31.96 55.80

Morfologia y biologia floral

Las flores de T. atacamensis se desarrollan sobre los 2 m de altura y estan distribuidas en el
tercio superior del tronco principal y las ramas laterales. Su corola siempre es blanca y los
tépalos circundantes a la corola son de color verdoso a rojizo (Fig. 6). Las flores son
infundibuliformes, con un largo promedio de 143.45 mm (DE= 3.5 mm), contando con un
tubo floral largo de 122.50 mm en promedio (DE= 0.95), nectarios profundos y gran cantidad
de évulos, en promedio 9049 (DE= 2082) (Tabla 2). En el caso de T. tarijensis, en la zona de
estudio se encuentran dos morfotipos: 1) de flores blancas y 2) de flores rosadas, siendo este
altimo el méas abundante en la zona. Las flores se distribuyen casi exclusivamente en
situacion subapical, formando una media luna (Fig. 6). Son similares en forma a T.
atacamensis, pero con parametros florales algo menores (Tabla 2).
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Figura 6. Caracteristicas generales de Trichocereus atacamensis y Trichocereus
tarijensis (Cactaceae). Trichocereus atacamensis: a) habito de crecimiento, b) flor, c)
tépalos rojizos, d) tépalos verdosos y e) distribucion de las flores. Trichocereus tarijensis:
f) habito de crecimiento, g) morfotipo de flores blancas, h) morfotipo de flores rosadas y i)

floracién subapical en media luna.
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Tabla 2. Parametros morfométricos florales de Trichocereus atacamensis y T. tarijensis (Cactaceae). Se
muestran datos tomados de 22 flores (n= 22) de T. atacamensis, de 17 flores (n= 17) de T. tarijensis del
morfotipo de flores blancas (Fb) y 17 flores (n=17) de T. tarijensis del morfotipo de flores rosadas (Fr). Se
muestran el promedio, la desviacion estandar (SD) y los valores minimos y maximos (Min — Max) para cada
variable. Los parametros medidos son: longitud externa (LE), longitud interna (LI), didmetro de la corola
(DE), didmetro interno del perianto (DI), profundidad de la camara de néctar (PCN), didmetro de la camara
de néctar (DCN), longitud del estilo (LES), area estigmatica (AE), longitud de los estambres inferiores
(LELD), longitud de los estambres superiores (LEE), largo del ovario (LO), anchura del ovario (AQ) y nimero

de 6vulos/ovario (NOV).

Parametros T. atacamensis (n= 22) T. tarijensis Fb (n=17) T. tarijensis Fr (n=17)
morfométricos Promedio (SD) Min - Max Promedio (SD)  Min - Max Promedio (SD) Min — Max
LE (mm) 143.45 (3.5) 136.43-149.92  110.22 (5.89) 105.24-121.13  122.76 (11.73) 106.03-145.92
LI (mm) 122.50 (0.95) 120.03-123.94 92.38 (6.38) 84.15-102.31  101.08 (6.29) 84.73-116.55
DE (mm) 121.59 (2.09) 118.48-125.39  95.31 (8.46) 74.28-107.26 99.35 (7.77) 80.76-115.06
DI (mm) 27.52 (1.69) 25.24-30.76 20.47 (1.68) 18.52-23.84 22.43 (3.60) 17.03-27.67
PCN (mm) 85.88 (4.06) 75.22-91.14  58.64 (4.21) 51.50-65.23 64.13 (6.03) 55.53-71.73
DCN (mm) 3.75 (0.35) 3.05-4.29 3.77 (0.21) 3.42-4.11 3.73(0.32) 3.18-4.11
LES (mm) 103.73 (0.85) 102.35-105.44  67.79 (11.61) 54.53-89.03 72.92 (7.46) 66.54-87.19
AE (mm?) 491.79 (37.86)  411.51-544.08 203.64 (37.49) 150.66-288.02  276.82 (94.78) 162.18-481.49
LEI (mm) 40.51 (1.16) 38.26-42.31  36.27 (3.16) 31.38-41.63 37.57 (3.36) 32.21-42.24
LEE (mm) 27.11 (2.78) 23.12-31.17 24.35 (3.67) 19.69-31.18 26.46 (2.42) 19.92-29.63
LO (mm) 28.55 (1.50) 26.86-32.46  8.48 (1.48) 6.69-11.94 9.36 (2.04) 7.80-14.54
AO (mm) 23.03 (0.60) 22.14-24.03 6.18 (1.04) 4.51-8.34 6.57 (1.15) 4.63-9.18
NOV 9049 (2082) 6020-12850 7004 (930) 5390-8680 7455 (1000) 6260-9350

Antesis floral

La antesis de las flores de T. atacamensis abarcé cerca de dos dias e incluyd hasta dos
periodos nocturnos. Las flores de esta especie permanecieron abiertas en promedio 37h
(Min= 25h, Max= 44h, DE= 7.61, n= 15 en todos los casos). Empezaron a abrirse hacia el
final de la tarde (17:00-18:00 h), alcanzando un maximo de apertura floral luego de 5-6 h
cerca de las 22:00 h. Permanecieron abiertas hasta su cierre que tuvo lugar a las 08:00h del
segundo dia (Min= 19:00h del dia siguiente, Max= 13:00h del segundo dia, DE= 3.98). La
dehiscencia de los estambres comenzo en promedio a los 12.9 min después de abierta la flor
(Min= 8 min, Max= 18min, DE= 2.84) y el estigma se volvio receptivo en promedio a los

1.9 min luego de iniciarse la apertura floral (Min= 0 min, Max= 5min, DE= 1.94).
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La antesis de las flores de T. tarijensis abarco cerca de un dia con una duracion de 26h (Min=
21h, Max= 40h, DE= 5.9, n= 15 en todos los casos). Se abrieron ligeramente por la tarde a
las 16:00 h (Min= 15:00h, Max= 17:00) y permanecieron asi hasta el dia siguiente cuando se
abrieron totalmente, alcanzando la apertura total a las 11:00h, es decir, luego de 19 h de
iniciada la antesis. El cierre floral tuvo lugar generalmente al dia siguiente, en promedio a las
19:00h (Min = 14:00h del dia siguiente, Max= 08:00h del segundo dia, DE= 3.98). La
dehiscencia de los estambres se inici6 en promedio a 16.2 min despues del inicio de la
apertura floral (Min= 12 min, Max= 22min, DE= 3.05) y el estigma estuvo receptivo desde

el inicio de la apertura floral.
Recompensas florales

Se identificaron dos picos de produccion de néctar en T. atacamensis. EI primero tuvo lugar
en la noche del dia de apertura floral (22:00-00:00 h) y el segundo mas acentuado a la mafiana
siguiente (10:00 h) (Fig. 7). Posterior al segundo pico, la produccion de néctar decrecid hasta
la tarde del dia siguiente a la apertura. En el segundo dia ya no se registrd produccion de
néctar (Fig. 7). La concentracion de azUcares (% Brix= porcentaje de azUcares totales)
promedio durante toda la antesis fue de 27.54 % Brix (DE= 2.54, n= 225), siendo la
concentracion minima registrada 24.75 % Brix y la maxima 31.57 % Brix, que tuvieron lugar
a las 04:00 h y 10:00 h, respectivamente. Se encontr6 una correlacion positiva entre la

produccion y concentracion de azucares del néctar (rho= 0.775, P= 0.10 y n= 225).
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Figura 7. Produccion de néctar de las flores de Trichocereus atacamensis en el primer dia de la antesis medida

en mm?3. Los circulos negros representan la produccion de néctar y las barras de error las deviaciones estandar.

La produccién de néctar de T. tarijensis tiene lugar solo en el dia, desde las 08:00 h hasta las
16:00 h. Se identifico un pico de produccion entre las 10:00 hy 12:00 h, después del cual la
produccion decrece hasta hacerse nula; el dia siguiente al inicio de la antesis no se registré
produccidn de néctar (Fig. 8). La concentracion de azucares promedio durante toda la antesis
fue de 27.26 % Brix (DE= 4.83, n= 105). La maxima concentracion registrada fue 30.83 %
Brix y la minima 20.23 % Brix, que tuvieron lugar a las 12:00 h y 14:00 h respectivamente.
Se encontrdé una correlacion alta entre produccion y concentracion de azlcares del néctar
(rho=0.932, P=0.10 y n=105).
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Figura 8. Produccion de néctar de las flores de Trichocereus tarijensis en el primer dia de la antesis medida en

mm?. Los circulos negros representan la produccion de néctar y las barras de error las deviaciones estandar.

Visitantes florales

Se registraron 12 especies de visitantes florales diurnos invertebrados en T. atacamensis:
siete himendpteros, entre ellos tres abejas: Centris nigerrima, Colletes sp. y Halictus sp. 1,
una especie de avispa Ammophila lampei y tres especies de hormigas Azteca sp., Camponotus
bocky y Camponotus sp., una especie de coledptero de la familia Nitudulidae y dos especies
de dipteros de la familia Chloropidae y Otitidae (Fig. 11). Se registraron tres visitantes
florales diurnos vertebrados: un troquiliforme, Patagona gigas (colibri gigante), y dos
paseriformes: Phygilus atriceps (fringilo de capucha negra) y Asthenes dorbignyi (canastero)
(Fig. 12).

El visitante méas frecuente (tasa de visita= 0.471) fue la abeja Centris nigerrima, la cual
concentrd sus visitas entre las 10:00 h a las 14:00 h del primer dia de antesis (Fig. 5a). El
tiempo de visita maximo fue de 30 min y el minimo 0.07 min (Prom= 6.41, DE= 10.28, n=
766). Se alimentd de néctar y recogié polen; al hacerlo tocd el estigma, por lo que se

considerd el principal polinizador de T. atacamensis. Los otros visitantes diurnos que
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tuvieron contacto con el estigma fueron otras abejas: Colletes sp. y Halictus sp. 1 (tasa de

visita 0.076), ademas del colibri Patagona gigas (tasas de visita 0.007) (Fig. 13).

Se identificaron dos especies de invertebrados como visitantes florales nocturnos exclusivos,
los que ocasionalmente durante su visita tocaron las estructuras reproductivas de las flores
(las hormigas Azteca sp., Camponotus bocky y Camponotus sp. tienen su mayor actividad en
la mafana y tarde, pero se pudieron encontrar a las 20:00 h), una especie de mariposa
nocturna de la familia Noctuidae: Helicoverpa sp. y una especie de la familia Gelichiidae
(Fig 13). La mas frecuente es Helicoverpa sp. (tasa de visita= 0.141), la cual tuvo mayor
actividad a las 22:00 h (Fig. 9).

Polinizador

@ Cenins nigemma

B Otras abejas

A |epidopteros nocturnos
@ Patagona gigas

Numero de visitasi/dia

Hora de observacion

Figura 9. Nimero de visitas promedio por flor de Trichocereus atacamensis en el primer dia de la antesis. Los

iconos (rombo, cuadrado, tridngulo y circulo) representan un tipo de polinizador efectivo.

En el caso de T. tarijensis se registraron solo visitantes florales diurnos. Se identificaron 12
especies de invertebrados: siete himenopteros, entre ellas cuatro abejas: Centris nigerrima,
Colletes sp., Halictus sp. 1 y Halictus sp. 2, y tres hormigas: Azteca sp., Camponotus bocky
y Camponotus sp.; una especie de coledptero de la familia Nitidulidae, un hemiptero de la
familia Coreidae y dos dipteros de la familia Chloropidae y Otitidae (Fig. 11). Los
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vertebrados registrados fueron dos aves: Patagona gigas (picaflor gigante) y Phrygilus

atriceps (fringilo de capucha negra) (Fig. 12).

El visitante mas frecuente (tasa de visita= 0.482), e igual que en el caso de T. atacamensis,
considerado el principal polinizador, fue la abeja Centris nigerrima, la que concentra su
actividad entre las 10:00 h y 12:00 h. Su tiempo de visita maximo fue de 30 min y minimo
de 0.05 min (Prom=11.81, DE= 13.68; n=676). Otros potenciales polinizadores fueron otras
abejas: Colletes sp., Halictus sp 1, Halictus sp 2 (tasa de visita 0.081), y el picaflor gigante
Patagona gigas (tasas de visita 0.013) (Fig. 10y 13). No se identificaron visitantes nocturnos.
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Figura 10. Namero de visitas promedio por flor de Trichocereus tarijensis en el primer dia de la antesis.

Los iconos (rombo, cuadrado y circulo) representan un tipo de polinizador efectivo.
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Figura 11. Visitantes florales invertebrados de Trichocereus atacamensis y T. tarijensis que no actdan
como polinizadores: a) Ammophila lampei, b) Camponotus sp., ¢) Azteca sp, d) Camponotus bocky, e)
Chloropidae, f) Otitidae, g) Nitidulidae y h) Coreidae, este tltimo solo encontrado en T. tarijensis.

Figura 12. Visitantes florales vertebrados de T. atacamensis y T. tarijensis: a) Phrygilus atriceps y b)
Asthenes dorbignyi que no actian como polinizadores efectivos y ¢) Patagona gigas, un polinizador

ocasional efectivo de ambas especies.
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Figura 13. Especies de animales polinizadores de T. atacamensis y T. tarijensis. Se muestran las seis
especies de polinizadores efectivos de T. atacamensis: a) y b) el principal polinizador Centris nigerrima,
c) Colletes sp, d) Halictus sp. 1, f) Helicoverpa, g) Gelechiidae y h) el colibri gigante Patagona gigas, y
las cuatro especies de polinizadores efectivos de T. tarijensis: a), b), ¢), d) y ) Halictus sp. 2. En las abejas
se pueden observar la carga de polen. En C. nigérrima se observa el aparato bucal lamedor que tiene una

longitud casi igual a la de su cuerpo, este le ayuda a alcanzar la cdmara de néctar de las flores.

Sistemas reproductivos e importancia relativa de la polinizacion diurna y nocturna

En T. atacamensis, cuatro tratamientos de los experimentos de entrecruzamiento produjeron
frutos y semillas: xenogamia (9 frutos, 5.058 semillas en promedio, DE= 2.676), polinizacion
natural (8 frutos, 6.870 semillas en promedio, DE=3.290), polinizacion diurna (7 frutos,

4.379 semillas en promedio, DE= 1.887) y polinizacion nocturna (3 frutos, 790 semillas en
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promedio, SD= 194). Los tratamientos de autogamia, geitonogamia y agamospermia no

produjeron frutos (Tabla 3).

Se encontraron diferencias altamente significativas entre los distintos tratamientos
efectuados: en la produccion de frutos (Fc= 15.49, gl= 6, Alfa= 0,05, n= 70) y en la
produccion de semillas (Fc= 12.44, gl= 6, Alfa= 0.05, n= 70). El test Tukey (alfa= 0.05)
identificO cuatro grupos para la produccion de frutos/tratamiento y produccion de
semillas/tratamiento; cada grupo es estadisticamente homogéneo: a) polinizacion natural -
xenogamia, ab) polinizacion diurna, bc) polinizacion nocturna y ¢) autogamia - geitonogamia
- agamospermia (Fig. 14). Los valores de ISl y de 1A fueron ambos 0 indicando el caracter

autoincompatible de la especie.

En el caso de T. tarijensis solo tres tratamientos produjeron frutos y semillas: xenogamia (6
frutos, 4879 semillas en promedio, DE=540.73), polinizacion natural (8 frutos, 4967 semillas
en promedio, DE=480.78) y polinizacion diurna (6 frutos, 4929 semillas en promedio, DE=
878.49). Los tratamientos de autogamia, geitonogamia, agamospermia Yy polinizacion

nocturna no produjeron frutos (Tabla 3).

Tabla 3. Experimentos de sistemas reproductivos en T. atacamensis y T. tarijensis. Se muestran
datos para cada tratamiento de: Fl= flores tratadas, Fr= frutos producidos (entre paréntesis el
porcentaje de produccién), Se= nimero de semillas (minima cantidad — maxima cantidad).

Trichocereus atacamensis Trichocereus tarijensis
Tratamiento FI Fr Se (Min-Max) FI Fr Se (Min-Max)
Sistema de polinizacion
Autogamia 10 - - 10 - -
Geitonogamia 10 - - 10 - -
Xenogamia 10 9(90) 5058 (8260-1617) 10 6 (60) 4879 (4033-5514)
Agamospermia 10 - - 10 - -

Polinizacion natural (control) 10 8(80) 5870 (12075-1389) 10 8 (80) 4967 (4457-5800)

Importancia relativa en

la polinizacion

Polinizacion diurna 10 7(70) 4379 (7071-1689) 10 6 (60) 4929 (3771-6067)
Polinizacion nocturna 10 3(30) 790 (1009-640) 10 - -
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Se encontraron diferencias altamente significativas entre los distintos tratamientos: en la
produccion de frutos (Fc= 12.94, gl= 6, Alfa= 0.05, n=70) y en la produccion de semillas
(Fc= 12.47, gl= 6, Alfa= 0.05, n= 70). El test Tukey (alfa= 0.05) identificé dos grupos
estadisticamente homogéneos para la produccién de frutos/tratamiento y produccién de
semillas/tratamiento: a) xenogamia — polinizacion diurna — polinizacion natural y b)
autogamia — geitonogamia — agamospermia — polinizacion nocturna (Fig 15). Los valores de

ISI'y de 1A fueron en ambos casos cero, indicando que la especie es autoincompatible.
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Figura 14 Produccion de semillas por tratamiento de sistemas reproductivos en Trichocereus
atacamensis. Se muestran los promedios, maximos y minimos y error estdndar de la produccién de

semillas por tratamiento. Las letras a, ab, bc y ¢ representan los grupos estadisticamente homogéneos.
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Figura 15. Produccién de semillas por tratamiento de sistemas reproductivos en Trichocereus
tarijensis. Se muestran los promedios, maximos y minimos y error estandar de la produccién de

semillas por tratamiento. Las letras a y b representan los grupos estadisticamente homogéneos.

DISCUSION
Sistemas de polinizacion

Los resultados sugieren que los sistemas de polinizacion de T. atacamensis y T. tarijensis en
el area de estudio tienden a la generalidad, pues si bien, sus principales polinizadores son
abejas, ambas especies pueden potencialmente ser polinizadas por otros tipos de animales.
Trichocereus atacamensis puede ser polinizado por tres especies de abejas (Centris
nigerrima, Colletes sp. y Halictus sp 1), el picaflor gigante Patagona gigas y lepidopteros
nocturnos (Helicoverpa sp. y una especie de la familia Gelichiidae), y T. tarijensis por cuatro
especies de abejas (Centris nigerrima, Colletes sp., Halictus sp. 1y Halictus sp. 2) y el colibri
gigante. Por lo que, se encuentra evidencia que respalda la primera hipotesis formulada para
este trabajo, de que en los Andes tropicales, los sistemas de polinizacion de cactaceas
columnares tienden a la generalidad y, por lo tanto, no son especializados como predice la
HDG (Valiente-Banuet et al. 1996, 1997, Nassar et al. 1997, Mungia-Rosas et al. 2009,
Arzabe et al. 2017, 2018).
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Este trabajo incorpora evidencia de que no existe correlacion entre los cactus columnares de
los tropicos del hemisferio norte (donde los sistemas de polinizacion son especializados) y
los cactus columnares de los Andes tropicales dentro del marco de la HDG. Los resultados
de los sistemas de polinizacion de las especies de este estudio, se suman a otros trabajos
anteriores de especies de cactus columnares de los Andes tropicales: Weberbauerocereus
weberbaueri (Sahley et al. 1996), Cleistocactus sepium, Harrisia tetracantha,
Neocardenasia herzogiana (Arzabe et al. 2017) y Oreocereus fossulatus (Larrea-Alcazar et
al. 2018) que reportan sistemas generalizados de polinizacién, lo que parece indicar que la
HDG no se cumple en el hemisferio sur (Sahley et al. 1996, Larrea-Alcazar & Lopez 2011,
Arzabe et al. 2017, Larrea-Alcazar et al. 2018). Esto puede deberse probablemente a la
presencia de los Andes que genera condiciones limitantes de la altitud y del clima
impredecible, lo que haria que las especies permitan la participacion de varias especies en su
polinizacion y surjan nuevas estrategias para asegurar su reproduccion, como sugieren

algunos autores (Larrea-Alcazar & Lopez 2011, Larrea-Alcazar et al. 2018).

Otro hecho que respalda la generalidad de los sistemas de polinizacion de las especies
estudiadas es su prolongada duracién de antesis, 37 h en promedio para T. atacamensis y 26
h para T. tarijensis. Una antesis prolongada permite que varios animales puedan visitar y
polinizar las flores. En cambio, una antesis corta y predominantemente nocturna en cactus
columnares esta relacionada con sistemas especializados de polinizacion (Valiente-Banuet et
al. 1996, 1997, Nassar et al. 1997). Por ejemplo, las especies de cactus columnares del
hemisferio norte: Pachycereus pecte-aboriginum con una antesis nocturna promedio de 12,2
h, Pilosocereus leucocephalus de 13 h, Leptocereus scopolophilus de 10, 5y Stenocereus
thurberi de 10 h tienen sistemas de polinizacién quiropterofilicos especializados (Valiente-
Banuet et al. 2004, Ibarra-Cerdefar et al. 2005, Mungia-Rosas et al. 2011, Valdés et al.
2012). Las especies de cactus columnares del hemisferio sur parecen tener en general una
antesis mas prolongada. Werberbauerocereus weberbaueri tiene una antesis promedio de 19
h; Trichocereus bridgesii y Trichocereus terscheckii, de 24 h; Oreocereus fossulatus, de 24,
y Oreocereus celsianus, de 72 h (Sahley 1996, Ortega-Baes et al. 2011, Larrea-Alcazar &
Lopez 2011, Escobar 2013, Larrea-Alcazar et al. 2018).
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Trichocereus atacamensis y T. tarijensis también se distribuyen en los extratropicos, en Puna
y Prepuna argentina (Hunt 2006, Kiesling & Ferrari 2005, Navarro et al. 2012). Estudios
anteriores solo evaluaron la biologia de la polinizacion de poblaciones de T. atacamensis del
Parque Nacional “Los Cardones” en la Prepuna argentina, reportando un sistema de
polinizacion generalizado caracterizado por la participacion de abejas y el colibri gigante
como polinizadores diurnos, al igual que el presente estudio, pero se no evalud la polinizacion
nocturna, por lo que se desconoce la existencia de visitantes y/o polinizadores nocturnos (De
Viana et al. 2001, Schlumpberger & Badano 2005). Sin embargo, nuestros resultados no son
del todo similares en contraste con la polinizacion diurna. La comunidad de visitantes florales
de T. atacamensis en la Prepuna argentina es distinta a la que se encontr6 en la serrania
Puchucaya. Schlumpberger y Badano (2005) reportan a la abeja introducida Apis melifera
como el principal visitante floral de T. atacamensis con una tasa de visita que asciende a 0.8
que, sin embargo, no es un polinizador eficiente. La abeja nativa de la region Xylocopa
ordinaria se reporta como la principal especie polinizadora de T. atacamensis con una tasa
de visita mucho menor (0,12). Teniendo en cuenta que las poblaciones estudiadas de T.
atacamensis en la Prepuna se encuentran a mayor latitud (a 25°11°02"°S, 65°58°48""0) y
altitud (2.800 m) en relacién a nuestro estudio (19°43°30.8"" LS, 67°39°17.8"" LO y 3.800
m), es comprensible que los visitantes florales sean distintos. Estas diferencias ponen en
evidencia el papel del contexto geografico en la caracterizacion de los sistemas de
polinizacion en poblaciones de la misma especie, pudiéndose encontrar recambios en la
comunidad de visitantes florales de acuerdo a la situacion geogréafica (Valiente-Banuet et al.
2004). Respecto a la biologia de la polinizacion de T. tarijensis, este es el primer estudio que

lo aborda.
Biologia y morfologia floral

La morfologia floral de T. atacamensis se caracteriza por una antesis diurna y nocturna, flores
grandes (143.45 x 121.59 mm), con tubos florales largos (122,50 mm), blancas, alta
produccion de néctar y polen. La mayoria (no todos) de estos rasgos florales sugieren un
sindrome de polinizacion quiropterofilico y sin tomar en cuenta el ancho del tubo floral se
catalogaria como esfingofilico (Stebbins 1970, Johnson & Steiner 2000, Wilson et al. 2004
y Schlumpberger et al. 2009). En contraste, no se encontrd ninguna especie de murciélago
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que polinice las flores de T. atacamensis, pero si dos especies de lepiddpteros nocturnos. En
la zona no existen reportes de murciélagos y en todo el departamento de Oruro, solo se
reportd una especie Histiotus laephotis a mas de 180 km de distancia del area de estudio
(Salazar-Bravo et al. 2003, Acosta & Venegas 2006). Por lo cual, se concluye que T.
atacamensis no es polinizado por murciélagos. Estos resultados son respaldados por De
Viana et al. (2001), Schlumpberger y Badano (2005) que no reportan la participacion de

murciélagos en T. atacamensis en la Prepuna argentina.

Por su parte, T. tarijensis posee una antesis exclusivamente diurna, flores grandes, algo
menores que T. atacamensis (116.49 x 97.33 mm), con tubos florales largos (96.73 mm),
blancas o rosadas, alta produccion de néctar y polen, siendo parametros que no se ajustan a
un sindrome floral particular, por el tamafio y profundidad de la camara de néctar pueden ser
catalogadas como quiropterofilicas o esfingofilicas, por la produccion de néctar, antesis
exclusivamente diurna y en particular las flores de color rosado pueden ser catalogadas como
ornitofilicas (Stebbins 1970, Johnson & Steiner 2000, Wilson et al. 2004 y Schlumpberger
et al. 2009). Tradicionalmente se tiene la idea de que los sindromes florales, definidos como
el conjunto de rasgos florales asociados con la atraccion de un grupo especifico de animales
polinizadores, reflejan el tipo de polinizador (Johnson & Steiner 2000). Sin embargo, algunos
estudios muestran que las flores atraen un espectro de visitantes mas amplio de lo que se
esperaria por sus sindromes florales, ademas, muchas especies no encajan en un sindrome
floral especifico (Fenster et al. 2004). En consecuencia, los sindromes florales de una especie
podrian no predecir exitosamente que animales la polinizan. En efecto, los rasgos florales de
T. atacamensis y T. tarijensis no se correlacionan con un sindrome floral especifico. Esta
situacién podria ser ventajosa en entornos donde la disponibilidad de polinizadores sea
fluctuante, pues puede promover la generalizacion del sistema de polinizacion, permitiendo
que animales de distintos taxa puedan participar en su polinizacion (Waser et al. 1996,
Ollerton 1998, Ollerton et al. 2009, Fenster et al. 2004).

Los rasgos florales vinculados con las recompensas para los polinizadores podrian ser
mejores predictores que otros rasgos florales (Abrahamczyk et al. 2017). Las flores
polinizadas por insectos diurnos (principalmente abejas) producen néctar relativamente mas

espeso y mas concentrado en azUcares (>26 %Brix). En cambio, las flores polinizadas por
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aves y murciélagos producen néctares mas diluidos (Pyke & Waser 1981, Abrahamczyk et
al. 2017). Trichocereus atacamensis y T. tarijensis produjeron néctares relativamente
concentrados (= 30 %Brix), lo que podria evidenciar su relacion con las abejas. Sin embargo,
en ambas especies, la concentracion de azlcares entre las 9 y 10 h estuvo por debajo de los
30 %Brix; lo que podria explicar la participacion del colibri gigante Patagona gigas en la
polinizacion de estas especies, que tendria predileccion por néctares mas diluidos (Pyke &
Waser 1981, Nicolson y Fleming 2003, Ngcamphalala et al. 2018). Se considera que las aves,
principalmente los colibries y paseriformes, prefieren alimentarse de néctar diluido porque
estos permiten una mayor velocidad de ingestion y ofrecen menos resistencia a su extraccion
(Shi et al. 2020).

La duracién de la antesis floral de T. atacamensis fue similar en la Prepuna argentina (De
Viana et al. 2001). Sin embargo, la produccién de néctar fue diferente. El pico mas acentuado
para la poblacion estudiada tuvo lugar en la mafiana (10:00 h); en cambio en Argentina la
mayor produccion se concentré en la noche (00:00 h) (De Viana et al. 2001). Similares
diferencias se encontraron en las especies de cactus Pachycereus pecten-aboriginum y
Echinopsis ancistrophora, los cuales presentan diferencias en la duracion de la antesis y
produccion de néctar en situaciones geograficas distintas (Schlumpberger et al. 2009,
Valiente-Banuet et al. 2004). Estas diferencias muestran que el &mbito geografico puede
incidir en los rasgos florales en poblaciones de la misma especie, las cuales responden a las
presiones impuestas por los polinizadores locales (Schlumpberger et al. 2009, Valiente-
Banuet et al. 2004, Bustamante et al. 2010).

Polinizadores

La abeja C. nigerrima actué como el principal polinizador, mostrando una alta tasa de visita
similar en ambas especies (T. atacamensis 0,471y en T. tarijensis 0,482); ademas, esto podria
correlacionarse con la efectividad de la polinizacion, ya que el tratamiento control
(polinizacidn natural) gener6 el mismo porcentaje en la produccion de frutos (80%) en ambas
especies. Centris nigerrima es un polinizador generalista, pues sus visitas no se limitaron a
las flores de T. atacamensis y T. tarijensis; también visitaron las flores de las cactaceas
Echinopsis longispina, Airampoa ayrampo y Cumulopuntia boliviana ssp. ignescens, como

fue observado en campo. Estas dos ultimas tienen rasgos florales distintos de los de las
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especies estudiadas (Hunt 2006). Teniendo en cuenta el amplio rango de distribucién de C.
nigerrima, que tiene lugar desde el sur de Peru hasta el centro de Chile (Zanella 2002), se
destaca el caracter generalista de esta especie al tener asociaciones con diversos grupos de
plantas con rasgos florales muy distintos, siendo un importante polinizador en regiones aridas

sudamericanas (Vivallo et al. 2003).

Tanto C. nigérrima como las demas abejas potencialmente polinizadoras de T. atacamenis y
T. tarijensis son tipicamente polinizadores residentes (Esterio et al. 2013). En particular,
estudios realizados en el norte de Chile, indican que la abeja C. nigérrima empieza su vida
de adulto a finales de septiembre y culmina a mediados de marzo (Toro 1986, Vivallo et al.
2003). Este patron tiene ciertas coincidencias con la temporada de floracion de T.
atacamensis y T. tarijensis (finales de octubre a finales de diciembre), lo que muestra cierta
sincronia entre este polinizador y la fenologia floral. Por su parte, el colibri gigante Patagona
gigas que también actla como polinizador de T. atacamensis y T. tarijensis, es un migrante
estacional ampliamente distribuido en el Neotropico, que sigue los eventos de floracion de
cactaceas, bromeliaceas del genero Puya y otros (Gonzalez-Goémez & Valdivia 2005, Von
Wehrden 2008). Esto podria indicar que el colibri gigante llega justo en la época de floracién
de T. atacamensis y T. tarijensis. Sin embargo, es un polinizador poco frecuente en el area
de estudio cuya tasa de visita fue menor de 0,1 en promedio para ambas especies. Solo en el
caso de T. atacamensis se evidencio la participacion de lepiddpteros nocturnos en su
polinizacion, pero la tasa de visita rondo los 0,1 y la eficiencia de la polinizacion nocturna
fue baja teniendo en cuenta los resultados de los experimentos de sistemas reproductivos.
Por lo que parece ser que la polinizacién de T. atacamensis y T. tarijensis depende en mayor

medida de abejas.
Sistemas reproductivos

Los resultados de los experimentos de sistemas reproductivos y los indices de
autoincompatiblidad (1Al) y autogamia (1A) evidenciaron que T. atacamensis y T. tarijensis
poseen un sistema reproductivo xenogamico. Un sistema xenogamico se caracteriza por la
autoincompatibilidad y ha sido reportado en varias especies de cactus columnares como en
Pachycereus weberi (Valiente-Banuet et al. 1997), Stenocereus griseus, Pilosocereus
horrispinus y Stenocereus repandus (Nassar et al. 1997). En el caso de T. atacamensis, la
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polinizacion diurna fue mas exitosa que la nocturna (mayor produccion de frutos y semillas).
Esto puede atribuirse a la baja tasa de visita de lepidopteros nocturno. La polinizacion diurna
fue eficiente también T. tarijensis, evidenciando que ciertas especies de cactus columnares
dependen en mayor medida de polinizadores diurnos como Harrisia tetracantha,
Neocardenasia herzogiana (Arzabe et al. 2017) y Trichocereus terscheckii (Ortega-Baes et
al. 2011) en el hemisferio sur. Algunas especies de cactus columnares del hemisferio sur,
como Oreocereus celsianus y O. fossulatus poseen sistemas reproductivos mixtos
(autogamia — xenogamia), algo que no se observd en T, atacamensis y T. tarijensis, por lo
que podria ser una estrategia reproductiva que no es muy recurrente en otros géneros de
cactaceas (, Larrea-Alcazar & LoOpez 2011, Larrea-Alcazar et al. 2018). El sistema
reproductivo xenogadmico de T. atacamensis y T. tarijensis pone en evidencia la importancia
de los animales polinizadores en su biologia reproductiva, pues sin ellos no se formarian

frutos ni semillas (Suarez et al. 2004).
Coexistencia

Se encontraron diferencias en ciertos rasgos florales de T. atacamensis y T. tarijensis. Por lo
que existe respaldo a la segunda hipétesis formulada en este trabajo, de que estas especies
difieren en algunos aspectos de su biologia reproductiva para poder coexistir. La fenologia
floral y la produccion de néctar difirid, T. atacamensis posee una antesis mas prolongada y
sus flores permanecen abiertas en la mafiana y en la noche. La produccion de néctar tiene dos
picos, uno en mafiana y otro en la noche. Por lo que se evidencia una segregacion parcial de
nichos respecto a su biologia de la polinizacién. En consecuencia, T. atacamensis dispone de
polinizadores diurnos y nocturnos. Sin embargo, los polinizadores nocturnos parecen ser
poco efectivos en relacion con los diurnos, pues la proporcidn de frutos y cantidad de semillas
fueron bajos para la polinizacion nocturna. Trichocereus tarijensis tiene una antesis diurna,
sus flores se cierran en la noche, por lo que solo dispone de polinizadores diurnos. Ademas,
solo produce néctar solo durante el dia. En contraparte, comparten algunos rasgos florales
relacionados con la morfologia floral y concentracion de azlcares del néctar. Se supondria
que rasgos similes generen competencia por los polinizadores (MacArthur & Levins 1964,
Waser 1983, Sargent & Ackerly 2008). Lo que se veria acentuado ain mas por el hecho de

que ambas especies coexisten en el mismo lugar, tienen un mismo polinizador principal (C.
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nigerrima) y en su mayoria los mismos visitantes florales. Sin embargo, la presencia de
ambas especies en una misma area (coexistencia) puede atribuirse a esa segregacion parcial
de nichos, por lo que las diferencias en fenologia floral (duracion de antesis, temporalidad de
la antesis y hora de produccion de néctar) podrian ser suficientes para evitar que las especies
compitan por polinizadores (Webb et al. 2002). Asimismo, la densidad poblacional de
polinizadores podria ser adecuada para mantener a T. atacamensis 'y T. tarijensis coexistiendo
en una misma region (por lo menos durante el periodo de estudio). Este es un caso similar al
encontrado en México, donde Neobuxbaumia mezcalensis y N. macrocephala con rasgos
florales similares, coexisten gracias a la alta densidad de quiropteros, los cuales polinizan a
ambas especies (Valiente-Banuet et al. 1997). Para corroborar esto, se debera realizar un
seguimiento de los polinizadores por varios afios para determinar la estabilidad en sus

abundancias entre afios y periodos de floracion de las especies de estudio.

CONCLUSIONES

Los sistemas de polinizacion y el sistema de entrecruzamiento de T. atacamensis y T.
tarijensis mostraron ser generalizados y autoincompatbles, respectivamente, es decir, su
polinizacion esta a cargo de al menos dos grupos animales (abejas y colibries). La hipétesis
de la dicotomia geografica (HDG) que predice sistemas de polinizacion especializados en las
cactaceas columnares de regiones intratropicales parece no cumplirse en el hemisferio sur.
Estos resultados se suman a otros trabajos que reportan que las predicciones de la HDG no
se correlacionan con cactaceas de los Andes tropicales. Esto sugiere la posibilidad de que las
poblaciones de cactus columnares del hemisferio sur no se comportan igual que sus
contrapartes del norte en relacion con su polinizacion. La principal especie que actué como
polinizadora en ambas especies de cactus columnares es la abeja Centris nigerrima. En la
polinizacion de T. atacamensis participaron también otras abejas, el colibri gigante Patagona
gigasy lepidopteros nocturnos, en T. tarijensis, otras abejas y el colibri gigante. La formacion
de sus frutos ocurriria principalmente cuando recibe la visita de abejas en ambas especies.
Rasgos florales morfologicos y de concentracion de azucar del néctar son compartidos por
ambas especies. Sin embargo, se encontrd una segregacion de nichos parcial para la duracion
de la antesis, la temporalidad de la antesis y la temporalidad en la produccion de néctar. Esto

parece permitir la coexistencia de estas dos especies en una misma zona geogréfica.
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ANEXOS

Anexo 1. Frecuencia acumulada de 10 dias de observacion de visitas florales de T.

Frecuencia de visita

Anexo 2. Frecuencia acumulada de 10 dias de observacién de visitas florales de T.
tarijensis en las primeras 24 horas de antesis

Frecuencia de visita

200

150

100

a0

i

atacamensis en las primeras 24 horas de antesis.

n

1500 2000 2200 0000 0200 0400 0600 0500 1000 1200 1400 1600
Hora de visita

Visitante floral
(especle)

B Ceontns nigerrma
W Cotstes sp
B Haictus sp 1
B Campenotus bocky
D campeaotus sp.
Barecs sp
Dammophila lampes
Writduidas
B Crioropidas
B Otitidas
BHaicowspa sp
ElGalechidae

-Pmagmn gigas
Brrygilus aiiceps
D Asthenes dorbigny)

Visitante floral
(especie)

M centris nigerrima
M Colletes sp.

W Halictus sp. 1

M Halictus sp. 2

[ Camponotus hocky
[ Camponotus sp.

[ Azteca sp.

B Nitidulidae

H coreidas

M Chloropidae

[ ctitidae

O Patagona gigas

H Asthenes darbignyi

06:00 0800 10:00 1200 1400 1600 1800 20:00 2200

Hora de visita

42



trabajo

5 P 5 VA
20 e LTI
/00 LADIS e
- ,\'" L‘O;\“.’f‘,

O At TR

ne
DAY

La Paz, 04 de octubre de 2018 ge 0 5 OCT 2018 g.‘-:(_\l

'm..\.‘?.ﬁlQ.N‘-A.’t.i? 8-

Sefior

Ciro Mamamani Veliz

HONORABLE ALCALDE MUNICIPAL DE
SALINAS DE GARCIA MENDOZA
Oruro.-

Honorable Alcalde

Por la presente informo a su autoridad que, actualmente realizé una investigacion en Cactaceas
columnares bajo el tema. “Biologia de la polinizacion de las cactaceas columnares congenéricas:
Trichocereus atacamensis y Trichocereus tarijensis” que se encuentran el Municipio a su cargo, esta
investigacion es contributiva desde dos lineas de accién la primera referida a catalogar y originar
informacion de las especies ya mencionadas y la segunda que motive a la poblacién al cuidado y la
proteccion en el marco de las politicas medioambientales.

En este sentido pido su colaboracion para |a ejecucion de esta tan importante investigacion, asi
contribuir con datos de investigacion cientifica al Municipio y al Departamento de Oruro.

A espera de su respuesta y seguro de establecer cualquier tipo de acuerdo, me despido de usted
muy cordialmente.

INVESTIGADOR

Anexo 3. Carta de convenio con la comunidad de Ancoyo para la realizacion de este
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Anexo 4. Certificado de la Coleccion Boliviana de fauna sobre la identificacion de los
visitantes florales invertebrados.

y COLECCION BOLIVIANA DE FAUNA

CONVENIO

INSTITUTO DE ECOLOGIA — MUSEO NACIONAL DE HISTORIA NATURAL
Dynastes satanas Moser -~

La Paz, 20 de julio de 2019
CITE CBF 20/2019

CERTIFICADO

La suscrita Directora de la Coleccion Boliviana de Fauna (CBF), convenio entre el Museo Nacional

de Historia Natural y el Instituto de Ecologia de la Universidad Mayor de San Andrés.

CERTIFICA QUE:

El sefior Lic. Miguel Limachi, investigador asociado de la Seccion de Invertebrados de la CBF con
cédula de identidad No. 4809587 LP., ha trabajado en la identificacion de especimenes
pertenecientes a la tesis del universitario Luis Fernando Velarde Simonini, con Cl 685868 LP., de la
Maestria en Ciencias Bioldgicas, de la Universidad Mayor de San Andrés. Dicha tesis titula: “Biologia
de la polinizacién de dos cactaceas columnares, congenéricas: Trichocereus atacamensis (Phil.)

W.T. Marshall & T.M. Bock y Trichocereus tarijensis (Vaupel) Werderm”.

Los resultados de la identificacion se presentan en la hoja adjunta.

En cuanto certifico para fines consiguientes.

(MNHN-IE)

Cc. Direccion CBF

Casilla (P.O. Box) 8706 — La Paz, Bolivia
Calle 27 Cota Cota, Campus Universitario s/n » Tel. 2795364, Interno 5 * Fax 591 — 2770876

44



53|e1333A SOpIN|) 2p JOPRUOIIINS

Iep1aio) e13)d0Ia1aH I0H| €2
sedejoades aepino esaidig 10a|zz
|B10}} 3IUBTISIA aepidouolyd esaydiq zoaltz
T Jopeziuijod aepiyas|an eiaydopidal|  zoi|oz
Jopeziujod JepPINION eia1dopida 01|61
i |e10}4 3IULYISIA 2epiNpLIN eiaidosiod|  10D|8T
Jopeziuijod aepnajod| esaydouawhAy| €oH|zt |
[ Jopeziuljod $313//0D 1una|j0d aepnajon| esardouawAy 90H | 91
o Jopeziuljod saja03 | wunayo) aepia|0)| esardouswhn GOH|sT
Jopeziuljod §aj1a|jo) 1133|100 aepnajod esa1douawAy ZoH|vT
M Jopezjunod ow11abiu s1U3) wipiua) aepidy | esadouswAn|  ToH|eT
Jopeziunjod Dwiiabiu SLIU3) uipiiaua) aepidy es21douawAH T0H|ZL
|10y AIUBHSIA = aepidoiojy) esa1dig voa| Tt
|BIO|} BJUBHSIA aepidosolyd esaydiq coalot
T Jopeziutjod | z'ds Sn12IDH wunaIeH aepnoed | essydouswAH|  poOM |6
Jopeziutjod rds SNINOH undijey aepioleH |  esaidouawAy 80H|8
- Jopezuijod 'ds SNYI)I0H 1unlen aepiljey | esardouswAy 60H | £
|10}y 3JURYISIA A¥20G snjouodwn) uijouodwe) Caepiiwiog | esaydouawAy 0lH|9
|BJ0|} BIUBYISIA 1adwoy 'y ojydowwy wijiydow wy aeprayds |  esaydouswAy [OH|S
©|eJoy ajueyisia A¥20q > smouodwo) junouodwe) aepoiwiog | esaydouawAiy ZTH| Y
I |B10) IULYISIA ‘ds|  smouodwo) junouodwer) aepoiwioy | esaidouswAy TtHle |
|B10]} DIURYISIA Ay20q D smouodwo) unouodwe) SEPIDIWIOS esaldousawAy OtH|Z
|B10|} DJUBHISIA 'ds 02312y | wPauuAwoydan 2EPIWIOS esardouswAy STHIT
ejdojoig apads3 01auan nquy eljjwey uapio|  pod| LN

BOIWIOUOXe} uoidedyljuapl ap sojeq ‘I e|jqey

45



