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Resumen 
 

Bolivia tiene una amplia diversidad de especies de bromelias, incluida Puya ctenorhyncha, 

una especie endémica casi amenazada que crece entre 2500 y 4050 m en el bosque 

nublado montano de la ecorregión Yungas en el Departamento de La Paz. Aquí describimos 

la fenología reproductiva, la producción y composición de azúcar de néctar de P. 

ctenorhyncha a lo largo de un transecto para determinar los patrones de actividad de los 

animales que visitan sus flores. Visitamos este transecto mensualmente durante dos años 

consecutivos; cada año determinamos la fenología reproductiva de las planta y realizamos 

observaciones directas en plantas focales para identificar a sus visitantes diurnos y 

polinizadores putativos. La época reproductiva duró de abril a agosto en el primer año y de 

mayo a junio en el segundo. La media del volumen de néctar fue de 8.09 ± 1.59 μL por flor, 

y la composición de azúcar incluyó fructosa, glucosa y 86% de agua. Durante 341 horas en 

el 2019, las observaciones directas de plantas focales indicaron que el picaflor Coeligena 

torquata (Trochilidae) es el principal visitante y polinizador putativo, seguido de C. violifer. 

Los machos de ambas especies fueron visitantes más frecuentes en relación a las hembras. 

Coeligena torquata mostró la mayor actividad durante la tarde y C. violifer por la mañana. 

La fenología floral, como en otras especies de bromelias, parece ser anual y unimodal. 

Aunque los principales polinizadores parecen ser los picaflores como en muchas otras 

especies de Puya, la concentración y composición de néctar de P. ctenorhyncha son más 

similares a las especies de bromelias de otros géneros que son polinizadas por murciélagos 

o aves paseriformes. Es importante evaluar la dependencia de estos picaflores y su 

respuesta de comportamiento a la planta en futuros estudios. 

Palabras clave: Fenología reproductiva, interacciones, néctar, picaflores, síndrome floral, 

Yungas. 
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I. INTRODUCCIÓN GENERAL 

 

1. INTRODUCCIÓN 

En Bolivia, la familia Bromeliaceae está compuesta por 321 especies, incluidas 65 del 

género Puya Molina, que muestra una amplia distribución geográfica desde las tierras bajas 

tropicales hasta la vegetación de páramo de los Andes (500 - 4500 m; Smith & Downs 1974; 

Jabaily & Sytsma 2013; Krömer et al. 2014). Cincuenta y seis especies de Puya son 

endémicas del país, incluida Puya ctenorhyncha L.B. Sm. (Krömer et al. 1999, 2014). Las 

plantas de Puya son terrestres o saxicolous (rara vez epífitas), tienen un hábito arbustivo 

(Benzing 2000) y sus hojas espinosas suelen formar grandes rosetas, que desarrollan 

grandes inflorescencias con muchas flores vistosas (Varadarajan & Brown 1988; Benzing 

2000). Estas flores son muy atractivas para los picaflores (Trochilidae) y representan un 

importante recurso alimenticio, especialmente, en grandes alturas (Kessler & Krömer 2000; 

Krömer et al. 2006; Kessler et al. 2020). 

Las flores de Puya son generalmente largas, tubulares y anchas, lo que permite que muchas 

especies de picaflores accedan al néctar (Smith 1969; Krömer et al. 2006; González & 

Loiselle 2016). Muchos investigadores informan que los picaflores son los principales 

visitantes florales y polinizadores de muchas especies de Puya (García-Meneses & Ramsay 

2012; Hornung-Leoni et al. 2013; Restrepo-Chica & Bonilla-Gómez 2017; Gonzalez et al. 

2019; Kessler et al. 2020; Velásquez-Noriega et al. 2020); sin embargo, algunas especies de 

murciélagos y polillas también consumen su néctar y podrían actuar como polinizadores 

(Hornung-Leoni & Sosa 2005; Krömer et al. 2006; Aguilar-Rodríguez et al. 2019). También 

se observaron aves paseriformes utilizando las inflorescencias de la planta, principalmente 

como perchas, pero también mastican las corolas, a menudo destruyendo las flores (Rees & 

Roe 1980; Salinas et al. 2007; Hornung-Leoni et al. 2013; Velásquez -Noriega et al. 2020). 

Los patrones fenológicos y la abundancia de recursos durante diferentes períodos (por 

ejemplo, la aparición de flores y la cantidad de néctar disponible en una flor; Stiles 1978; 

González & Loiselle 2016) se configuran cuando polinizadores, granívoros, herbívoros y 
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dispersores de semillas explotan plantas (Fenner 1998). Las bromelias suelen tener un 

período de floración anual unimodal (Benzing 2000; Machado & Semir 2006; Pool-Chalé et 

al. 2018) y las especies de Puya muestran un período de floración bien delimitado, sin 

embargo, no todas las plantas florecen cada año, por lo que el número de individuos con 

flores varía anualmente (Janeba 2017; Restrepo-Chica & Bonilla-Gómez 2017; Velásquez-

Noriega et al. 2020; Franco-Saldarriaga & Bonilla-Gómez 2021). Desde la perspectiva de los 

visitantes, los recursos de néctar pueden no tener una relación directa con la abundancia de 

plantas, lo que hace que los estudios fenológicos de varios años sean más adecuados. 

La composición y concentración de azúcares en el néctar están estrechamente asociadas con 

visitantes de flores específicos, por lo tanto, se consideran parte del síndrome floral 

(Freeman et al. 1984; Scogin & Freeman 1984; Baker & Baker 1990). Los picaflores son los 

principales polinizadores de las especies de bromelias que tienen inflorescencias conspicuas 

con brácteas rojas y flores tubulares de color violeta, naranja o amarillo, que producen néctar 

rico en sacarosa (Baker & Baker 1990; Kessler & Krömer 2000; Krömer et al. 2006, 2008; 

Ornelas et al. 2007; Kessler et al. 2020). Las características morfológicas de las flores de Puya 

indican que su néctar debe ser un recurso crucial para los picaflores. 

 

2. OBJETIVOS 

2.1. Objetivo General 

Examinar la ecología de la polinización de Puya ctenorhyncha, una especie endémica del 

bosque nublado montano de Chuspipata, Bolivia. 

 

2.2. Objetivos Específicos 

- Conocer la fenología y características florales de ésta especie. 

- Examinar producción de néctar y la concentración de sus distintos azúcares. 

- Determinar la riqueza y composición de visitantes florales. 

- Establecer los patrones temporales de visitas (número de visita por especie). 
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II. ÁREA DE ESTUDIO 

El estudio se realizó en la provincia de Nor Yungas, departamento de La Paz, Bolivia, a lo 

largo del Camino de la Muerte que conecta las ciudades de La Paz y Coroico. La población 

de nuestro estudio crece a lo largo del segmento de la carretera de Chuspipata a 

Sacramento, entre 2500 a 3000 m en el bosque nublado montano húmedo (16°16'8.16"S, 

67°47'7.80"W - 16°17'7.88"S, 67°49'3.30" W; Figura 1). El bosque nublado de Yungas se 

caracteriza por la alta humedad que resulta del choque orográfico de los vientos cargados 

de humedad que golpean las montañas. Los Yungas reciben lluvias torrenciales y lloviznas 

frecuentes durante todo el año (Ribera-Arismendi 1995). El área de estudio presenta una 

temperatura media anual de 10.1°C, una humedad relativa media del 97.5% y una 

precipitación alta de 3000 mm (Bach et al. 2003). La comunidad vegetal está dominada por 

Cyatheaceae (helechos arbóreos), Piperaceae, Rubiaceae, Ericaceae, Orchidaceae, y 

Melastomataceae, y hay un alto dominio de trepadoras, epífitas vasculares y musgos. 
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Figura 1. Ubicación del área de estudio a lo largo del “Camino de la Muerte” de Chuspipata 

a Sacramento en el bosque nublado de Yungas en el departamento de La Paz, Bolivia. 
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III. MÉTODOS 

 

1. Especie de estudio 

Puya ctenorhyncha es endémica de Bolivia, donde tiene una distribución restringida entre 

2500 - 4050 m en el Departamento de La Paz (Krömer et al. 1999; 2014), y ha sido 

categorizada como Casi Amenazada por la UICN en la Lista Roja de Especies amenazadas 

(Mercado Ustariz et al. 2020). Es una planta arbustiva con una roseta basal de 1 m de 

diámetro y de 1.2 a 2 m de altura (Smith 1969). Tiene abundantes hojas espinosas y 

triangulares y crece en laderas rocosas ya sea en forma aislada o en parches densos (Figura 

2). Sus hojas tienen 35 mm de ancho; glabras en la parte superior, cubiertas de escamas 

grises en la parte inferior, espinas laxas pardas rojizas y pubescentes, de 4 mm de largo. Las 

inflorescencias miden alrededor de 1 m de largo, son colgantes, grandes, densamente 

blancas, pubescentes y algo lanudas (Krömer 2000). Los pétalos miden 40 mm de largo, 

tienen un color amarillo verdoso claro (Smith 1969). Se la conoce localmente como “Flor de 

Oso”, ya que sus inflorescencias y rosetas sirven de alimento al oso andino (Tremarctos 

ornatus; Figura 2). Se depositó un voucher de la especie en el Herbario Nacional de Bolivia 

en La Paz (LPB). 
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Figura 2. a. Plantas con flores de Puya ctenorhyncha que crecen en las laderas a lo largo del 

sendero “Camino de la Muerte”, b. Grupo de plantas de P. ctenorhyncha en diferentes 

estados fenológicos, c. Pedúnculo de inflorescencia comido por un oso andino, d. Resto de 

la planta en roseta comido por el oso andino. 
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2. Fenología reproductiva 

Visitamos el transecto cada mes desde enero de 2018 hasta diciembre de 2019 para 

registrar la fenología reproductiva de las plantas, siguiendo los métodos descritos en 

Velásquez-Noriega et al. (2020). Observamos y registramos la fenofase de las plantas 

usando binoculares y una cámara digital durante cada visita, monitoreando alrededor de 

216 individuos de plantas con flores distribuidas de manera desigual en rocas y pendientes 

pronunciadas a lo largo del transecto de estudio. No marcamos individualmente cada 

planta, ya que el terreno rocoso dificultaba el acceso a todas las plantas. 

Describimos las fenofases en las siguientes categorías: (1) Botón, desde la primera 

aparición de la inflorescencia joven dentro de la roseta, con unos 13 cm hasta alcanzar una 

altura de ≥ 100 cm con escapo, brácteas y brotes separados; (2) Flores, cuando las primeras 

corolas amarillo verdosas aparecen en la inflorescencia; (3) Flores implantadas, cuando 

todas las corolas han formado espirales, el tallo y los pétalos adquieren un color amarillo 

pardusco porque comienzan a marchitarse; (4) Frutos, cuando los frutos verdes inmaduros 

desarrollan una cápsula sin evidencia de dehiscencia; y (5) Frutos abiertos, cuando las 

cápsulas dehiscentes tienen lóbulos abiertos, para liberar semillas y toda la planta se vuelve 

marrón oscuro (Figura 3). A partir de todos estos datos se elaboró un diagrama de 
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fenología vegetal (Pereira & Quirino 2008; Rodrigues Marques & De Lemos Filho 2008).

 

Figure 3. Etapas fenológicas de Puya ctenorhyncha a. Conjunto de yemas, b., c. Flores, d. 

Flores implantadas, e. Frutas, f. Frutos abiertos con semillas. 

 

3. Características del néctar 

Con el fin de evitar que los visitantes florales entraran en contacto con las flores, cuatro 

inflorescencias se cubrieron completamente con bolsas de tul; no pudimos cubrir más 

inflorescencias, debido al difícil acceso a la mayoría de las plantas que crecen en rocas 

empinadas. Recolectamos el volumen total de néctar directamente de las flores 

aproximadamente una hora después del inicio de la antesis, entre las 7:00 y las 7:30 h, 

utilizando microcapilares de 80 μl (Scogin & Freeman 1984). Solo pudimos medir cada flor 

una vez porque las flores se extrajeron de la inflorescencia para obtener el néctar. 
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Obtuvimos muestras de néctar de 12 flores individuales para estimar el volumen medio de 

néctar producido y determinar la composición del azúcar (García & Hoc 1998). La 

concentración de azúcar del néctar se midió de ocho flores usando un refractómetro de 

mano (Cole-Parmer RSA-BR90S, rango: 0 - 42%, Reino Unido) directamente en el campo, y 

la cantidad total de azúcar se calculó según Corbet (2003). Transportamos muestras de 

néctar en un recipiente con sílica gel al laboratorio para espectroscopia de resonancia 

magnética nuclear (Hölscher et al. 2008; Wenzler et al. 2008). El personal del “Laboratorio 

de Biorgánica” del Instituto de Investigaciones Químicas de la Universidad Mayor de San 

Andrés, La Paz realizó los análisis. 

 

4. Visitantes florales 

Evaluamos los visitantes florales tanto diurnos como nocturnos. En seis áreas observamos a 

29 individuos en flor entre las 8:00 y las 19:00 h, 341 horas en un total de 31 días en el 

2019 (Canela & Sazima 2005). Dada la baja disponibilidad de individuos en flor de P. 

ctenoryncha, elegimos un área de observación cuando al menos un individuo estaba en 

estado de flor. Las áreas de observación estaban separadas por al menos 100 m entre sí 

(González & Loiselle 2016). 

Dividimos el tiempo de observación en 11 intervalos de una hora para analizar los patrones 

de actividad de los visitantes florales a lo largo del día, midiendo el número de visitas por 

hora por especie (Woods & Ramsay 2001). Esta asignación de intervalos nos permitió 

comparar los patrones de actividad diaria entre visitantes florales y P. ctenoryncha. Para los 

picaflores, consideramos una “visita” a cada evento en el que un individuo libaba néctar de 

una planta insertando su pico en una flor dentro de un intervalo de una hora (Vázquez et 

al. 2005). Para los invertebrados, registramos una visita cuando el animal tocó las 

estructuras reproductivas de la planta. Calculamos la frecuencia de visitas para cada 

especie animal utilizando el número de visitas en cada intervalo de hora. 
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Las visitas nocturnas de P. ctenorhyncha se evaluaron colocando tres cámaras trampa 

(Denver WCT-8010, Dinamarca) cerca de plantas con flores, ubicadas por razones logísticas 

y de seguridad en áreas de observación ligeramente diferentes de donde se tomaron las 

observaciones diurnas, durante cinco noches consecutivas. Las cámaras estaban 

programadas para tomar una fotografía cada cinco segundos durante un período de 12 

horas cada noche (18:00 - 6:00 h). Adicionalmente, se realizaron observaciones directas en 

la noche entre las 19:00 - 23:00 h, por un total de 20 horas en cinco días consecutivos 

(Aguilar-Rodríguez et al. 2014). 
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IV. RESULTADOS 

 

1. Fenología reproductiva  

Puya ctenorhyncha tiene una floración acropétala; durante los dos años de observación, las 

193 inflorescencias monitoreadas tuvieron un promedio de 15 ± 7 flores abiertas por día 

(CV: 49,94%; rango: 1 - 33 flores). En el primer año el número máximo de individuos en 

floración fue 69 (julio) y en el segundo año solo 14 (junio). Las flores siempre se abrían 

temprano en la mañana (~ 6:00 h) y permanecían abiertas alrededor de 72 horas durante 

tres o cuatro días consecutivos. 

El ciclo fenológico completo de P. ctenorhyncha duró aproximadamente 12 meses (Figura 

4). La primera etapa (botón) comenzó en marzo de 2018 con un pico en mayo. Se 

observaron flores completamente abiertas entre abril y agosto de 2018 mostrando un 

patrón unimodal, y las flores implantadas estuvieron presentes principalmente en 

septiembre y octubre de 2018. Los frutos se desarrollaron de noviembre de 2018 a febrero 

de 2019 y los frutos abiertos comenzaron a liberar sus semillas en marzo de 2019, aunque 

la dispersión de semilla duró hasta diciembre de ese año. Curiosamente, la dispersión de 

semillas también estuvo presente de enero a abril de 2018 como resultado de las flores del 

2017. El pico más alto de botones fue en mayo de 2018, se observó otro pequeño pico en 

abril de 2019, probablemente como un nuevo ciclo fenológico y se prolongó hasta 

diciembre de 2020. De igual forma, se observaron floraciones menores y picos de 

individuos implantados en 2019 de mayo a junio y de julio a octubre, respectivamente 

(Figura 4). 
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Figura 4. Etapas de fenología reproductiva de Puya ctenoryncha a lo largo del “Camino de la 

Muerte” en los Yungas de La Paz, Bolivia, durante 2018 y 2019. Cada punto representa el 

porcentaje de individuos muestreados por mes pertenecientes a cada etapa respectiva 

(botón, flor, implantado, fruto y fruto abierto). 
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2. Características del néctar 

El volumen total promedio de néctar por flor es de 31.26 ± 19.08 µL y 468.9 µL por 

inflorescencia por día (n = 12 flores de cuatro individuos) con una concentración promedio 

de azúcar de 8.56 ± 4.5°Bx en un rango de 2 - 16%. La composición del néctar incluía 2% de 

β-fructofuranosa, 2% de β-fructopiranosa, 3% de α-glucopiranosa y 7% de β-glucopiranosa, 

trazas de sacarosa y 86% de agua. 

3. Visitantes florales  

Durante nuestras observaciones diurnas, registramos visitas en 29 de los 216 individuos 

con flores de P. ctenorhyncha, por dos especies de picaflores (ambos sexos; Figura 5): el 

Inca Acollarado (Coeligena torquata Boissonneau, 1840) con el 77% de las visitas y el Inca 

Garganta Violeta (Coeligena violifer Gould, 1846) con el 23% de las visitas. Solo un macho 

de Ángel del Sol Garganta Amatista (Heliangelus amethysticollis d'Orbignye & Lafresnaye, 

1838) visitó la planta una vez y libó dos veces las flores. Además, se observaron algunas 

moscas no identificadas (Diptera) en las flores, pero ninguna de ellas tocó las anteras ni el 

estigma. 

Durante la noche, ni las cámaras trampa ni las observaciones directas han detectado visitas 

de murciélagos, polillas u otros visitantes nocturnos. El único visitante registrado que 

observamos en las grabaciones de las cámaras trampa fue C. torquata a las 18:45 h. 

Por lo tanto, el siguiente análisis de los patrones de actividad de los visitantes florales solo 

incluye las dos especies de Coeligena. Los machos de C. torquata tuvieron la mayor 

frecuencia de visitas (2157 visitas) con un pico de actividad entre las 15:01 y las 16:00 h 

(Figura 6). Las hembras de C. torquata visitaron flores 145 veces, con un pico de actividad 

entre las 13:01 - 14:00 h. Los machos de C. violifer (483 visitas) visitaron flores un 22%, en 

relación los machos de C. torquata, y su pico de actividad fue entre las 9:01 - 10:00 h y las 

12:01 - 13:00 h; mientras que las hembras de C. violifer visitaron flores con tanta frecuencia 

como las hembras de C. torquata (147 visitas en total), con un pico entre las 9:01 - 10:00 h 

(Figura 6). 
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Figura 5. a. Hembra de Coeligena violifer en vuelo estacionario visitando una flor de Puya 

ctenorhyncha, b. Macho de C. violifer posado en el área de observación, c. Macho de C. 

torquata posado en el área de observación, d. Macho de C. torquata visitando la planta. 

 

 



18 

 

Figura 6. Frecuencia de las visitas de Puya ctenorhyncha por dos especies de picaflores: 

Coeligena torquata (panel izquierdo) y C. violifer (panel derecho). F = hembras y M = 

machos. 
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V. DISCUSIÓN 

 

1. Fenología reproductiva 

La fenología de floración de P. ctenorhyncha puede clasificarse en anual y unimodal, 

coincidente con otras especies de Puya (Benzing 2000; Restrepo-Chica & Bonilla-Gómez 

2017; Velásquez-Noriega et al. 2020). Sin embargo, a escala poblacional, el ciclo fenológico 

completo, desde los botones hasta la dispersión de las semillas, dura hasta 24 meses. Puya 

ctenorhyncha muestra un patrón similar al de P. atra (Velásquez-Noriega et al. 2020), que 

generalmente se encuentra a más altura (3000 - 3500 m) cerca del “Camino de la Muerte” 

(Krömer 2000), aunque ambas especies ocurren simpatricamente en algunos sitios en el 

bosque nublado montano de Yungas. Las flores de P. ctenorhyncha están disponibles en la 

estación seca cuando la mayoría de las otras especies de plantas en la ecorregión de los 

Yungas no están floreciendo (Serrudo-Gonzáles et al. 2012), lo que indica que representan 

un recurso alimenticio importante, especialmente para los picaflores (Krömer et al. 2006). 

Nuestros resultados y otras observaciones preliminares sugieren que las poblaciones de 

individuos con flores de varias especies de Puya de Bolivia son cíclicas; cuando había 

muchos individuos en la etapa de floración, el período de floración era más largo y le seguía 

un año con pocas flores y un período corto de floración. 

Los datos fenológicos sugieren que P. ctenorhyncha muestra una estrategia de 

"cornucopia", en la que se produce una gran cantidad de flores diariamente durante un 

período de tiempo de varias semanas (Kessler et al. 2020). En contraste, la mayoría de las 

bromeliáceas, específicamente las especies epífitas, muestran una estrategia de floración 

en "estado estable", con plantas que producen relativamente pocas flores por día durante 

períodos prolongados de varias semanas o meses (Kessler et al. 2020). La floración 

acropétala y asincrónica se ha identificado previamente como una estrategia ventajosa 

para atraer visitantes florales y polinizadores debido al aumento de la longevidad de las 

flores y los recursos alimenticios (Knight et al. 2005). El mismo mecanismo podría ocurrir en 
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P. ctenorhyncha, donde las flores están disponibles durante aproximadamente cuatro 

meses y, por lo tanto, ofrecen recursos estables para sus polinizadores. Nuestra población 

de estudio tuvo flores disponibles durante un largo período, e incluso las flores individuales 

permanecieron abiertas durante aproximadamente 72 horas; sin embargo, los únicos 

visitantes observados fueron diurnos. 

 

2. Características del néctar 

El volumen medio de néctar producido por P. ctenorhyncha por inflorescencia por día es 

mayor que en P. chilensis Molina (358.27 µL; Hornung-Leoni et al. 2013), pero similar a P. 

atra (432.4 µL; Velásquez-Noriega et al. 2020). Se han informado valores más bajos por día 

para otras especies de Puya, por ejemplo, P. alpestris Gay (120.88 µL), P. coerulea Miers 

(62.78 µL), P. raimondii Harms (21,7 - 49,5 µL), P. venusta Phil. (23.65 µL) y P. hamata (4.8 – 

18.3 µL; Woods & Ramsay 2001; Hornung-Leoni et al. 2013). La concentración de azúcar 

disuelta en P. ctenorhyncha (8.56 ± 4.5°Bx) fue menor que la reportada para P. alpestris 

(12.16 ± 0.51°Bx) y P. chilensis (12.56 ± 1.63°Bx), mientras que otras especies como P. 

hamata (18.3 ± 8.2°Bx), P. raimondii (20.1 ± 0.60°Bx), P. venusta (22.93 ± 2.93°Bx) y P. 

coerulea (22.78 ± 0.35°Bx) mostraron valores aún mayores (Woods & Ramsay 2001; 

Hornung-Leoni et al. 2013). Por lo tanto, la concentración de azúcar de P. ctenorhyncha no 

es consistente con otras especies de Puya troquilófilas, pero es más similar a las de las 

bromelias quiropterófilas (por ejemplo, Pitcairnia, Vriesea, Werauhia; Baker & Baker 1990; 

Krömer et al. 2008). 

El contenido de agua en el néctar de nuestra especie fue mayor (86%) que en P. atra (62%; 

Velásquez-Noriega et al. 2020). Por lo tanto, el néctar está relativamente diluido, lo que 

coincide con las preferencias reportadas para otras especies de angiospermas con el 

síndrome de polinización de picaflores (Baker & Baker 1990). Las soluciones de hexosa 

tienen una mayor osmolaridad, por lo tanto, tasas de evaporación más bajas que las 

soluciones de sacarosa; sin embargo, estos azúcares anteriores también tienden a requerir 

más agua para su formación (Abrahamczyk et al. 2017). Es posible que la planta a esta 

elevación con alta humedad atmosférica absorba agua del ambiente. No hay datos 
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disponibles sobre el contenido de agua de otras especies de Puya, aunque los picaflores 

dependen de la recompensa del néctar tanto por el agua como por la energía, 

complementan su dieta con artrópodos (Wolf et al. 1976; Calder 1979). 

El néctar de P. ctenorhyncha se compone principalmente de fructosa y glucosa (es decir, 

rico en hexosa) y tiene solo una pequeña proporción de sacarosa, que es similar a P. atra 

(Velásquez-Noriega et al. 2020) y otras especies de Puya y bromelias polinizadas por 

murciélagos o aves paseriformes (Scogin & Freeman 1984; Baker & Baker 1990; Baker et al. 

1998; Krömer et al. 2008). En P. alpestris también se ha reportado la presencia de estos 

tres azúcares, aunque en diferentes proporciones y en su mayoría clasificados como ricos 

en sacarosa, además esta planta es visitada principalmente por aves paseriformes 

(Hornung-Leoni et al. 2013). Por el contrario, P. venusta, P. coerulea y P. chilensis también 

demostraron ser ricas en hexosas y también son visitadas por aves paseriformes (Hornung-

Leoni et al. 2013), en concordancia con el síndrome de polinización de los paseriformes. Sin 

embargo, no registramos ninguna visita de murciélagos o paseriformes, lo que podría 

sugerir que la composición del azúcar no siempre esté asociada con un cierto tipo de 

visitantes florales, como se observa en otros grupos de plantas, como Alooideae, 

Papilionoideae, Proteaceae y Ericaceae (van Wyk 1993; Barnes et al. 1995; Nicolson & 

Fleming 2003). Abrahamczy et al. (2017) informaron que los polinizadores son sensibles a la 

proporción de azúcares constituidos por sacarosa, mientras que las hexosas no 

proporcionan evidencia de un síndrome de polinización específico. 

Los picaflores suelen preferir el néctar rico en sacarosa (Freeman et al. 1984; Baker & Baker 

1990; Galetto & Bernardello 1992; Nicolson & Fleming 2003; Krömer et al. 2008) a pesar de 

que este azúcar se ha reportado en una pequeña proporción para P. ctenorhyncha. 

Fisiológicamente, también pueden digerir fructosa y glucosa como fuentes de energía 

alternativas ya que se alimentan de una mezcla de azúcares (Chen & Welch 2014). Por lo 

tanto, sigue siendo posible que una restricción filogenética putativa sobre las 

características del néctar sea, como otros caracteres, más o menos relajada en diferentes 

grupos taxonómicos (Schmidt-Lebuhn et al. 2007). No obstante, se necesitan más estudios 

de otras familias de plantas y géneros de Bromeliaceae para obtener conclusiones firmes. 
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3. Visitantes florales  

Aunque algunas de las características florales de P. ctenorhyncha son consistentes con el 

síndrome floral de los picaflores que son sus principales visitantes (por ejemplo, flores 

tubulares, sin olor, estambres ejercitados, antesis en la mañana, abundante producción de 

néctar), no existen brácteas rojas con corolas contrastantes. Sin embargo, los picaflores 

también visitan especies de Puya con flores verdes o amarillas y brácteas marrones poco 

llamativas o inflorescencias lanudas, como P. trianae L.B. Sm. en Colombia (Restrepo-Chica 

& Bonilla-Gómez, 2017), P. raimondii en Perú (Salinas et al. 2007), y P. atra cerca de 

nuestra área de estudio (Velásquez-Noriega et al. 2020). Los picaflores pueden discriminar 

una amplia gama de colores, incluidos los no espectrales (Altshuler 2003; Stoddard et al. 

2020), lo que les permitiría reconocer los colores de flores atípicos de las especies de Puya 

incluso cuando hayan evolucionado para asociar los colores rojos con recompensa de 

néctar (Maruyama et al. 2013). Es probable que las visitas de los picaflores estén más 

relacionadas con el gran tamaño de la inflorescencia y el número de flores que con su 

color, ya que su tamaño puede hacerlas atractivas en relación con otras plantas con flores 

pequeñas en el bosque nublado montano de Yungas. 

Se ha reportado que los picaflores son los principales visitantes y polinizadores putativos de 

la mayoría de las especies de Puya, independientemente de la morfología del pico o el 

tamaño corporal (Woods et al. 1998; Salinas et al. 2007; García-Meneses & Ramsay 2012; 

Hornung-Leoni et al. 2013; Restrepo-Chica & Bonilla-Gómez 2017; Aquino et al. 2018; 

Gonzalez et al. 2019), mientras que las aves paseriformes o los murciélagos pueden actuar 

como visitantes secundarios. Solo dos picaflores de pico largo visitaron con frecuencia las 

flores de P. cternorhyncha, a pesar de que otras cinco especies de picaflores con picos más 

cortos viven en el área de estudio: Heliangelus amethysticollis (que visitó la planta solo una 

vez), Adelomyia melanogenys (Fraser 1849), Aglaiocercus kingi (Lección 1832), Metallura 

tyrianthina (Lodiges 1832) y Chaetocercus mulsant (Bourgier 1842) (Velásquez-Noriega et 

al. datos no publicados). Por lo tanto, las flores de P. cternorhyncha pueden ser accesibles 

para las especies de pico corto. 
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El visitante floral principal de P. ctenorhyncha es C. torquata, que parece monopolizar un 

recurso abundante y estable ("cornucopia"), ya que observamos que un individuo podía 

permanecer en un área de observación todo el día. En nuestro estudio, C. torquata mostró 

un comportamiento territorial y agresivo en comparación con C. violifer, que actuó más 

como rutero. Una estrategia que incluye a los picaflores que se alimentan de recursos 

alimenticios renovables de parcelas de plantas aisladas a lo largo de rutas reutilizadas; 

Feinsinger & Colwell 1978). También, parece que el tamaño corporal determina el 

predominio entre especies entre los picaflores (Bribiesca et al. 2019), y dado que C. 

torquata es el picaflor más grande de nuestro estudio, podría monopolizar los sitios de 

alimentación al perseguir, atacar y permanecer alerta contra el acercamiento de otros 

individuos. En áreas de los Yungas donde C. torquata está ausente, C. violifer es el picaflor 

más agresivo (Serrudo-Gonzáles et al. 2012) y puede adoptar el patrón de cornucopia 

(Kessler et al. 2020). En cuanto a los visitantes florales nocturnos, no se ha reportado 

ninguno, a pesar de las características de las flores y su néctar, como los pétalos amarillo 

verdoso, la composición del néctar y la concentración de azúcar, parecen ser adaptaciones 

para atraer visitantes nocturnos. Sin embargo, se sabe que solo el 7% de todas las 

bromelias en Bolivia son polinizadas por murciélagos (Kessler & Krömer 2000), lo que 

sugiere que podría haber muchos más casos no detectados (Aguilar-Rodríguez et al. 2019). 
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VI. CONCLUSIONES 

Puya ctenorhyncha es visitada casi exclusivamente por dos especies de picaflores 

(Coeligena torquata y C. violifer). Su período de floración es anual, su azúcar néctar está 

compuesto principalmente por fructosa, glucosa y agua, con solo una pequeña proporción 

de sacarosa. El principal visitante floral y polinizador putativo de P. ctenorhyncha es C. 

torquata, que protegía las flores de otros picaflores. En cuanto a la actividad de los 

visitantes, los machos de ambas especies libaron flores con mayor frecuencia que las 

hembras. Los estudios futuros deben analizar estas interacciones entre plantas y aves con 

más detalle para determinar si el éxito reproductivo de la planta depende de estos 

picaflores como polinizadores y si el patrón de fenología floral de la planta conduce a 

cambios en los patrones de alimentación de los picaflores. Esta información sería clave para 

desarrollar estrategias adecuadas de conservación y manejo para la protección de Puya 

ctenorhyncha, una especie amenazada debido a su distribución restringida en un hábitat en 

peligro de extinción. 
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