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Resumen: Los robadores de néctar perforan flores para tener acceso al néctar desde el exterior de la flor y, en la mayoria de los ca-
sos no contribuyen en la polinizacion. Las flores de Salvia gesneriflora son perforadas por aves e insectos, lo que podria disminuir
el éxito reproductivo de esta especie. En este estudio, se evalud el sistema reproductivo y el efecto del robo de néctar en distintos
componentes del éxito reproductivo de S. gesneriflora. En tres poblaciones se protegieron artificialmente las flores del robo. Se
encontrd que S. gesneriflora es una especie autocompatible, pero no presenta autofecundacion espontdnea, debido a que sus flores
presentan hercogamia y dicogamia (separacion espacial y temporal de las funciones sexuales). Las flores autofecundadas manual-
mente produjeron 75% menos semillas que las fecundadas por exocruza. Aunque el robo de néctar no afectd la proporcidn de frutos
producidos ni la produccién de semillas, si disminuy6 en un 29% el peso de las semillas y en un 31% la tasa de germinacion.
Palabras clave: dafio floral, éxito reproductivo, polinizacion, robadores de néctar, sistema reproductivo.

Abstract: Nectar robbers perforate generally tubular flowers to access nectar. The flowers of Salvia gesneriflora are robbed by
birds and insects that might decrease the reproductive success of this plant. In this study we evaluated several aspects of the re-
productive biology of S. gesneriflora and the effect of nectar robbing on different components of female reproductive success. In
three populations, flowers were protected from nectar robbers. We found that S. gesneriflora is a self-compatible species, although
autonomous selfing did not occur, probably because their flowers showed herkogamy and dichogamy. Manual self-pollinated flo-
wers produced 75% fewer seeds than cross-pollinated flowers. Nectar robbing mainly affected seed mass (29%) and germination
rate (31%), while fruit set and seed number were not significantly different between robbed and unrobbed flowers.

Key words: floral damage, nectar robbers, pollination, reproductive success, reproductive system.

L a polinizacion es considerada una interaccion mutualista
en donde las plantas se benefician con la fertilizacion
de sus 6vulos y los animales obtienen recompensas en for-
ma de polen y néctar (Real, 1983). El néctar es una de
las principales recompensas que ofrecen las plantas y re-
presenta la principal fuente de energia para polinizadores,
como los colibries, debido a la gran cantidad de calorias
que proporcionan sus azucares (Ornelas et al., 2007; Heil,
2011). No obstante, hay insectos y aves que perforan las
corolas de las flores o rompen partes de la flor para extraer
el néctar desde el exterior, a esas especies se les conoce

como robadores de néctar (Inouye, 1980). Los robadores
de néctar pueden disminuir las visitas de los polinizadores,
en detrimento de la produccién de frutos y semillas (Irwin
y Brody, 1998; Irwin, 2000). Estudios recientes han en-
contrado que el robo de néctar puede tener también efectos
neutros, e incluso positivos en la produccién de frutos y
semillas (Maloof e Inouye, 2000; Irwin et al., 2001, Irwin
et al., 2010).

Las distintas consecuencias del robo de néctar en la ade-
cuacién de la planta dependen principalmente del sistema
reproductivo de la especie en cuestion (Zhang et al., 2009).
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En especies autocompatibles, los robadores pueden contri-
buir a la autopolinzacion mientras roban el néctar (Navarro,
2000), y en especies predominantemente de exocruza, el
robo de néctar puede afectar el éxito reproductivo (Zhang et
al., 2009). A pesar de la generalidad del fendmeno del robo
de néctar y del impacto que puede tener en la adecuacion de
las plantas, no ha sido, sino hasta las dltimas décadas, que se
han incrementado los estudios sobre este fendmeno (Irwin
etal.,2010).

Salvia gesneriflora Lindl. & Paxton es una especie con
flores polinizadas por colibries, cuyas flores son robadas por
aves, abejorros y abejas carpinteras (Xylocopa spp.). En este
trabajo se estudi6 experimentalmente aspectos bdsicos del
sistema reproductivo y su relacion con el robo de néctar. Se
parti6 de la hipétesis de que si S. gesneriflora es una espe-
cie principalmente de exocruza; es decir, que presenta una
separacion temporal o espacial de las funciones sexuales
(dicogamia y hercogamia), lo que evita la autofecundacion
espontdnea y requiere la visita de polinizadores para la pro-
duccion de semillas; el robo de néctar afectara su é€xito re-
productivo. Por el contrario, en caso de que S. gesneriflora
presente fecundacion espontdnea, el robo de néctar tendrd
un efecto neutro o positivo en el éxito reproductivo.

Materiales y métodos

Sitio de estudio. Este trabajo se llevé a cabo en la region
de “Los Azufres”, a unos 80 km al este de Morelia, en el
estado de Michoacdn, México. El clima predominante es
templado subhimedo (temperatura media anual de 12-18 °C
y precipitacién anual de 1,200-1,600 mm; Carranza-Gon-
zdlez, 1987). El tipo de vegetacion corresponde a bosque
de pino-encino, siendo Quercus laurina Bonpl., Q. crassi-
pes Bonpl. (Fagaceae), Abies religiosa (Kunth) Schitdl. &
Cham., Pinus pseudostrobus Lindl. y P. teocote Schltdl. &
Cham. (Pinaceae) las especies arbdreas dominantes (Ca-
rranza-Gonzdlez, 1987). La vegetacion del sotobosque estd
integrada por especies de los géneros Baccharis, Cestrum,
Lupinus 'y Salvia; y es S. gesneriflora una especie predomi-
nante en las poblaciones estudiadas. En esta zona se locali-
zaron tres poblaciones de esta especie en las que se realizé
el estudio. Salvia gesneriflora, es un arbusto perenne (0.8-4
m de altura) endémico del centro de México, que se distri-
buye desde Jalisco hasta de Puebla (Ramamoorthy, 2005).
Las flores son rojas, bilabiadas y tubulares (entre 5-6 cm de
largo; Ramamoorthy, 2005), lo que sugiere un sindrome de
polinizacién ornitofilico. Las flores son hermafroditas con
dehiscencia diurna y las dos anteras abren simultdneamente
(ver resultados). En promedio, cada flor permanece abierta
por cinco dias (Alcald-Guerra, 2010), y cada una contiene
unicamente cuatro 6vulos. Las anteras estdn cubiertas por el
labio superior de la corola y dnicamente quedan expuestas
cuando los colibries introducen su pico y activan el meca-
nismo de palanca (Wester y Clalen-Bockhoff, 2007); mien-
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tras que el estigma bifido queda expuesto desde que la flor
abre. Observaciones preliminares sugieren que los colibries
Eugenes fulgens e Hylocharis leucotis visitan las flores de
S. gesneriflora introduciendo su pico a lo largo del tubo
floral (Bafios-Bravo, 2010). Como robadores de néctar, se
ha observado al ave Diglossa baritula y a los himendpteros
Xylocopa spp. y Bombus ephippiatus. Los tres robadores
perforan la base de la flor, generalmente a la altura del cdliz,
para extraer el néctar. En el periodo de diciembre de 2009 a
abril de 2010, el promedio de flores perforadas a lo largo de
la floracién en las poblaciones estudiadas fue del 30 a 40%
(Bafios-Bravo, 2010).

Biologia reproductiva. El estudio de la biologfa reproduc-
tiva unicamente se realizé en la poblacidn tres. Se evaldio
la presencia de hercogamia en diez plantas seleccionadas
al azar y se midi6 la distancia de las anteras al estigma
en cuatro flores por planta. La presencia de dicogamia; es
decir, evaluar si la liberacidn del polen y la receptividad del
estigma ocurren simultdineamente en la flor, fue estimada
de la siguiente manera: en las flores marcadas se registrd
el dia en el que quedo expuesto el polen. En el primer y
cuarto dfa de vida de las flores, la receptividad del estigma
se evaluo al realizar exocruzas en las mismas flores donde
se registro la exposicidn del polen. Dichas flores fueron pre-
viamente embolsadas desde que fueron botones florales para
evitar contaminacién con polen de otra flor (en tres flores /
planta / cinco plantas / tratamiento). Las flores se volvieron
a cubrir después de realizar los tratamientos de polinizacion.
Se decidio utilizar este método ya que se considera la mejor
manera de evaluar la receptividad del estigma, a diferencia
del uso de peroxido de hidrégeno que puede ser una prueba
un tanto subjetiva (Kearns e Inouye, 1993). Sin embargo,
no fue posible realizar las exocruzas durante los cinco dias
consecutivos que dura en promedio una flor, por lo que las
exocruzas se realizaron dnicamente en el primero y cuarto
dfa. En todos los casos se utiliz6 polen de otras plantas de
flores que acababan de abrir.

Para evaluar la existencia de polinizacidn espontdnea se
marcaron diez plantas y en cada una se embolsaron diez bo-
tones florales, las bolsas se retiraron hasta que las flores se
marchitaron y se registr6 si hubo produccién de frutos. En
otras diez plantas con flores embolsadas se realizaron los
siguientes tratamientos: (1) Autopolinizacién manual, en el
cual se deposité el polen en el estigma de la misma flor. (2)
Exocruzas, las cuales se realizaron durante el cuarto dia de
vida de las flores, para asegurar que el estigma estuviera
receptivo (ver resultados dicogamia), al depositar polen de
plantas alejadas al menos por 10 m, posteriormente se vol-
vieron a embolsar hasta la caida de las flores. Debido a que
el estigma estd exerto (separado de las anteras), y al hecho
de que las anteras permanecen ocultas en el labio superior
de la corola, no fue necesario emascular las flores usadas
en este tratamiento. (3) Finalmente, se marcaron flores con-
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trol, las cuales estuvieron expuestas a los polinizadores. En
todos los casos se usaron cinco flores por planta por trata-
miento, y la colecta de frutos se realizé aproximadamente
cuatro semanas después de haber sido marcadas las flores.
Las comparaciones de la proporcion de frutos y el nime-
ro de semillas por fruto, entre los distintos tratamientos, se
analizaron por medio de una ANOVA utilizando los prome-
dios por planta como unidad de réplica y posteriormente se
realizé una prueba de comparacién de medias (Tukey). Las
proporciones de frutos fueron transformadas por medio del
arcoseno de la raiz cuadrada y el nimero de semillas por
medio del logaritmo natural con la finalidad de ajustar los
datos a una distribucién normal.

Robo de néctar. En cada una de las tres poblaciones se mar-
caron diez plantas y, en cada una de ellas se protegié el cdliz
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Figura 1. A. Promedios de frutos por tratamiento producto de exo-

cruzas, controles y autofertilizaciones manuales. Los promedios

no difieren significativamente. B. Nimero promedio de semillas

obtenidas para los mismos tratamientos. Las flores autofertilizadas

manualmente produjeron significativamente menos semillas que

las flores de exocruza y controles. Letras distintas muestran dife-
rencias entre tratamientos.
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de diez botones con un aro de popote transparente, el cual se
ha observado que no afecta las visitas de los polinizadores.
Otros diez botones de las mismas plantas se marcaron como
control y fueron dejados expuestos a los polinizadores y ro-
badores. Las flores fueron visitadas periédicamente hasta
que los frutos maduraron y las semillas fueron colectadas.
En las tres poblaciones se estimé la proporcion de frutos,
el nimero de semillas por fruto y el peso de semillas. Para
probar el efecto de la poblacion en la proporcién de frutos y
el nimero de semillas por fruto se realiz6 un andlisis de va-
rianza de una via. En este andlisis, el factor fue la poblacién
(tres niveles) y la variable de respuesta fue la proporcién
relativa de frutos o la produccién relativa de semillas por
fruto. La proporcidn relativa de frutos (pf) se calculé como:

pf-pf,
vl

P,

Donde pfr es la proporcién de frutos de las flores roba-
das y pfnr es la proporcion de frutos de las flores protegi-
das de robadores de una planta. Este cociente toma un va-
lor de cero si la proporcién de frutos es similar entre flores
robadas y no robadas en una misma planta. Es menor de
cero si la proporcidn de frutos es mayor en flores no roba-
das (indicando un efecto negativo del robo) y es mayor de
cero si la proporcion de frutos es mayor en flores robadas
(indicando un efecto positivo del robo). Una férmula simi-
lar se usé para la produccidn relativa de semillas por fruto.
Las comparaciones al interior de cada poblacion, de la pro-
porcién de frutos y el nimero de semillas por fruto, entre
frutos robados y no robados, se realizaron por medio de
pruebas pareadas de ¢ de Student usando los promedios por
planta como unidad de réplica. Ademds, en la poblacién
tres se estimg la tasa de germinacion de semillas prove-
nientes de frutos robados (diez plantas, dos frutos / planta
y entre tres y, cinco semillas / planta, total 38 semillas) y
no robados (diez plantas, dos frutos / planta y entre tres vy,
cinco semillas / planta, total 48 semillas). Las semillas se
sembraron a 0.5 cm de profundidad, en tierra comercial, en
macetas de 10 cm, que fueron mantenidas en un invernade-
ro a temperatura ambiente en el campus de la Universidad
Michoacana en la ciudad de Morelia. La germinacion se
estimé como la emergencia de los cotiledones y se analizé
utilizando una prueba de ¢ de Student, usando a la planta
como unidad de réplica.

Resultados

Biologia reproductiva. En todas las flores medidas, el largo
del estigma sobrepasé al de las anteras por 2.68 + 0.38 mm
(media + error estdndar; hercogamia de acercamiento). Res-
pecto a la evaluacion de la dicogamia, las dos anteras de to-
das las flores marcadas abrieron simultineamente el primer
dia de vida de las flores durante el transcurso de la mafana,
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Figura 2. Produccién de frutos, semillas y peso de semillas de
flores robadas y no robadas (protegidas artificialmente). No se de-
tectaron diferencias en la produccién de frutos, al interior de las
tres poblaciones estudiadas. A. Pob. 1: t,= 111, P = 0.29; Pob.
2: I, = 0.83, P =0.42; Pob. 3: Iy = 1.39, P = 0.19; ni en el nime-
ro de semillas por fruto. B. Pob. 1: 7, = -0.88, P = 0.4; Pob. 2:
t,=-0.36, P = 0.72; Pob. 3: 1, = -1.04, P = 0.32. Unicamente el
peso de las semillas no robadas fue significativamente mayor
en las tres poblaciones. C. Pob. 1: £, = -3.04, P < 0.01; Pob. 2:
t,=-3.39, P <0.01; Pob. 3: t, = -2.5, P = 0.03. El * muestra las
diferencias significativas.
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aunque no fue posible registrar la hora exacta de la dehis-
cencia. Las exocruzas realizadas durante el primer dia de
vida de las flores no produjeron semillas viables, probable-
mente debido a que el estigma no estaba receptivo, mientras
que el 66 + 8% de las flores polinizadas al cuarto dia pasa-
ron a fruto con un promedio de 3.5 +0.16 semillas por fruto.
Con esta informacidn se puede decir que las flores de Salvia
gesneriflora son protandricas; es decir, el polen queda ex-
puesto antes de que el estigma sea receptivo. Sin embargo,
es probable que ocurra cierto traslape entre las funciones
sexuales en los casos en los que el polen no sea removido el
primer o segundo dia de vida de las flores. De las 100 flores
embolsadas (autofecundacidn espontdnea), inicamente dos
produjeron fruto (proporcion de frutos = 2%). No se detec-
taron diferencias en la proporcion de frutos producidos por
autofecundacién manual, controles y exocruzas (FQ‘32 =1.53,
P =0.23; Figura 1A). Sin embargo, las flores que se auto-
fecundaron manualmente produjeron (75%) menos semillas
que las polinizadas por exocruza (F,, = 14.17, P <0.0001;
Figura 1B).
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Robo de néctar. No se detectaron diferencias significativas
entre las tres poblaciones en la proporcion relativa de frutos
(F=0.07, gl =2,27, P =0.92), ni de semillas (F = 0.04,
gl =2,27, P=0.36) por fruto. De manera similar, al inte-
rior de cada una de las tres poblaciones no se detectaron
diferencias significativas en la proporcion de frutos (Figura
2A), ni en el nimero de semillas por fruto (Figura 2B); s6lo
el peso de semillas de flores no robadas fue mayor en las
tres poblaciones (Figura 2C). Finalmente, el promedio del
porcentaje de germinacidn de semillas de flores no robadas
(91.6 + 3.72%) fue significativamente mayor que el de se-
millas de flores robadas (62.5 + 10.03%, t=-2.72, P=0.01).

Discusion

Los resultados de este trabajo apoyan la hipétesis de que el
robo de néctar puede tener consecuencias negativas en el
éxito reproductivo en especies con sistemas reproductivos
principalmente de exocruza que reducen la autofecunda-
cion (ClaBen-Bockhoff ef al., 2004; Westerkamp y Clalen-
Bockhoff, 2007; Armbruster et al., 2009). Las flores de Sal-
via gesneriflora son autocompatibles, pero es poco probable
que ocurra la polinizacién espontdnea debido a la separa-
cion espacial (hercogamia) y temporal (dicogamia) entre las
funciones sexuales de sus flores. Sin embargo, el 2% de las
flores embolsadas produjeron fruto; lo cual probablemente
se debid a un efecto de las bolsas que protegieron las flores
y que pudieron empujar el pistilo hacia las anteras.

Ademds de la hercogamia y dicogamia, como mecanis-
mos que pueden promover la exocruza, se encontrd una dis-
minucién del 75% en la produccion de semillas en flores
autofecundadas manualmente, que probablemente sea la ex-
presion de la depresion endogdmica (Charlesworth y Char-
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lesworth, 1987), lo que concuerda con que Salvia gesneri-
flora es una especie principalmente de exocruza (Husband
y Schemske, 1996). Otra posibilidad es que la disminucién
de semillas se deba a un mecanismo de auto-incompatibili-
dad parcial. Sin embargo, debido a que no se han reportado
sistemas de incompatibilidad en el género Salvia (Haque y
Ghoshal, 1981), se considera que esta posibilidad es poco
probable. Es recomendable evaluar el efecto de la endoga-
mia en mds componentes del ciclo de vida (p. ej. porcentaje
de germinacidn, supervivencia y fecundidad), y estimar la
tasa de autofecundacion para conocer la relacion del sistema
de cruza y la evolucion de la endogamia en esta especie.

A pesar de que Salvia gesneriflora es autocompatible, la
hercogamia y dicogamia de sus flores disminuye la posibili-
dad de que los robadores contribuyan a la autopolinizacién
durante el robo de néctar, como se ha reportado en otras es-
pecies (Navarro, 2000; Zhang et al., 2009). El robo de néc-
tar afecto el peso de semillas y su tasa de germinacién, com-
ponentes relevantes del éxito reproductivo; mientras que la
produccién de frutos y semillas no disminuyé de manera
significativa, similar a lo que se ha reportado en otra especie
de Salvia (Arizmendi et al., 1996). Ademas, el efecto del
robo fue similar en las tres poblaciones, lo que demuestra
que tanto la presion de los robadores como la respuesta de S.
gesneriflora fueron homogéneas en el drea de distribucién
estudiada. La relacién entre el robo de néctar y la disminu-
cion del peso de las semillas probablemente se deba a que
durante el robo se dafia el cdliz, el cual puede ayudar en la
maduracién de las semillas (Herrera, 2005). Por lo tanto, al
ser perforado el cdliz por los robadores, los évulos podrian
no completar un desarrollo éptimo, lo que produce semillas
mds pequefias con una menor tasa de germinacion. Otra po-
sibilidad es que al perforar las flores, los robadores estimu-
len la generacion de néctar y comprometan los recursos que
la planta puede asignar al desarrollo de las semillas (Roubik
et al., 1985; Pyke, 1991; Navarro, 1999). Sin embargo, la
estimulacion de la produccién de néctar también puede ser
ocasionada por las visitas de los colibries.

Por otra parte, aunque en este estudio no se evaluaron los
dafios que ocasionan distintos robadores, ni si estos dismi-
nuyen la calidad de las semillas (cercania del dafio con los
6vulos), observaciones preliminares muestran que el robo
por aves tiene un efecto negativo mayor en distintos compo-
nentes del éxito reproductivo de Salvia gesneriflora que el
robo por insectos (Bafios-Bravo, 2010)

Se puede concluir que el robo de néctar afecté negati-
vamente el peso de las semillas de Salvia gesneriflora y su
tasa de germinacion. Es posible que con tamafios de muestra
mayores se detecte un efecto del robo de néctar en la pro-
duccién de frutos y semillas. Ademads, la presencia de herco-
gamia y dicogamia sugiere que es una especie que favorece
la exocruza, por lo que los robadores no parecen contribuir
a la polinizacién como en otras especies.
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