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RESUMEN

Se determind la biologia floral y el sistema reproductivo de Escallonia pulverulenta, arbusto endémico de Chile central.
Para ello se realizaron tratamientos de polinizacion manual, automatica y natural a flores, evaluandose la produccion de
semillas por fruto. Ademas se determinod la longevidad floral, la produccion de semillas segln la distancia a la planta
donante, los patrones de floracion y su relacion con los visitantes florales. La especie es autoincompatible y requiere
vectores bidticos para reproducirse. Las plantas florecen sincronicamente y logran el maximo despliegue floral a los 13
dias de iniciar la floracion. Cada flor queda disponible para ser polinizada durante 5 dias y noches, y la fecundidad no
increment6 con la distancia a la planta donante de polen. Las flores fueron visitadas por un ensamble diverso pero variable
de polinizadores interanualmente. Debido a la longevidad de sus flores y su potencial reproductivo, esta planta podria
utilizar una estrategia de floracion masiva y atraer a un ensamble impredecible de polinizadores, los que luego de visitar las
flores varias veces y durante varios dias, logran adecuados niveles de polinizacion cruzada.

PALABRAS CcLAVE: Autoincompatibilidad, longevidad floral, distancia a la planta donante, polinizadores, matorral
mediterraneo.

ABSTRACT

This study examined the floral biology and reproductive system of Escallonia pulverulenta, an endemic shrub of central
Chile. Manual, automatic and natural pollination treatments were performed, and seed set per fruit was evaluated. Also
was evaluated floral longevity, seed production variation with the donor plant distance, the flowering patterns and its
relationship with floral visitors. The species is self-incompatible and requires biotic vectors to reproduce. The flowers bloom
synchronously and the floral display achieves their maximum thirteenth days after that flowering started. Each flower was
available to be pollinated for five days and nights and fertility did not increase with distance from the pollen donor plant.
The flowers were visited by a diverse assemblage of pollinators but variable between years. Because the longevity of their
flowers and their reproductive potential, this plant could use a mass-flowering strategy and attract an unpredictable assembly
of pollinators, which after visiting several times over several days the flowers could reach enough levels of cross pollination.

Kevyworbs: Self-incompatibility, floral longevity, distance to the donor plant, pollinators, Mediterranean scrub.

INTRODUCCION

El sistema reproductivo de las plantas influye en la estructura
genética de las poblaciones y en su potencial reproductivo
(Barrett 2003). Diferentes estudios han encontrado relacion
entre la proximidad espacial y el nivel de consanguinidad de
los individuos, producto de una dispersion a corta distancia
de polen y/o semillas, lo que resulta en poblaciones
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espacialmente estructuradas (Glaettli et al. 2006). Como
resultado, el apareamiento entre vecinos puede generar una
fertilidad reducida en comparacion con apareamientos entre
individuos mas distantes, debido a un incremento de los
niveles de homocigosidad (Byers 1998, Hardner ef al. 1998,
Glaettli et al. 2006). De este modo, la polinizacion cruzada
entre individuos genéticamente diferentes (i.e. xenogamia)
incrementa las variaciones genéticas entre individuos y su
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potencial de adaptacion al ambiente, aunque su costo es la
pérdida de potencial reproductivo si los polinizadores son
escasos (Lloyd & Schoen 1992, Eckert & Barrett 1994,
Charlesworth 2002). Por otro lado, la autopolinizacién por
polen de la misma flor (i.e. autogamia) o por polen de otras
flores de un mismo individuo o clon (i.e. geitonogamia)
representan para la planta un mecanismo de aseguramiento
reproductivo frente a wuna disminucion de agentes
polinizadores, aunque implica un incremento del riesgo
de depresion por endogamia por la expresion de genes
deletéreos (Glover 2014) y un mayor descuento de polen, lo
que se traduce en una disminucion del polen disponible para
la polinizacion cruzada (Barrett 2002).

En plantas hermafroditas, los mecanismos que evitan o
disminuyen la autopolinizacion corresponden a la separacion
espacial (i.e. hercogamia) y/o temporal (i.e. dicogamia) entre
las anteras y el estigma, ademas de la autoincompatibilidad
genética y heteromorfica (Bertin 1993, Barrett 2002,
McClure & Franklin-Tong 2006, Takebayashi et al. 2006).
La autoincompatibilidad implica un reconocimiento del
acervo genético del grano de polen y la interrupcion de
la fecundacion del 6vulo cuando el polen proviene de
la misma planta o de un individuo genéticamente similar
(Barrett 2002). Este mecanismo obliga a que la fecundacion
se produzca solo si el transporte del polen por vectores se
realiza a distancias donde pueda ocurrir variacion genética
efectiva entre individuos no emparentados, reduciendo
la endogamia y asegurando la adecuacion biologica de la
planta (Schmitt & Gamble 1990). En general, las plantas
lefiosas y longevas tienden a ser autoincompatibles mientras
que las herbaceas anuales tienden a ser autocompatibles
(Arroyo & Squeo 1990, Barrett 2003).

Atributos de la biologia floral, como el periodo de
floracion, el tiempo de receptividad del estigma, el despliegue
floral, la maduracioén de las anteras y la longevidad floral,
influyen en la transferencia de polen por los polinizadores,
en las tasas de geitonogamia y en el tipo de polinizador
asociado (Primack 1980, 1985, Zimmerman 1988, Lloyd
& Schoen 1992, Harder & Barrett 1995, Barrett 2003).
Por ejemplo, especies protandricas son frecuentemente
polinizadas por abejas o moscas, mientras que las protoginias
son polinizadas por escarabajos o por el viento (Sargent &
Otto 2004). Esto sugiere que la conducta de forrajeo del
polinizador puede tener importantes consecuencias en la
efectividad de las estrategias reproductivas para minimizar
la autopolinizacion. Por otro lado, la floraciéon es un factor
decisivo en la reproduccion de las plantas. Responde
a fuerzas selectivas como la regulacion de flujo polen,
conducta de forrajeo de los polinizadores, héabitat y recursos
disponibles (Primack 1985). La floracion puede presentarse
en masa, con individuos produciendo un gran nimero de
flores en un periodo de tiempo corto o puede ser presentada
de forma constante, con individuos produciendo pocas flores
diariamente por periodos prolongados (Augspurger 1983).

Mientras la floracién en masa generalmente se asocia
a un gran numero de polinizadores no especializados y
oportunistas, un florecimiento constante o extendido puede
alimentar a una poblacién de un polinizador especifico
y especialista durante un periodo de tiempo prolongado
(Yumoto 1987), lo que ademads podria incidir en diferentes
niveles de geitonogamia (Augspurger 1983, De Jong et al.
1992). Por lo tanto, es necesario conocer la biologia floral,
la fenologia de la floracidn, el sistema reproductivo y el
agente polinizador que posee una especie para comprender
de mejor forma aspectos de su biologia reproductiva
(Primack 1980, 1985).

El género Escallonia, el mas diverso de la familia
Escalloniaceae (48 especies, The Plant List 2013) y de
distribucion neotropical (Sleumer 1968), esta representado
en Chile por trece especies lefiosas: doce distribuidas en
el territorio continental y una en el Archipié¢lago de Juan
Fernandez (Zapata 2013), de las cuales siete especies son
endémicas de Chile (MMA 2016). Morfologicamente,
las especies de Escallonia van desde subarbustos (~1 m),
arbustos (<5 m) a pequefios arboles (~6 m). Las flores pueden
ser solitarias o encontrarse en cimas o racimos de numero
variable, con formas discoidales, acampanadas o tubulares
y de color verde, blanco, rosado o rojo, lo que sugiere la
presencia de diferentes vectores de polen, pero muy poco
se sabe sobre este aspecto en la mayoria de las especies de
Escallonia (Zapata 2013). A la fecha, el unico estudio que
da cuenta de la biologia reproductiva y los visitantes florales
de una especie de Escallonia fue realizado por Valdivia &
Niemeyer (2006), en E. myrtoidea Bertero ex DC. En este
estudio se determind que presenta autoincompatibilidad y
que sus potenciales polinizadores serian abejas.

El presente trabajo tiene por objetivo determinar
el sistema reproductivo, los patrones de floracion, la
longevidad floral y su relacion con los visitantes florales de
Escallonia pulverulenta (Ruiz et Pav.) Pers. a fin de ampliar
el conocimiento de la biologia reproductiva y la polinizacion
de las especies del género. Se espera que E. pulverulenta
sea autoincompatible al igual que la especie congénere
E. myrtoidea. También se espera que sean principalmente
visitadas por abejas, ya que es considerada una planta de
importancia apicola por la miel monofloral que se produce
en Chile central (Montenegro ef al. 2010).

MATERIALES Y METODOS

ESPECIE Y SITIO DE ESTUDIO

Escallonia pulverulenta es un arbol o arbusto endémico de
Chile central, que habita entre las regiones de Coquimbo
y de La Araucania (30° a 39° S) en bordes de quebradas y
laderas secas (Hoffmann 2012). Las flores son hermafroditas
y se encuentran agrupadas en inflorescencias racemosas
alargadas y compactas (Fig. 1a). Florece en el verano austral
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entre noviembre y febrero, dependiendo de su ubicacion
geografica (Kausel 1953). El fruto es una céapsula lefiosa
dehiscente (Fig. 1b) que se abre dispersando sus semillas
en marzo, cada una de 0,8 mm de largo (Fig. 1c). Detalles
sobre la estructura del nectario se pueden encontrar en Diaz-
Forestier et al. (2016).

El estudio se realiz6 en la Reserva Nacional Rio Clarillo,
ubicada en la comuna de Pirque, Region Metropolitana
(33°46°S—-70°27°0), desde noviembre de 2013 a enero
de 2016. La Reserva en su zona mas baja presenta una
vegetacion conformada por bosque esclerdfilo y matorral
xérico. El clima de la zona es mediterraneo semiarido con
tendencias continentales y marcada oscilacion estacional
(Teillier et al. 2005). En la Reserva, E. pulverulenta es mas
abundante a altitudes menores a 1.200 m s.n.m. y en laderas
de exposicion norte, principalmente en los margenes del
bosque esclerdfilo.

MORFOLOGIA FLORAL

Para determinar la morfologia floral se tomaron fotos de un
total de 30 flores, provenientes de 3 diferentes alturas de
cada planta en 10 plantas diferentes. Para cada medicion,
en laboratorio se obtuvo una foto de cada flor con regla
graduada y se analizé con el programa Imagel version 1.6
(Schneider et al. 2012). Se midi6é (en mm): 1) el largo de
los pétalos, 2) el ancho del nectario, 3) el largo del ovario,
4) la distancia entre la base del nectario y la superficie del

estigma, denominada distancia operacional (DO), 5) la
distancia promedio entre estambres vecinos (DEE), 6) la
distancia promedio entre los estambres y el estigma (DPE) y
7) el angulo de apertura (Aaper, en grados), correspondiente
al angulo que se forma entre el estigma, la base del nectario
y el pétalo (ver Fig. 1d).

LONGEVIDAD FLORAL

Para estimar la longevidad floral se definieron fases florales,
las que se identificaron en base a los cambios fisicos que
experimentaron las flores desde el estado de boton hasta
la senescencia. Para esto se fotografio regularmente 12
flores numeradas de 12 plantas diferentes y se registraron
los cambios en posicion, tamafio, coloracion y textura de
las estructuras florales, como la fecha y hora, longevidad,
posicion del estigma y de los estambres. Ademas, se
evaluaron los cambios temporales en la receptividad del
estigma en 4 plantas, utilizando 6 flores emasculadas por
planta y se realiz6 polinizacion cruzada manual utilizando
polen de plantas vecinas en un radio de 5 m. Se evaluo la
receptividad del estigma al dia 0, 1, 3,6, 7 y 8 desde la antesis
floral (etapa F1). Las flores tratadas fueron embolsadas y se
retiraron los frutos a principio de marzo, para luego contar el
nimero de semillas por fruto en cada tratamiento bajo lupa
con el programa ImagelJ. Una disminucion en la produccion
de semillas con la longevidad floral se considerd como
pérdida de receptividad estigmatica.

FiGura 1. Etapas del desarrollo floral (fases) de E. pulverulenta. A) Inflorescencia (linea = 1 cm), B) fruto dehiscente (linea = 2 mm), C)
Semillas (linea = 1mm), D) Esquema floral con medidas morfologicas (DEE=distancia entre estambres, DPE=distancia antera-estigma,
DO= distancia operativa, Aaper=Angulo de apertura), E) boton floral en etapa pre-antesis (F0), linea =2 mm, F) flor en antesis con antera
indehiscente (F1), linea =2 mm, G) flor homdgama (F2), linea = 2 mm, H) Flor senescente (F3), linea =2 mm. / Floral development stages
(phases) of E. pulverulenta. A) Inflorescence (line = 1 cm), B) dehiscent fruit (line = 2 mm), C) Seeds (line = 1 mm), D) Scheme flower
with morphological measurements (DEE = distance between stamens, DPE = distance anther-stigma, DO = operating distance, Aaper =
opening angle), E) floral button at pre-anthesis stage (F0), line =2 mm, F) flower in anthesis with indehiscent anther (F1), line = 2 mm, G)
flower homogamous (F2), line = 2 mm, H) senescent flower fase (F3), line =2 mm.
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FENoLogia

Para estimar la fenologia de E. pulverulenta se observd
durante una temporada la floracion de 15 individuos
(diciembre 2013-enero 2014) de forma diaria. En cada
individuo se conto6 el nimero de inflorescencias totales y el
porcentaje de inflorescencias con flores en antesis. Para el
andlisis de la sincronia de la floracion se utiliz6 el método
de Primack (1980), donde el grado de sincronia entre dos
individuos iy j viene dado por ;= a/b, siendo a el tiempo
comun de floracioén, mientras que b es el tiempo total de
floraciéon considerando ambas plantas.

Elnivel desincroniamediodelosindividuos (Z) se calculd
como Z=X% cij/N, donde N es ¢l nimero de comparaciones
realizadas [N= n(n-1)/2], siendo n el nimero de individuos.
El nivel de sincronia para cualquier par de plantas adquiere
un valor comprendido entre 0 (i.e. asincrénico) y 1 (i.e.
sincronico). Para evaluar si E. pulverulenta presentd una
floracion sincrénica, se comparo con test de Chi cuadrado la
distribucion de frecuencia del nivel de sincronia observado
con el esperado bajo un patréon de floracion aleatorio, lo que
se hizo permutando los periodos de floracion de cada planta
100 veces.

SISTEMA REPRODUCTIVO

Con el fin de conocer el sistema reproductivo de E.
pulverulenta, se realizaron experimentos de polinizacion
para evaluar la posterior producciéon de frutos y semillas
(Kearns & Inouye 1993). Cada tratamiento fue evaluado
en 2 a 3 flores de diferentes inflorescencias en 11 plantas
diferentes, resultando un total de 32 a 33 flores evaluadas
por tratamiento, los que se detallan a continuacion: 1)
agamospermia (AGA): Corresponde a flores emasculadas al
comienzo de la antesis floral y aisladas de los polinizadores
hasta la formacion del fruto, 2) autopolinizacidon espontanea
(AUTO): flores sinemascular que se mantuvieronembolsadas
desde el estado de boton aisladas de los polinizadores, con el
fin de evaluar la capacidad de autopolinizarse en su ausencia
(i.e. autogamia), 3) autopolinizaciéon manual (APM): flores
emasculadas que se polinizaron manualmente con polen de
la misma planta y luego se mantuvieron embolsadas (i.e.
geitonogamia), 4) polinizacion cruzada manual (PCM):
Flores emasculadas y polinizadas manualmente con polen
proveniente de plantas vecinas dentro de 5 m de distancia
desde la planta receptora, las que posterior al tratamiento
fueron embolsadas nuevamente (i.e. xenogamia) y 5)
polinizacion natural (PN): flores marcadas que se dejaron
expuestas a los polinizadores todo el tiempo. En este ultimo
caso se marcaron 7 flores en cada una de las 11 plantas
utilizadas en los otros tratamientos.

Los frutos fueron recuperados en marzo y se conto el
numero de semillas bajo lupa con el programa Imagel. Se
calcul6 el indice de autoincompatibilidad (IAI), que va de
0 (i.e. autoincompatibilidad) a 1 (autocompatibilidad), a
través de la razon entre el numero promedio de semillas

por flor producidas por autopolinizacién manual dividido
por polinizaciéon cruzada manual (Ruiz-Zapata & Arroyo
1978). Se considerdé a la planta como autoincompatible
si IAI < 0,2 (Arroyo & Squeo 1990). También se evalud
la eficiencia reproductiva (ER) como la razén entre las
semillas producidas bajo polinizacion natural respecto a
las producidas por polinizacion cruzada manual. Valores
cercanos a 1,0 indican que los polinizadores estan
presentes de forma adecuada, mientras que valores < 1,0
indican limitacién de polen mediada por polinizadores
(Bierzychudek 1981, Young & Young 1992). Por tltimo, se
calculo el indice de autofertilidad como la razén entre el
numero de semillas producidas por polinizacion automatica
y polinizacién cruzada manual (Lloyd & Schoen 1992).
En los 3 casos se calcul6 un valor promedio de cada indice
obtenido para cada planta (n=11) y se evalud si diferia
significativamente de 0 6 1 por test de Wald (Fox 2002).

DISTANCIA A LA PLANTA DONANTE
Para evaluar el efecto de la distancia desde donde proviene
el polen en el éxito reproductivo de E. pulverulenta, se
compard la produccidon de semillas en flores polinizadas
manualmente con polen de lamisma planta(=0m)yconpolen
proveniente de plantas a distancias de 5m, 30 my 1.000 m de
distancia. Los tratamientos con polen proveniente de plantas
distanciadas a 0 m y 5 m correspondieron a los tratamientos
de autopolinizacién manual (0 m) y polinizacién manual
cruzada (5 m), de los ensayos de biologia reproductiva del
punto anterior. Los tratamientos con polen proveniente de
plantas distanciadas a 30 m y 1.000 m de la planta receptora
del polen se realizaron en 2 a 3 flores de las 11 plantas
utilizadas en los ensayos de biologia reproductiva, que se
agregaron a los ensayos de APM (=0 m) y PCM (=5 m).
Una vez realizada la polinizaciéon manual se embolso la flor.
Los resultados se evaluaron mediante el recuento de
frutos y semillas producidos al inicio de la temporada
de fructificacion (marzo). Estos frutos se mantuvieron
embolsados hasta la etapa predispersiva, y luego fueron
llevados al laboratorio.

FRECUENCIA DE VISITANTES FLORALES

Para estimar posibles variaciones interanuales en la identidad
y frecuencia de visitas de los visitantes florales se realizaron
un total de 2379 (198,25 h), 1000 (83,3 h) y 729 (60,75 h)
observaciones por afio a 40 plantas durante 3 temporadas
(afos 2013,2014 y 2015). En cada observacion se registraron
todos los visitantes florales que hicieron contacto con las
estructuras reproductivas de las flores de E. pulverulenta
durante 5 min, los que fueron capturados para su posterior
identificacion en caso de ser necesario. Las observaciones
fueron realizadas en dias soleados entre las 8:00 am. y
las 20:00 p.m., abarcando un area de ~5 ha para detectar
diferencias en los visitantes que reciben (Herrera 2005). Para
observar polinizadores nocturnos se registrd solo en la tltima
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temporada (aflo 2015) durante tres noches entre las 22:00
p-m. y las 2:00 a.m., realizando un total de 49 observaciones
(4,08 h de observacion). La frecuencia de visitas de las
especies nocturnas se calculd proporcional a la cantidad de
observaciones realizadas de dia respecto de noche.

ANALISIS ESTADISTICOS

Debido a que los diferentes tratamientos de receptividad
del estigma, sistema reproductivo y distancia a la fuente
de polen fueron realizados en diferentes flores de varios
individuos de E. pulverulenta, los datos fueron analizados
con ANDEVA de medidas repetidas considerando los
individuos como la unidad de analisis, con el fin de asegurar
la independencia de los datos y evitar pseudorreplicacion
sacrificada (Hurlbert 1984). Cuando se detectaron
diferencias significativas entre tratamientos se utilizo test
de Tukey como prueba de contrastes multiples. Se utilizd
como variable respuesta la fraccion de flores que pasan a
frutos y el niimero de semillas por fruto, los que fueron
transformados a logaritmo neperiano para cumplir con los
supuestos de normalidad y homocedasticidad de ANDEVA.
Los andlisis fueron realizados en el software PAST v3.14
(Hammer et al. 2001).

Para el caso de la floracion, los calculos de sincronia
floral entre plantas (c].j) y nivel de sincronia medio (Z) se
realizaron en el software R v3.3.0 (R Development Core
Team 2009). Para evaluar si la sincronia floral observada
difiere del azar, se permutaron los dias en floracion
manteniendo fijo el numero de dias que cada planta
permanece en floracion. Se utilizoé test de Chi cuadrado para
evaluar si la frecuencia de valores de sincronia observados
difiere de lo esperado por el azar.

RESULTADOS

MORFOLOGIA FLORAL

Las flores de E. pulverulenta son hermafroditas,
actinomorfas, pentdmeras, de 5 a 7 mm de largo. El céliz
es gamosépalo, persistente en el fruto formado por cinco
lacinias pestafiosas de color verde oscuro. La corola es
dialipétala con cinco pétalos de color blanco, de largo 3,67
+ 0,05 mm (media + 1 EE, n = 28 flores). Los pétalos
presentan un angulo de apertura (Aaper, Fig. 1d) de 41,89 +
0,25° (media + 1 EE, n = 28 flores) en las flores ubicadas al
centro de la inflorescencia, pero pueden llegar a 90° en las
flores basales. El ancho de la base de la flor, donde se ubica
el disco nectarifero de color amarillo, fue de 2,22 + 0,04 mm
(media £ 1 EE, n =28 flores). El androceo esta conformado
por 5 estambres libres, separados entre si (DEE, Fig. 1d) por
1,61 £ 0,01 mm (media = 1 EE, n = 28 flores). El filamento
es blanco y posee una longitud de 2 mm. Las anteras
son oblongas y poseen 2 tecas amarillas que presentan
dehiscencia longitudinal introrsa al madurar. La unién entre
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el filamento y la antera es basifija. Las anteras se disponen
a la misma altura que el estigma, con una distancia antera-
estigma (DPE, ver Fig. 1d) de 1,54 + 0,02 mm.
El ovario es infero, sincarpico, con estigma bilobulado de
color blanquecino-verdoso, de 1 mm de ancho (Fig. 1g). El
estigma se encuentra distanciado de la base de la flor (DO,
Fig. 1d) por 2,28 + 0,02 mm (media + 1 EE, n = 28 flores).
El ovario es bilocular globoso de largo 2,02 + 0,04 mm
(media + 1 EE, n =28 flores), con varios 6vulos. El nimero
maximo de dvulos contabilizados en 10 flores fue de 198.
Las flores se encuentran agrupadas en
inflorescencias racemosas o paniculadas, como espiga
terminal densa, de largo variable, entre 4,2 y 22 cm de largo
(12,05 £ 1,63 cm, media = 1 EE, n = 10 inflorescencias).
La cantidad de flores en el raquis de la inflorescencia es
10,77 + 0,72 flores/cm de raquis (test de regresion lineal,
pendiente + 1 EE, r’=0,75; t=4,92; p=0,001).

LONGEVIDAD FLORAL
La fase previa a la antesis floral se denomindé FO. Se
reconocieron otras 3 fases fenoldgicas, identificables por
la orientacion y color de los pétalos y estambres, ademas
de la coloracién del estigma. Estas fases se detallan a
continuacion: F0O) pre-antesis: el gineceo y el androceo se
encuentran totalmente cubiertos por la corola. En esta fase
los pétalos, ya totalmente distinguibles en el botén floral,
convergen hacia el centro de la flor sobreponiéndose entre
si y las estructuras reproductivas no son visibles (Fig. le).
Esta fase dura 2,20 + 0,31 dias (media = 1 EE, n = 4 flores),
F1) antesis con anteras indehiscentes: Esta fase tiene una
duracion de 1,54 £ 0,19 dias (media = 1 EE, n = 12 flores).
La flor inicia su apertura, distinguible por la apertura de
la corola. Las anteras, ain indehiscentes, se encuentran
cubriendo el estigma orientadas hacia el centro de la flor
(Fig. 1f). Inicialmente los filamentos estan erectos, en un
angulo de 90° respecto a la base de la flor y lentamente
adoptan un angulo agudo, dejando el estigma visible. F2)
flor homogama: Esta fase tiene una duracion de 5,73 +
0,33 dias (media = 1 EE, n = 10 flores) y se caracteriza
porque la flor es funcionalmente masculina y femenina al
mismo tiempo. El estigma continua receptivo desde la etapa
anterior y las anteras, ya distanciadas del estigma pasan a
ser dehiscentes de color amarillo. Esta es la fase funcional
para la polinizacién porque puede donar y recibir polen, y
F3) Flor senescente: Esta fase comienza a los 7,27 + 0,26
dias desde F1 y se caracteriza por el marchitamiento de los
pétalos, los que se vuelven levemente amarillos. El estigma
comienza a tornarse de color negro y deja de ser receptivo.
Las anteras pierden el polen y se tornan café. Con el paso de
los dias terminan cayendo los pétalos y estambres, mientras
el estilo persiste en el fruto en formacion.

En relacion a las pruebas de receptividad del estigma, se
encontrd que solo al octavo dia disminuye la receptividad
estigmatica (AMR: F(5,15) = 3,85; p = 0,019), obteniendo
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un nimero de semillas por fruto baja (media+ 1 EE=3,00 +
2,12, Tabla 1). Sin embargo, el nimero de semillas por fruto
no difirid significativamente entre el dia inicial y el séptimo
dia (test de Tukey, p > 0,2 en todos los casos). En base al
seguimiento de flores marcadas, al octavo dia desde el inicio
de la antesis (F1) comienza la fase de senescencia (F3),
por lo que es esperable una disminucion de la receptividad
estigmatica.

El estigma comienza a ser receptivo en la fase F1 (dia 0
y 1), aun cuando las anteras inmaduras cubren al estigma y
al nectario, quedando inaccesible para los visitantes florales,
por lo que en esta etapa no se produciria polinizacion cruzada
de forma natural. Por otro lado, la maxima receptividad del
estigma se encontro al tercer dia del ensayo (media + 1
EE = 67,63 + 15,93 semillas por fruto), al comienzo de la
fase F2, cuando la flor homdgama se encuentra totalmente
expuesta a los polinizadores. Sin embargo, esta fecundidad
no fue significativamente diferente al compararla con los
tratamientos a los 0, 1, 6 y 7 dias (Tabla 1).

FenoLoGia

Dentro de una inflorescencia, las flores comienzan la antesis
desde la base hacia el apice, por lo que en el transcurso de la
floracion se observan flores en distintas fases florales dentro
de cada inflorescencia y en cada individuo. La duracién de
la floracion por planta fue de 29,33 + 1,61 dias (media +
1 EE, n=15). El maximo de floracion se alcanzé 13,26 +
0,84 dias después que cada planta empez6 a florecer. El
nivel de sincronia floral entre plantas fue de 0,69 + 0,02
(media = 1 EE, n = 15), con un rango entre 0,05 y 0,97.
Al comparar la distribucion de sincronia floral entre plantas
(cij) con la obtenida si las plantas florecieran al azar (Fig. 2),
se encontraron diferencias significativas entre la frecuencia
esperada y observada (Chi cuadrado = 993,41; gl =9; p =
0,001). Estas diferencias indican que los individuos de E.

pulverulenta florecen mds sincronicamente entre si que lo
esperado por el azar (Fig. 2).

SISTEMA REPRODUCTIVO
Los tratamientos de polinizacion presentaron diferencias en
la fraccion de frutos formados (AMR: F(4,40) = 37,48; p <
0,001) y formacion de semillas por fruto (AMR: F(4,40) =
58,10; p <0,001). Las flores de la prueba de agamospermia
fructificaron en un bajo porcentaje (4,54%) y con un bajo
nimero de semillas (0,13 £ 0,13 semillas/fruto), por lo
que la especie puede ser considerada como no apomictica
(Tabla 2). La fructificacion y nimero de semillas por fruto
producidas por autopolinizacion automatica fue 8,16 veces
y 53,45 veces menores que las obtenidas por polinizaciéon
cruzada manual, respectivamente (test de Tukey: Q, =
10,12; P, <0,001; Q_ .. = 13,00;P_ . < 0,001, Tabla
2), mientras que la fructificacion y nimero de semillas por
fruto producidas por autopolinizacion manual fue 1,6 veces
y 14,2 veces menores que las obtenidas por polinizaciéon
cruzada manual, respectivamente (test de Tukey: Q, =
421, P, =0037,Q_ .. =116, P < 0,001, Tabla
2). Por otro lado, la fructificacion y nimero de semillas por
fruto producidas por polinizacion cruzada manual fue 1,33
veces y 1,28 veces menor que la polinizacion natural, sin
diferencias significativas entre ambas (test de Tukey: Q,
=307 P 0. =021 Q. = 2.23; P = 0,52, Tabla 2).
El Indice de Autoincompatibilidad (IAI) basado en el
numero de semillas por fruto fue de 0,13 = 0,07 (media +
1EE) y no difirié significativamente de 0 (test de Wald:
t=1,92; gl =10; p = 0,08), mientras que la eficiencia
reproductiva (ER) fue 1,82 + 0,07 (media = 1EE) y no
difirié de 1,0 (test de Wald: t = 1,45; gl = 9; p = 0,18). El
indice de autofertilidad (IAF) fue 0,18 + 0,13 (media + 1EE)
y no difirid significativamente de 0 (test de Wald: t = 1,44;
gl=10; p=0,18).

TaBLa 1. Ensayos de receptividad del estigma segtin edad floral. La fase floral se sefiala en el texto. Diferentes letras indican diferencias
significativas entre tratamientos evaluado con test de Tukey. / Essays of stigma receptivity according to floral age. Different letters indicate
significant differences between treatments evaluated with Tukey’s test.

N° PLANTAS N° FLORES N° FrRUTOS % DE N° SEMILLAS POR FRUTO

TRATAMIENTO FASE FLORAL UTILIZADAS UTILIZADAS FORMADOS FRUCTIFICACION (MeDIA = 1 EE)
Dia 0 Fl1 4 4 4 1,00 50,00+ 15,09 a
Dia 1 F1 4 6 4 0,67 44,75+ 11,89 a
Dia 3 F2 4 7 7 1,00 67,63+ 1593 a
Dia 6 F2 4 5 4 0,80 42,50+ 12,78 a
Dia7 F2 4 5 5 1,00 43,00+ 11,92 a
Dia 8 F3 4 4 2 0,50 3,00£2,12b

87



Gayana Bot. 74(1), 2017

TaBLA 2. Ensayos de eficiencia reproductiva segtn tipo de polinizacion. Diferentes letras indican diferencias significativas entre tratamientos
con test de Tukey. / Reproductive efficiency tests by type of pollination. Different letters indicate significant differences between treatments

with Tukey’s test.

N° FLORES
UTILIZADAS

N° PLANTAS

TRATAMIENTO UTILIZADAS

N° FrRUTOS
FORMADOS

N° SEMILLAS POR FRUTO
(MepiA = 1 EE)

FrucTIFICACION
(MeDIA £ 1 EE)

AGA
AUTO
APM
PCM
PN

11
11
11
11
11

32
33
32
32
73

1
3
14
24
72

0,05+ 0,05 a
0,09+ 0,07 a
0,44 0,08 b
0,74 + 0,08 ¢
0,98+ 0,01 ¢

0,14+027a
0,67+1,18a
2,62+3,78 a
3726+ 17,57b
47,61+ 11,45b

60 1 Cobservado

—csperado

50 1

Frecuencia

02 03 04 05 06 07 08 09
Sincronia floral (c;)

0,1 1,0

Figura 2. Distribucion observada (en barras) y esperada (en
linea negra) de sincronia floral (cij) entre plantas. Las lineas
segmentadas corresponden a los intervalos de confianza al 95%
para la sincronia floral esperada obtenida de 100 permutaciones.
/ Observed (bars) and expected distribution (black line) of floral
synchrony between plants (cy)- Segmented lines correspond to the
95% confidence intervals for the expected distribution obtained
from 100 permutations.

DISTANCIA A LA PLANTA DONANTE

Las plantas polinizadas manualmente con polen proveniente
de plantas ubicadas a diferentes distancias presentaron
diferencias significativas en la produccién de semillas por
fruto (AMR: F(3,30) = 23,53; p < 0,001). Estas diferencias
se debieron a la disminucion del numero de semillas
cuando el polen era de la misma planta (0 m) respecto a
cualquier otra distancia a la planta donante (Tabla 3). Sin
embargo, los tratamientos de polinizacion cruzada manual
con polen proveniente de plantas a 5, 30 y 1.000 m de la
planta receptora no presentaron diferencias significativas
entre ellas (test de Tukey, p > 0,13 en todos los casos).
Al comparar la fraccion de flores que fructificaron, se
obtuvieron similares resultados (AMR: F(3,30) = 3,83; p =
0,019), sin embargo solo se encontr6 una mayor fraccion de
frutos formados a una distancia de 30 m respecto a 0 m (test
de Tukey, Q=4,60; p=0,014).
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FRECUENCIA DE VISITANTES FLORALES
En tres temporadas se detectaron 95 especies de insectos
visitando las flores, pero s6lo una pequeiia fraccion (23,2%
del total de especies) present6 una alta frecuencia de visitas
durante 3 afios (>90% de las visitas, Tabla 4). De las 95
especies, los himendpteros fueron los mas representados con
38 especies (40,0%), seguidos por dipteros con 28 especies
(29,5%), luego coleodpteros con 17 especies (17,9%) y al
final lepiddpteros con 12 especies (12,6%). En relacion a
la frecuencia de visitas y considerando los tres afos, los
himenopteros realizaron el 36,6% del total de visitas a las
flores, los coledpteros el 56,6%, los dipteros el 3,0% y
los lepiddpteros el 3,8% del total de visitas observadas a
las flores. En relacion a los visitantes nocturnos, solo dos
especies de polillas (2,1% del total de especies) realizaron
el 11,7% del total de visitas, mientras que todo el resto de
las visitas (88,3%) fueron realizadas por visitantes diurnos.
La especie que con mayor frecuencia visito las flores
fue la abeja Apis mellifera, que alcanzé mas del 45% del
total de visitas a las flores en las dos ultimas temporadas
(ver Tabla 4). Dentro de los insectos nativos se destacan
los coledpteros Amecocerus sp., Cylindrophora maulica y
Mordella proxima, los que fueron consumidores de polen
en las flores y presentaron un bajo nivel de movimiento
entre plantas. Dentro de los dipteros se observaron tres
tipos de consumidores: 1) especies con aparato bucal largo
no retractil, que solo ingresan el aparato bucal a las flores
y consumen néctar, como Trichophthalma subaurata y
Scaptia viridiventris, 2) especies con aparato bucal retractil
y que actiian como consumidoras de polen y néctar como
Chaetocnephalia sp., Archytas scutellatus y Villa sp.,
las que deben ingresar parte de la cabeza a las flores,
3) especies pequeias (<5 mm de largo), las que deben
ingresar el cuerpo completo a la flor para lamer néctar,
como Megalybus crassus 'y Phthiria austrandina. Entre los
himenopteros, se observaron tres tipos de consumidores:
1) abejas nativas de tamafio mediano (~10 mm de largo,
como Apis mellifera) que recolectaron néctar y polen
ingresando solo la cabeza a las flores, como Colletes
nigritulus 'y Lonchopria zonalis, 2) Avispas de tamafo
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grande (>10 mm) consumidoras de néctar, como Sphex
latreillei, 1as que s6lo ingresaron una pequefia porcion de la
cabeza a las flores, y 3) abejas pequefias consumidoras de
néctar y polen, las que deben ingresar su cuerpo completo
a las flores, como Lasioglossum herbstiellus, Calliopsis
trifasciata y Caenohalictus aplacodes. Por Ultimo, entre
los lepidopteros destacan dos especies, una diurna (4Auca
delessei) y otra nocturna (Copitarsia decolora). La primera

realiza cortas visitas (<1 min) a pocas flores de una misma
planta, realizando vuelos entre plantas distantes. La segunda
permanece durante largos periodos de tiempo (>1 min) en
la inflorescencia, libando el néctar de varias flores con la
espiritrompa, para luego ir a otra planta. En ambos casos la
espiritrompa es la principal estructura que entra en contacto
con las partes reproductivas de la flor al acceder al nectario.

TaBLa 3. Ensayos de eficiencia reproductiva segun la distancia a la planta donante de polen. Diferentes letras indican diferencias
significativas entre tratamientos con test de Tukey. / Reproductive efficiency tests according to the pollen donor plant distance. Different
letters indicate significant differences between treatments with Tukey’s test.

N° PLANTAS N° FLORES N° FrRUTOS FrucTIFICACION N° SEMILLAS POR FRUTO
TRATAMIENTO UTILIZADAS UTILIZADAS FORMADOS (MepIA £ 1 EE) (MeDIA £ 1 EE)
0Om 11 32 14 0,44 +£0,08 a 2,62+1,93a
5m 11 32 24 0,74 + 0,08 ab 37,26+8,96Db
30 m 11 32 27 0,85+0,05b 54,76 £ 11,73 b
1.000 m 11 33 22 0,67+0,11 ab 36,30+ 11,92 b

TaBLA 4. Frecuencia de visitantes florales de E. pulverulenta. En negrita se destacan las especies mas frecuentes durante tres afios (Los
asteriscos (*) son datos no registrados). / Frequency of floral visitors of E. pulverulenta. In bold the most common species during three

years stand out. (Asterisk (*) are unregistered data).

FRECUENCIA RELATIVA (%)

ORDEN FamiLia EspECIE 2013 2014 2015
Coleoptera Buprestidae Cylindrophora maulica 0,20 0,96 0,15
Cleridae Epiclines gayi 0,10 0,21 0,97
Dermestidae Trogoderma vicinum 1,10 0,00 2,67
Melyridae Amecocerus sp. 68,90 4,17 18,86
Mordellidae Mordella proxima 0,50 0,88 2,75
Scarabeidae Arctodium vulpinum 0,03 0,19 0,45
otros +11 especies 1,30 3,46 1,43
Diptera Acroceridae Megalybus crassus 0,30 0,05 0,00
Bombyliidae Phthiria austrandina 0,80 0,35 0,00
Bombyliidae Villa sp. 0,40 0,08 0,11
Calliphoridae Sarconesia dichroa 0,10 0,00 0,36
Nemestrinidae Trichophthalma subaurata 0,50 0,77 0,07
Tabanidae Scaptia sp. 0,10 0,35 0,06
Tachinidae Chaetocnephalia sp. 0,10 0,08 0,00
Otros +21 especies 1,30 0,90 0,12
Hymenoptera Andrenidae Calliopsis trifasciata 0,20 0,08 0,06
Apidae Apis mellifera 11,70 71,89 56,42
Colletidae Colletes nigritulus 1,20 0,85 0,06
Colletidae Lonchopria zonalis 0,60 0,98 0,07
Halictidae Caenohalictus aplacoides 0,20 0,82 0,04
Halictidae Lasioglossum herbstiellus 2,00 0,82 0,28
Sphecidae Sphex latrellei 1,80 6,59 1,46
otros +31 especies 4,90 2,59 0,52
Lepidoptera Noctuidae Copitarsia decolora * * 10,29
Nymphalidae Auca delessei 1,60 2,84 1,08
otros +10 especies 0,07 0,09 1,72
Total 95 especies 100,0 100,0 100,0
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DISCUSION

SISTEMA REPRODUCTIVO

De acuerdo al valor del indice de autoincompatibilidad
obtenido para Escallonia pulverulenta, esta especie debe
ser considerada autoincompatible (Arroyo & Squeo
1990). La restriccidon que presentan los individuos para
autofecundarse se expresa en el bajo niimero de semillas
por fruto obtenido en la prueba de autopolinizaciéon manual
(IAI = 0,13) y la baja produccion de semillas obtenida en
la prueba de autopolinizacion automatica (IAF=0,18).
La autoincompatibilidad observada en E. pulverulenta
es coherente con la observada en Escallonia myrtoidea
(Valdivia & Niemeyer 2006) y con la tendencia general
de que las formas de vida arbustivas y arboreas son
autoincompatibles (Barrett 2002). En el caso de plantas
lefiosas chilenas, un 75 % de las especies arbustivas en
la flora alpina patagoénica chilena son autoincompatibles
(Arroyo & Squeo 1990), al igual que el 80 % de los arbustos
estudiados en el bosque esclerofilo montano de los Andes
de Chile central (Arroyo & Uslar 1993). Su condicion de
autoincompatibilidad implica que requieren la intervencion
de un agente polinizador bidtico y que estos polinizadores
deben visitar diferentes individuos, no sélo flores de una
misma planta, para realizar polinizacion cruzada efectiva y
contribuir con la reproduccion de la planta.

Por otro lado, el similar nimero de semillas obtenidas
por polinizacion natural respecto de la polinizacion cruzada
manual (ER = 1,83) sugiere que la produccion de semillas
en E. pulverulenta no esta limitada por la actividad de los
polinizadores (Bierzychudek 1981). Aunque el movimiento
de forrajeo realizado por dos de los visitantes mas frecuentes,
Apis mellifera y Amecocerus sp. (Tabla 4) fue visitar varias
flores dentro de un mismo individuo, lo que puede aumentar
la incidencia de polinizacion geitonogamica, es posible
que la actividad de las otras especies que presentan mayor
movimiento entre plantas, como las mariposas, polillas
y abejas nativas, eleven los niveles de xenogamia en las
flores. Otra explicacion no excluyente es que la polinizacion
cruzada manual haya resultado con similar niimero de
semillas que la polinizacion natural debido a una aplicacién
excesiva de polen o por repartirla de forma heterogénea en
la superficie del estigma, interfiriendo en el desarrollo de
los tubos polinicos (i.e. interferencia estigmatica, Young &
Young 1992).

En relacion a los efectos temporales y espaciales en el
éxito reproductivo de E. pulverulenta, se determino que el
numero de dias de la flor en antesis (durante los primeros
7 dias en fase F1 y F2) y la distancia de origen del polen
entre plantas vecinas (de 5 m a 1.000 m), no modifican el
éxito reproductivo de E. pulverulenta. De esta forma, los
polinizadores pueden visitar las flores varios dias durante
los 5 dias de la fase funcional para la polinizacion (fase
F2: flor homodgama) y su contribucion a la produccion de
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semillas podria acumularse con la mayor deposicion de
polen xend6gamo en los estigmas. A su vez, aun cuando
se ha observado que mariposas y abejas difieren en las
distancias de vuelo post visita y por tanto en el flujo de
genes dentro y entre poblaciones (Herrera 1987), las abejas
que recorren distancias cortas entre plantas (<5 m), o las
mariposas que recorren largas distancias entre plantas (>15
m), podrian ser igualmente efectivas como polinizadores de
E. pulverulenta, siempre y cuando el polen recolectado sea
depositado en una planta diferente, ya sea vecina (dentro
de 5 m) o alejada (a 1 km). Esto también estaria sugiriendo
que no hay una estructuracion genética espacial entre los
individuos (Glaettli et al. 2006), al menos en el rango de
distancia considerado (de 5 m a 1 km).

FLORACION Y BIOLOGIA FLORAL ASOCIADOS AL SISTEMA
REPRODUCTIVO

E. pulverulenta se ajusta a un patréon de floracion en
masa (De Jong et al. 1992), ya que produce un gran
numero de flores pequefias en inflorescencias que se
abren de forma sincronica entre individuos, lo que se
ha sefialado como una estrategia que permite atraer a un
gran numero de polinizadores pero que implican altos
niveles de geitonogamia (Augspurger 1983, De Jong et
al. 1992). Por otro lado, dentro de una inflorescencia las
flores se abren asincronicamente, desde la base hacia el
apice y duran varios dias abiertas (~5 dias), por lo que
en una misma inflorescencia se pueden observar flores
en diferentes etapas de desarrollo, lo que promoveria la
polinizacién cruzada (Primack 1985, De Jong ef al. 1992,
Harder & Barrett 1995). Al respecto, Thomson et al. (2000)
proponen que plantas especializadas en la polinizacion
por abejas, las cuales generalmente tienen altas tasas de
recoleccion de polen pero bajas tasas de deposicion en
los estigmas, debiesen presentar algunos atributos florales
que maximicen la polinizacién cruzada, tales como: 1)
presentacion gradual del polen en las anteras, en bajas
cantidades y lentamente, 2) un bajo numero de anteras, 3)
estigmas y anteras insertas (i.e. no sobresalen de la flor), 4)
recursos florales expuestos al polinizador, 5) presencia de
zonas de aterrizaje, y 6) néctar concentrado y en pequefias
cantidades. En el caso de E. pulverulenta se observan todos
estos atributos: 1) alta longevidad floral (cinco dias de
duracidn), 2) nimero de anteras igual al nimero de pétalos
y sépalos, 3) gineceo y androceo de longitud similar y al
mismo nivel que la corola, 4) nectario visible de color
amarillo que contrasta con la corola de pétalos blancos, 5)
la inflorescencia actia como zona de aterrizaje (Fig. la),
y 6) néctar ofertado en bajas dosis y de apariencia viscosa
(ver también Diaz-Forestier et al. 2016 para detalles del
nectario), lo que sugiere algiin nivel de especializacion
a la polinizacion por abejas, ademds de ser los visitantes
florales que mas frecuentemente se observaron. Por otro
lado, Valdivia & Niemeyer (2006) propusieron que los
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caracteres florales de E. mytoidea, como flores pequenas
agrupadas en inflorescencias, la emision de aromas dulces,
la produccion de néctar como recompensa y la apertura
de las flores durante el dia y la noche, indicarian una
polinizacién mediada por mariposas y polillas. Aunque
varios de esos caracteres se parecen a los de E. pulverulenta,
la importancia relativa de los Lepidopteros en términos de
su frecuencia de visitas fue menor que la de cualquier otro
orden de insecto (al igual que en E. myrtoidea), sugiriendo
un rol menor en el éxito reproductivo de E. pulverulenta, 1o
que no excluye la posibilidad que las mariposas hayan sido
en el pasado los principales polinizadores de estas plantas
(Valdivia & Niemeyer 2006). Junto con esto, la apertura
nocturna de las flores de E. pulverulenta puede seguir
siendo en la actualidad un atributo adaptativo si Copitarsia
decolora (Noctuidae), el principal visitante nocturno, es
ademas un polinizador eficiente y si el efecto conjunto de
la polinizacién nocturna mas la diurna resulta en una mayor
adecuacion bioldgica para la planta respecto a presentar
solo polinizadores diurnos. De todas formas, se esperaria
que la contribucion de los visitantes diurnos debiese
ser mayor que los nocturnos, por su mayor diversidad y
frecuencia de visitas.

VISITANTES FLORALES

En relacion a los visitantes florales, debido a los cambios
interanuales registrados en la frecuencia de insectos que
visitaron las flores de E. pulverulenta (Tabla 4), estos
serian temporalmente impredecibles, lo que favoreceria la
mantencion de un ensamble generalista de polinizadores
(Goémez 2002). Bajo este escenario, las poblaciones de
E. pulverulenta podrian asegurar algin nivel minimo de
reproduccion si los insectos que dejan de visitar las flores
entre afios son reemplazados por otros con efectividades
equivalentes. A su vez, esta variabilidad interanual de
potenciales polinizadores puede deberse a cambios anuales
en las condiciones climaticas, lo que afectaria de manera
diferencial a las poblaciones de insectos, favoreciendo a
algunas especies por sobre otras. Otra posible fuente de
variacion interanual podria deberse a la actividad de la
abeja eusocial Apis mellifera, la que supera ampliamente en
numero de individuos a todas las especies de abejas nativas.
Esta especie puede afectar las visitas de otras especies de
polinizadores nativos por acaparamiento y reduccién de los
recursos florales, ya que al llegar varios individuos a una
misma planta, disminuirian los recursos florales disponibles
para otras especies, ademas de aumentar los niveles de
polinizacion geitondgama por concentrar sus visitas en flores
de una misma planta (Valido ef al. 2014), traduciéndose en
una disminucién en la produccion de semillas en especies
autoincompatibles, como E. pulverulenta. Al respecto,
algunas observaciones en zonas dentro de la reserva donde
se observa baja actividad de la abeja doméstica, coinciden
con un incremento de las visitas por otras especies de abejas

nativas (obs. pers.). Junto con esto, los dos ultimos afios
que incremento la frecuencia de visita de A. mellifera a
las flores de E. pulverulenta, disminuy6 la representacion
de otras especies de abejas como Calliopsis trifasciata,
Colletes nigritulus, Lasioglossum herbstiellus y la mosca
Chaetocnephalia sp. (Tabla 4). Si esta disminucion se
debié al incremento de la abeja doméstica y/o factores
climaticos, se desconoce y requiere posteriores estudios
por los potenciales impactos negativos que podria tener A.
mellifera en los polinizadores y la flora nativa, como se ha
documentado en sistemas insulares (Valido et al. 2014).

La alta diversidad taxonomica de insectos que visitan
las flores de E. pulverulenta también se traduce en una
alta diversidad funcional, ya que las especies que visitan
las flores difieren en sus tamafios corporales, conductas
de forrajeo (e.g. constancia floral y hdbitos de limpieza),
tiempo de permanencia en las flores, nimero de flores
visitadas por planta y la frecuencia de vuelo entre plantas,
todas las cuales afectan las tasas de transferencia de polen
xenodgamo y los niveles de descuento de polen (Herrera
1987, Zimmerman 1988, Barret 2003). Se desconoce qué
tan equivalentes o diferentes son las eficiencias de las
especies de insectos, pero se esperaria que fuesen similares
entre especies pertenecientes a un mismo grupo funcional
(Goémez & Zamora 1999). Finalmente, la diversidad
taxondmica y funcional de visitantes florales observadas
en E. pulverulenta también fue observada en E. myrtoidea
(Valdivia & Niemeyer 2006), por lo que posiblemente esta
sea una caracteristica compartida con otras especies del
género.
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