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INTRODUCCION

El curso reciente de la evolucidn y la distribuci6n de
los sercs vivos ha sido modificado por la influencia del hom-
bre. Con el aumento de la poblacidén y la intensificacidn de
sus actividades sobre la bidsfera, el hombre ha modificado la
direccibn y acclerado las tasas evolutivas de algunas plantas
y animales y, de esta manera, sc¢ ha convertido en el agente

mds poderoso de dispersidén a través de todo el mundo.

En el caso de las plantas, esta influencia ha tomado dos
formas: por un lado, ha producido nuevas variedades por selec
¢idn artificial; y por el otro, ha creado las condiciones
medicambientales gque han facilitado el establecimiento de es-
pecies. A estas especies, comdnmente designadas con el nom-
bre de malezas, se les define en forma general como plantas
cuyas poblaciones crecen en hébitats predominantemente per-
turbados por el hombre, sin incluir, por supuesto, a las es-

pecies cultivadas (Baker, 1965).

Las malezas comparten una serie de caracteristicas que
les permiten comportarse como tales; algunas de las mas im-
portantes son las que a continuacibn se mencionan (segfn

.

Salisbury, 1961; Baker, 1965 y Hill, 1977):

1. Amplio rango de tolerancia a variaciones en el
ambiente fisico.
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6.

Fuerte habilidad competitiva.
Capacidad para reproducirse vegetativamente.

Plantulas de crecimiento rédpido y de fdcil estable-
cimicnto.

En floracidn después de un corto periodo de creci-
miento vegetativo.

Floracidon y produccion de frutos a través de un
largo periodo de crecimiento vegetativo.

Considerable longevidad de las semillas en el suelo,
etc.

Por otro lado, la cvolucién de las malezas ha estado

frecuentemente asociada a cambios significativos en sus sis-

temas de reproduccidn. En este contexto, el presente trabajo

pretende contribuir al conocimiento de algunos elementos de

la polinizacidn y dispersidn de Nicotiana glauca Grah..

(Solanaceae). Sus objetivos generales se resumen a continua-

cidn:

Obtener informacién sobre las interacciones planta-

polinizador poniendo especial interes en caracteris
ticas adaptativas tales como fenologia floral,
disposicitn de la inflorescencia, morfologia floral,
calidad y cantidad de néctar, etc. que funcionan
como un estimulo a los visitantes.

Evaluar la impeortancia de los diferentes visitantes
sobre la reproduccion de la especie a la luz de sus
conductas especificas.

"Evaluar las repercusiones de la especie sobre los

habitos de los visitantes.

Discutir la distribucidn de la especie tomando como

marco de referencia su sistema de reproduccidn y

sus mecanismos de dispersiodn.



LA ESPECIE ESTUDIADA

Nicotiana glauca es una maleza perenne gque, por su plas-

ticidad y amplio rango de tolerancia a condiciones ambientales
alteradas, estf represcentada on una variedad de hébitats,
tales como: terrenos baldios, bordes de caminos, sitios pedre
gosos, etc. Una caracteristica notable es su capacidad para
crecer en donde las condiciones de humedad y fertilidad del
suelo son frecuentemente baj:s. Seglin Lunyeva et al (1970),
puede tolerar heladas de -7°%. La presencia de anabaseina en
sus hojas y flores (Blohm, 1962), un alcaloide cualitativamen
te similar a .a nicctina per - tres veces mds potente (UNESCO,
196C:, es prcohablemonte un ecicnmento importante en li: defensa
frentn a deprwdadorﬁ>]. A oste respecto, Hardin & Arena (1974)
cepe.tan cascos de personas ceovenenadas cuando han comido las

hojas; 1o mismo ocurre al ginado (Goodspeed, 1854).

Jesde el noroeste argentino, su sitio de origen (Goodspeed,
1945, 1954), ha colonizado varias regiones del mundo en donde
frecuentemente es un elements agresivo de la vegetacidn. Tam-
bién en algun s lugares se le encuentra cultivado, pues exis-

ten variedades con valor ornamental. Asfi, extiende sus sitios

1. Una excepcifn a ésto cs la depredacion quc sufren las hojas
de N. glauca por parte de las larvas de la mariposa
Rothschildia orizaba. Este es un caso poco frecuente ya gue
&stas se alimentan bdsicamente de las hojas del "pirul”

(Schinus molle).

+




de ocupacibn a todos los continentes, de manera que la pode-
mos congiderar una especie cosmopolita (fig. 1). De esta
manera, se le ha colectado al este de los Andes en algunas
localidades de Bolivia, Chile, Uruguay y Paraguay, y més
extensivamente en el noroeste de Argentina (Goodspeed, 1954).
Para Centroamérica existen referencias de Guatemala, El Salva-
dor, Honduras e Islas Antillanas. lHacia el norte, crece abun-
dantemente en el surocste de los Estados Unidos, norte y cen-

tro de México en donde se hace mis rara hacia al sureste.

En el contiente curopeo se le cultiva con fines ornamen-
tales, y estd ampliamente naturalizada a lo largo de la regién
mediterranea y Portugal, incluyendo Islas Baleares, Corcega,
Sicilia y Creta con sus islas adyacentes. FEn Asia la encontra
mos en Turquia, Isla de Chipre, Libano, Israel, Palestina,
Irak e India. FEn lo que toca a Africa, se distribuye hacia el
norte a lo largo de las costas del mar Mediterraneo, desde
Marruecos hasta Egipto; en Kenia, y en los desiertos de Karroo
y Namib en los territorios de Sudafrica, Suroeste Africano y
Angola. También crece en las Islas Canarias e Islas Madera.
En las regiones desérticas de Australia ha sido encontrada for
mando hibridos estériles con N. suaveolens (Baker, 1972).
También ha sido colectada en otras islas del Pacifico como:

Nueva Zelanda, Nueva Caledonia e Islas Hawaii.

Su distribucifbn altitudinal es también muy amplia, pues-

to que va desde el nivel del mar hasta los 3600 m. en Bolivia,
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Figura 1. Mapa de distribucién general de Nicotiana
glauca. El asterisco indica su lugar de origen y los

puntos los paises en que ha sido colectada.
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aungque en México la encontramos hasta los 2400 msnmz.

Los datos de distribucién fueron tomados de las siqguientes
fuentes: Agnew, 1974; Gentry & Standley, 1974; Goodey et
al, 1965; Goodspeed, 1954; Tutin et al, 1972 y Walter, 1971.
Los especimencs revisados de los herbarios lerbario Nacional
de México (MEXU) y Royal Botanic Gardens, Kew (K) dieron
informacién complementaria.



AREN DE ESTUDIO Y METODOS

Este trabajo se llevo a cabo basicamente en los limites
del Jardin Boténico de la Universidad Nacional Autdnoma de
México dentro del Pedregal de San Angel, al suroeste de la
Cuenca del valle de México, en donde N. glauca crece abun-
dantemente formando agregados a lo largo de los caminos.

La vegetacidn del Pedregal de San Angel es sumamente hetero
genea en cuanto a su composicién, de manera tal que compren
de varias cémunidades vegetales las cuales son un reflejo
de las variaciones en las condiciones del clima y del sus-
trato. La comunidad mis extendida y caracteristica es la
asociaclOn Senecionetun  praccocis, - en la cual se distingue
un estrato arbustivo dominado por el "palo loco” Senecio
pgggggi;fademés, en este mismo estrato existen otras espe-

cies menos abundantes como: Wigandia urens var. caracasana,

Stevia salicifolia, DBuddleia americana, etc. Por otra par-

te, en el estrato herbaceo son caracteristicas las gramineas

Muhlembergia robusta, M. rigida, Aecgopogon cenchroides, etc,

y otras especies como: Zinnia multiflora, Tagetes peduncula-

ris, Commelina coelestris, Penstemon campanulatum, Salvia

mexicana, Bouvardia ternifolia, etc. (Rzendowski, 1954). En

lo que toca a su avifauna, el Pedregal es también muy rico
ya gue existen al menos 96 especies de aves distribuidas en

26 familias (Ramos, 1974)

Puesto que el Pedregal de San Angel se ubica dentro del



Valle de México, sus componentes climdticos no varfan con
fespecto al resto de la Cuenca. Asi, tenemos que el clima
es templado semih@medo, con una marcada época de mixima
precipitacién que va de junio a octubre y otra de sequia de
noviembre a mayo (fig. 2). La temperatura mdxima del afo se

da en el mes de mayo y la minima en enero.

El trabajo de campo fue realizado bdsicamente entre mar -
zo de 1977 y julio de 1978, involucrando un tiempo total de
110 horas distribuidas en 49 dias. Ademds, se hicieron algu
nas observaciones complementarias entre febrero y mayo de

1979.

Para conocer el sistema de reproducci6én de la especie se
realizaron dos tratamientos: uno cbnsistié en proteger boto
nes floraies de la actividad de los visitantes para probar la
posibilidad de auto-polinizacién. Para saber si existen me-
canismos de auto-incompatibilidad se auto-polinizaron en for
ma artificial flores previamente protegidas las cuales fue-
ron nuevamente aisladas. En ambos casos se utilizaron bolsas

de malla fina (tul) de 5.5 por 3 cm.

El néctar fue cuidadosamente colectado de flores recién
abiertas justamente al amanecer para evitar gue se concentra-
ra por evaporacién o gue fuese extraido por los visitantes.
El volumen producido por flores individuales fue medido con

micropipetas calibradas de 10 }(L, y su concontracidn de



Figura 2. Variacién anual de la temperatura media
mensual y precipitacién en el Pedregal de San Angel. (To
mado de Garcia Pena, 1976)
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azficares con refractbmetros de campo (Erma Hand Refracto-
meter, Modelos A y B). La identificacidn de amino&cidos en

el néctar fué hecho con un aminoanalizador (Amico Flourometric
Liquid Chromatography System). Para tal propdsito se extra-
jo el néctar de varias flores con una jeringa esterilizada y

fue inmediatamente refrigerado.

Observaciones sobre el fruto, sugirieron que los posibles
dispersores de las semillas de N. glauca serian algunas espe-
cies de aves. Por este motivo, se instalaron redes ornitol6-
gicas en sitlos estratégicos. Posterior a su captura, las
aves fueron introducidas en una jaula hasta que depositaran
sus heces fecales, las cuales, a su tiempo, se analizaron en
laboratorio. Las semillas se pusieron a germinar sobre ca-
jas de petri usando papel filtro como sustrato y a tempera-

tura ambiente.



FENOLOGIA FLORAL

A diferencia de las especies que florecen durante perio
dos de tiempo limitados, la floracidn dé N. glauca se extien
de durante todos los meses del ano sin responder a ningfin
patrén estacional. Durante el transcurso de nuestras obser-
vaciones apreciamos un comportamiento poco sincronizado de
produccidén de flores a lo largo de todo el ano, con dos picos
notorios. El primero de ellos durante los primeros meses
del ano, justamente en la estacifn de menor precipitacibn

(ver fig. 2); y el segundo durante agosto y septiembre.

Este patrdn de floracién contrasta con el observado por
Stiles (1973) sobre poblaciones de N. glauca en algunas loca
lidades de California, puesto gue en este lugar se suspende
la floracién durante los meses de invierno, probablemente a

causa de las bajas temperaturas.
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. .MORFOLOGIA TFLORAL

Las flores de N. glauca se agrupan en inflorescencias
paniculo-cimosas. De acuerdo con los sindromes descritos
por van der Pijl (1961), Percival (1965), TFaegri & van der
Pijl (1971) y Proctor & Yeo (1973) son tipicas ornité6filas,
pué€s su forma es tubular, carecen de aroma y estdn orienta
das hacia la parte externa de la planta. El néctar, que
es abundante, se deposita en la base de la corola sobre la
superficie del ovario. Sus cinco estambres, que tienen
largo desigual, est&n dispuestos circularmente rodeando al
pistilo y la dehiscencia de laé anteras es generalmente
durante las primeras horas de la manana. Dado que el es-
tigma est& receptivo poco tiempo antes (1-2 horas aprox.)
de la dehiscencia de las anteras, las flores de N. glauca
son parcialmente protoginias; de esta manera, éstas son
funcionalmente unisexuales en un principio y hermafroditas
después. obviamente el valor adaptativo de esta carac-
teristica ecs el promover la-fecundacidén cruzada, ya que
aumentan las posibilidades de que polen aldgamo (de otro

individuo! sea el responsable de la fertilizacidn.

Aunque el color rojo de las flores se ha considerado
como caracteristico para las especies ornitéfilas (Grant,
1966 y Raven, 1973}, la asociacién entre este color y las
aves no es absoluta. Asi, tenemos que las flores de N.

glauca son amarillas con tonalidades verdosas en la parte
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mds distal de la corola. Cuando una flor se encuentra recién
abierta, la coloraci6n verde es bastante notable, pero va
desapareciendo paulatinamente con su edad. Por otro lado,
Goodspeed (1945, 1954) cita algunas variedades con color
marrén, morado O rojo y Agnew (1974) encuentra flores co-

lor amarillo naranja en Kenia.

Todos estos rasgos florales integran en conjunto un
sistema que estimula la visita de los colibries y, al mis
mo tiempo, evita en gran medida la actividad de visitantes

ilegitimos.
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 NECTAR

Puesto que el néctar es un recurso importante explota
do por la comunidad de colibries y otros organismos, pusi-
mos especial interés en su estudio desde el punto de vista

cuantitativo y cualitativo.

Woods (1927) y Percival (1965) han hecho la intéresag
te observacibén de que los colibries visitan las flores jo-

- venes con la coloracidén verde, en lugar de las maduras que
ya han perdido dicha coloracién. Este hecho ba sido confir
mado por observaciones propias; sin embargo, pensamos gue
no puede ser cxplicado en funcibn de una sensibilidad gra-
tuita al color por parte de los colibries.

La tabla 1 muestra las grandes diferencias en cantidad
de néctar producido y en densidad de azlcares que existen
entre ambos grupos de flores. Asi, tenemos que en las flo
res recién abiertas, que conservan la coloracibn verde,
‘existe un promedio de produccibén de néctar de 17.1 41, una
densidad de azficares de 26.5% vy en todas se encontrdé néc-
tar; en cambio, en las flores maéﬁras existe un promedio
de 2.2 &l, una densidad de azfcares de 36% y solo el 16.6%
de ellas tuvo néctar. De esta manera, queda demostrado que
la‘preferencia hacia las flores con coloracifn verde esté

en funcidén de la produccidn de néctar y no en el color de



Tabla 1.

vida de las flores de Nicotiana glauca.

Nimero de flores analizadas;

{ *= Promedic

= N{mero de individuocs).

4
_ D.5. ;

Caracteristicas del néctar en dos diferentes fases 3e la

Z
I

Flores recién abiertas

N

Flores maduras N I
Néctar en A&l por . +
flor 17.1 (_ 6.07)* 30 10 2.2 (.5.78)* 30 (10
$ de azlcares 26.5 (7 2.04)%* 60 9 36 (T1.70)% 20 6
% de flores ccn
néctar 100 30 10 16.6 30 10
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la flor por si mismo.

La lengua de los colibries es un 6rgano protrdctil sin
capacidad de succidn (Weymouth et al, 1964; Percival, 1965).
Bl mecanismo por el cual los colibries extraen el néctar no
es bien entendido actualmente; sin embargo, existen eviden-
cias de que &ste es transportado a través de la lengua por
capilaridad (Baker, 1975). Este hecho estd intimamente
ligado a la densidad de néctar, puesta que cuando éste es
conéentrado es viscoso, y la viscosidad es inversamente pro
porcional a la capilaridad. Esto quiere decir gque para que
el néctar pueda ser ingerido por un :olibri, necesariamente
tiene que ser diluido, pues de otra manera el gasto energé-
tico empleado en su extraccidn seria mayor que la energia
obtenida. Entendiendo lo anterior, no es coincidencia en-
contrar éue la mayoria de los néctares de las flores poli-
nizadas éor colibries tengan bhajas densidades de azficares
gque se acercan a un contenido de 25% (Baker, 1975). Una
flor ornitéfila con una elevada concentracién de azflcares
tiene desventajas. Si ahora volvemos al problema de por qué
los colibries no visitan las flores maduras, tenemos unh
elemento mds para resolverlo: en términos energéticos es
més ventajoso para los colibries tomar el néctar diluido de

las flores jovenes.

Aunque el razonamiento de Baker (1975) basado en los

efectos del incremento de la viscosidad parece acertado,
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recientemente Bolten & Feisinger (1978) han propuesto una
hipbtesis alternativa al hecho de por qué las flores poli-
nizadas por colibries secretan néctar diluido. Estos auto
res afirman que la baja concentracién de azQcares en este
tipo de floves funciona para evitar que el néctar sea roba
do por abejas, las cuales pueden ser polinizadores menos
efectivos para este tipo de plantas. La intensificacibn
de inveétigaciones sobre este problema ayudaria a conocer

el significado potencial de las concentraciones de néctar.

Estudios recientes llevados a. cabo por Baker & Baker
(1973 ab, 1975) han revelado la presencia de numerosos
compuestos quimicos ademas de carbohidratos en el néctar.
Significativamente han demostrado la existencia de propor-
ciones considerables de aminodcidos los cuales pueden tener
-consecucﬁcias nutricionales para los visitantes florales.

La tabla 2 muestra una lista de las cantidades relativas

de los 18 aminodcidos encontrados en el néctar de N. glauca.
Como se puede apreciar, la Glutamina, la Serina y la Argi-
nina son los mds abundantes puesto que cohstituyen el 40.3,

12.1 y 9.6% respectivamente del total de amino&cidos encon-

trados.



Tabla 2. Cantidades relativas de amino&cidos encon-

trados en el néctar de N. glauca.

Aminodcidos Cantidad (A{mol/}{l)
Acido aspartico .26
Acido cistéico L .37
Acido glut@mico _ .86
Alanina .30
Arginina ' } ' 1.10
Fenilalanina : .19
Glicina .13
Glutamina C 4.63
Ijistidina ' , .12
Isoleucina . ' ?
Leucina : .21
Lisina .79
Norleucina ' o .54
Metionina ' .02
Serina 1.39
Treonina ‘ .57
Tirosina ‘ .02

Valina o ' ?

Total 11.50
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SISTEMA DI REPRODUCCION

Las anteras de las flores de N. glauca se encuentran
situadas en un nivel inferior con respecto al estigma (fig.
3Ja) haciendo obvia la imposibilidad de auto-polinizacibn y
los tratamientos realizados lo confirman (tabla 3). Al mis
mo tiempo, las flofes mostraron ser auto-compatibles, lo

cual implica una capacidad potencial de auto-polinizacidn.

Como mencionamos anteriormente la forma de la corola
de las flores de N. glauca es tubular (fig. 3b); sin embar
go, no es raro encontrar flores con la corola totalmente
deforme (fig. 3c) y en este caso existe una proporcién de
54% de flores auto-polinizadas {tabla 3).

Tabla 3. Resultados de los tratamientos para deter-
minar el sistema de reproduccitén. (N= NlGmero de flo
res, I= Nlmero de individuos). ‘

N
IF’lores auto-compatibles 100% 110
B Auto-polinizacibn . N I
Flores normales . 0% 100 10
Flores deformes ' 54% 96 14

i

A simple vista, estas flores aparentan ser una desven-

taja para la 2specie, pero en realidad, se trata de un fend




Figura 3. a) Diseccién de la corola mostrando la po
sicibén de los estambres y del estigma. b) Flor nor-

mal. <¢) TFlores deformes.



. ) " »
R s 3 i
v ~ ¥ = s EY ! = " P #

oot



16

meno adaptativo que tiene importantes repercusiones en su

biogeografia como veremos méds adelante.

Se podria pensar gque la presencia de estas flores defor
mes en los individuos de N. glauca es de caracter local; sin
embargo, un andlisis de ejemplares de herbario ﬁostro quea
éstas se presentan en individuos colectados en todos los

continentes (tabla 4).

Tabla 4. Sitios en donde han sido colectados ejempla-
res de N. glauca con flores deformes. *

Malaga, Esp. Tenerife, Esp.

Atenas, Grec. Gran Canaria, Esp.

Isla de Chipre Cabo Esperanza, S. Africa
Israel, Jerus. Omaruru, Suroeste Africano
Beirut, Libano. Queen s land, Aust.

Cerca del Nilo, Egipto Koonenherry, Aust.

Norte de Marruecos Honolulu, Hawail.

Benghazi, Libia

*Datos tomados del herbario Royal Botanic Gardens, tew (K).

Finalmente, es importante senalar que las flores derormes
se presentan en forma muy irregular en las poblaciones suje
tas a observacidn, Ya aue en algunos individuos se encontrd
el 100% de ellas'y en otros no se encontrélninguna. Por
otro lado, tal parece gue no existe correlacidén alguna en-

tre la edad de la planta y la proporcidén de estas flores.
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VISITANTES FLORALLS

. R R
A lo largo de las observaciones se identificaron cuatro
especies de colibries visitando regularmente N, glauca :

Calothorax lucifer, flylocharis leucotis, FEugenes fulgens, Y

Amazilia beryllina.

A través de las varias visitas que los colibries hacen
a las flores (fig. 4), sus picos son impregnados con polen
y, al mismo tiempo, éste se deposita en el estigma que esté

. . . 3
cubierto con un material pegajoso”.

La frecuencia con la que cada especie dada de colibri

visita N. glauca varia drésticamente con el tiempo. En

v

términos generales, Calothorax lucifer e Hylocharis leucotis

fueron las especies mds frecuentemente observadas tomando

el néctar de las flores de N. glauca, aunque Eugenes fulgens

también fue registrado en numerosas ocasiones . La activi-
dad de los colibries se concentra més intimamente sobre N.

glauca durante los meses de invierno que es cuando no exis

3. El exudado estigmdtico de N. glauca ha sido analizado por
Baker et al (1975), guienes han encontrado los siguientes
compuestos que posiblemente tienen un importante papel en
el proceso de polinizacidn: siete aminodcidos, proteinas
(?), lipidos, antioxidantes y alcaloides.



Figura 4. 'Eylocharis leucotis visitando las flores

de Nicotiana glauca en la forma mis comunmente practi ' ]

cada por los colibries. .
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rtén otras especies ornit6filas en floracidén. En efecto,
dada la marcada estacionalidad en el Valle de México, la
mayoria de las especies que proporcionan alimento a los co
librfes florecen en la estaci6n de lluvias. Asi, tenemos

gue Bouvardia ternifolia, Penstemon campanulatum, Spiranthes

aurantiaca, §. cinabarina, etc. extiehden su periodo de
floracidén durante esta época del ano. Entendiendo lo ante-
rior es posible deducir que en la estaci6bn de lluvias se
entablan relaciones de competencia entre las especies orni-
t6filas de la zona por los servicios de los polinizadores,
Yy que posteriormente, en la época de menor precipitacibn,
N. glauca funciona como un importante recurso responsable

d2 la manutencién de los colibries que permanecen en el

lugar.

Todos" los colibries identificados, a excepcibn de

Amazilia beryllina, fueron observados defendiendo territo-

rios de alimentaci6n sobre N. glauca. Estos territorios
fueron. protegidos mediante demostraciones de amenaza hacia
individuos de la misma o diferente especie. El mismo fen6-
me2no ha sido observado'en,uha localidad del noroeste de Ar-
gentina por Neff (com. pers.) en el.colibri giganté Patagona
giggg; y por Stiles (1973, 1976) sobre cuatro espebies dife-
rentes en California, EUA (tabla 5). Al mismo tiempo, las
cuatro especies identificadas en el Pedregal de San Angel
presentan también una estrafegia alternativa de alimentacibn

que el la que Janzen (1971) llama "trap-line" o conducta nb6-
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mada de forrajeo. TFsta consiste en gue los polinizadores
s2 alimentan desplazandose entre diferentes individuos de

N. glauca siguiendo una ruta regular.

Finalmente cabe mencionar un hecho muy importante en
el marco del balance encrgético de los colibries. Las flo-
res de N. glauca son muy especializadas en funciln de los
colibries como polinizadores. Una caracterfstica particu-
lar es que sus inflorescencias "miran hacia fuera"; es de-
cir, no existen estructuras gque permitan a las aves perche
ras u otros organismos visitarlas. Asi, las flores solo
son susceptibles de ser visitadas por animales con capaci-
dad de revoloteo, como los colibries. €£in embargo, no es
dificil gue una rama crezca wtecisamente frente a una in-
florescencia, de tal manera cque permita al colibri posarse
sobre dicha rama v al mismo tiempo introducir su pico den-
tro de las flores que tiene frente, obteniendo asi alimento
a un costo energético muy bajo (fig. 5).' Ha sido posible

observar varias veces a Calothorax lucifer, a Hylocharis

.leucotis y a EBEugenes fulgens haciendo esto.

Si nosotros consideraﬁos las altas tasés metab6licas
dz los colibries durante el vuelo (Wolf, 1972;.Hainsworth &
Wolf, 1972 y Hainsworth, 1973), podemos tener nocidn del
gran valor adaptativo que tiene esta conducta. Ademds, re-

sulta interesante desde el punto de vista etolbgico.



Figura 5. Lugenes fulgens tomando el néctar de las

flores de Nicotiana glauca en una modalidad poco usual

en los colibries.
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“OTROS VISITANTES .

La ornitofilia es un fendmeno muy frecuente para las'
regiones cdlido-hGmedas, aunque también es com@n en algunas
zonas templadas del mundo. En América los responsables de
la polinizacidn dc este tipo de plantas son los colibries
(Familia Trochilidae), aunque existen casos de polinizaci6n
1or otros grupos de aves (Toledo, 1975, 1977; Cruden & Tole
do, 1977; Toledo & Hernéndez, 1979 y otros). En el viejo
mundo existen otras aves consideradas como equivalentes
eccolbgicos de los colibries, aunque menos especializados.
I's1i, en Africa y Asia encontramos a la Familia Nectariniidae,
cnAustralia a la Familia Meliphagidae y en las Islas Hawaii
2 la Familia Drepanididae como los principales grupos de
eves adaptados a visitar flores. No existen, por otro la-
do, flores polinizadas por aves en Europa, ni al norte de la

cordillera del Himalaya en Asia.

La tabla 5 muestra una lista de 17 especies’de colibries
gue visitan las flores de E. glauca en diversas regiones del
continente americano, de donde se desprende que éstos son un
e¢lemento importante en la reproduccién de esta planta, La
eficiencia de los colibries como polinizadores se refleja en
el porcentaje de flores gue dieron origen a fruto (fruit set).
En efecto, en nuestra drea de estudio fueron marcadas un to-

tal de 934 flores, de las cuales el 81% dib origen a fruto.



Tabla 5. Especies de aves gque polinizan las flores de Nicotiana glauca en diversas partes
de su area de discribucion.
Especie Localidad Referencia

Trochilidae

Amazilia beryllina Pedregal de San Angel, Méx.

A. rutila : Sonora y Sinaloa, Méx. Stiles (1973)

A. violiceps Sonora y Sinaloa, Méx. Stiles (1973)

Archilochus alexandri* California, EUA Stiles (1973)

A. colubris EUA Bendire (1895)

Calvpte annax* California, EUA Stiles (1973,1976)

C. costae¥* California, EUA Stiles (1973,1976)

Calothorax lucifer¥* Pedregal de San Angel, Méx.

Chlorostilbon aureoventris Andalgala, Argentina Neff (com. pers.)

Eugenes fulgens* Pedregal de San Angel, Méx.

Hylocharis leucotis¥* Pedregal de San Angel, Méx.

Patagona gigas* Andalgala, Argentina Neff (com. pers.)

Sapph0o sparganura Argentina o -White (1882)

Selasvhorus platycercus California, EUA Woods (1927) .

S. rutfus* California, EUA Stiles (1976)

S. sasin California, EUA Stiles (1973)

Stellula calliope California, EUA Woods (1927)

Nectariniidae Sudafrica Skead (1967):; Knuth (1895-190%5)
Nectarinia chalvbea Sudafrica Marloth (1901)
Meliphagidae Australia Hobbs (1961)

* Reportado con conducta territorial
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Es importante seialar que parte de estas flores fueron mar-
cadas en sitios de intensa actividad humana, en donde no se
encontraron diferencias significativas con el resto de la
ruestra. Por otro lado, N. glauca es visitada extensiva-
rente en Suddafrica y Australia por nectarinidos y melifdgi-
dos respectivamente (Knuth, 1895-1905; Marloth, 1901; liobbs,

1961 y Skead, 1967).

lasta aqui hemos hablado exclusivamente de animales que,
con su actividad especifica, tiencen algGn efecto benéfico
para N. glauca(visitantes legitimos); sin embargo, fueron
observados organismos que no tienen ningGn efecto positivo

directo sobre la especie (visitantes ilegitimos).

Diglossa baritula, una especie de ave que habita desde

el centro de México hasta Centroamérica, fue observada en
algunas ocasiones perforando la base de la corola de las flo
res de N. glauca y robando el néctar. De la misma manera,
s2 encontraron varias flores con perforaciones de algGn abe

jorro, posiblemente del género Xylocopa. Por otro lado,

N2ff (com. per.) nos informa que en el noroeste de Argenti-

na (Andalgald, provincia de Catamarca) Xylocopa ordinaria
roba el néctar después de perforar la corola con sus partes

bucales y pequenas abejas de la subfamilia Halictinae se in

troducen en las flores por néctar y algunas colectan polen.

Obviamente estos visitantes ilegitimos no participan

directamente en la reproduccidn de N. glauca, a excepcibn
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de las abejas de la subfamilia Halictinae gque probablemente
tienen algGn papel en la polinizaci6n; sin embargo, una in-
terpretacién del cfecto de estos organismos serd discutido

més adelante.



FRUTO: PRODUCCION DE SEMILLAS Y GERMINACION

La gran produccién de semillas en los individuos de 'N.
glauca confirma las afirmaciones de Salisbury (1961) y Lill
(1977) de que las malezas se caracterizan por su capacidad
para producir eclevadas cantidades de semillas en condiciones
favorables. Una sola cé&psula contiene un promedio de 1206

semillas (N= 30).

En nuestro capitulo sobre el sistema de rgproduccién
mencionamos que existen dos tipos de flores en‘las plantas
de N. glauca: las flores normales; es decir, lés gue presu-
miblemente son polinizadas por los colibries y las deformes
que se auto—pélinizan. Se podria pensar que el nilimero de
semillas producidas fuera diferente para los frutos origina
dos de éstos dos tipos de flores; sin embargo, los resul-
tados que se muestran en la tabla 6 indican 1o contrario.
Con respecto a la germinacién, el 82.5% de las semillas de
flores normales germinaron en el transcurso de 35 dias, mien

tras que las auto-polinizadas solo germinaron en un 0.273%

en el mismo periodo de tiempo (tabla 6)

Tabla 6. NGmero de semillas por fruto y porcentaje de

semillas germinadas de frutos originados de flores nor
males (FN) y de flores auto-polinizadas (FFA). (Ms= Nime
ro de semillas puestas a germinar). .

N semillas por fruto* % germinacidn Nsg
FN 1206 (% 182) 82.5 1300
A ll90(i 140) 0.27 1094

* promedio ¥ D.S.
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DISPERSION

Una caracteristica com@n entre las malezas es su habili
dad para efectuar dispersiones a corta y larga distancia,
aunque éstas no son siempre llevadas a cabo a través de me-
dios naturales. El paso de muchas malezas éobre grandes ba
rreras geogréficas, tales como cadenas montafiosas y oceanos -
es frecuentemente el resultado de las éétividades del hom-
bre (Salibury, 1961; Rousseau, 1966; van der Pijl, 1972 y
Hill, 1977).

En el caso de N. glauca existe el consenso de que ésta
fue introducida independientemente en varios paises durante
la primera mitad del siglo XIX aproximadamente (Padilla,1961;
Macbride, 1962; St. John, 1973; etc.). Fstas introducciones
probablemente estuvieron dadas, por un lado, por sus uscs
medicinales (Diaz, 1976) y, por el otro, por que se utiliza
en algunas partes como planta de ornato (Britton, 1918;
Gooding et al, 1965; Gentry & Standley, 1974; Hardin_& Are-

na, 1974; Tutin et al, 1977; etc.).

Por otro lado, nuestras propias observaciones nos dieron
evidencias de que algunas aves passeriformes juegan un pa-
pel importante en la dispersidn de esta especie, al menos a

corta distancia (fig. 6). El andlisis de excrementos de dos



Figura 6. El gorrién Carpodacus mexicanus alimentan-

dose de las semillas de N. glauca. Notese el encurva
.miento progresivo del pedicelo durante la maduraci€n

de los frutos. .
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.

especies residentes del Pedreacal de San Anael -Carpodacus

mexicanus y Turdus migratorius- ha demostrado la resistencia
de las semillas al paso de su tracto digestivo puesto que

todas las semillas obtenidas germinaron.

Una clara adaptacién del fruto en funcidén de las aves es el
encurvamiento progresivo de su pediceclo en el momento de la
maduracibébn. TEs decir, el pedicelo de la flor que tiene una
orientacibén hacia la parte externa de la planta, sufre un
desplazamiento de 90° o mé&s de mancra tal que las cépsulas
maduras se dirigen hacia la base de la inflorescencia quedan
.do asi disponibles a las aves (fig. 6). Ademés, alguncs
frutos, después de haber pasado por este proceso, sufren un
movimiento més, pues quedan dirigidos hacia abajo vaciando

materialmente todas sus semillas en el suelo (fig. 6).
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DISCUSION

Adaptaciones a la polinizacién cruzada.

N. glauca es una especie fundamentalmente adaptada a la
polinizacidn cruzada gracias a rasgos intrinsecos como ¢l =--
desfasamiento temporal y espacial en la maduracifn de las -

anteras y del estigma (flores protoginias).

Competencia por polinizadores y la Jmportan01a de N.
glauca como recurso alimenticio.

»

La competencia por los servicios de los polinizadores es
un fenbmeno que surge en especies que son polinizadas por los
mismos grupos de animales, que tienen similares periodos de
floracién y de presentacién de polen y néctar (Levin & Ander
son, 1970); sin embargo, esta situacién puede ser sobrelleva .
-da a través de mecanismos tales como desplazamiento temporal
de fenologia floral (Mosquin,l971; Gentry, 1974) y capacidad

potencial de auto-fertilizaciébn (Levin, 1973).

En este marco de referencia N. glauca tiene enormes ven
tajas ya que, con su largo periodo de floracidn, evade la com
petercia por la actividad de los colibries con otras plantas
ornitéfilas de la =#ona en el momento en que éstas no se en-
cuentran en floracidén. Estu oportunista estrategia fenclo-
gica ilustra un mecanismo cue trae como resultado el asegu-

rar @ los polinizadores durante periodos prolongados, ecspe-



cialmente en el tiempo en que no existen otras especies orni
t6filas disponibles. ©In efecto, la floracibén extendida de N.
glauca proveé de alimento a los visitantes durante todo el
ano; sin embargo, esto tiene especial significado en la es-
tacibén seca que es cuando los recursos alternativos de ener
gia son escasos. LEsto se traduce en una fuerte dependencia
por parte de los visitantes hacia N. glauca durante eéte pe
rfodo de tiempo. De esta manera, podemos concluir que las
poblaciones de N. glauca son particularmente benéficas para
la comunidad de colibries, bdsicamente por su prolongada flo
racib6n y por su abundante produccidn de néctar. De igual
forma, hay que considerar el gran valor'nutricgonal de los

18 amino&cidos encontrados en el néctar.

Repercusiones de N. glauca sobre los movimientos esta-
cionales de los colibries.

Stiles (1973) en su estudio sobre la alimentacién y el
ciclo anual del colibri Calypte anna, considera que N. glau-
ca y Eucalyptus spp han aumentado la capacidad de carga de
algunos chaparrales de California durante los perfodos criti
cos del ano. Este hecho se repite en el Pedregal de San An
gel en donde los colibries migratorios permanecen en el area
durante la estacidn de invierno.

Es bien sabido gue los colibries que habitan en ambien-

tes estacionales realizan migraciones periédicas hacia sitios
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favorables para su alimentacién y reproduccién (Bent, 1964

y Grant & Grant, 1967,1968). Observaciones ornitoldgicas
realizadas en el Valle de México durante la scgunda mitad

del siglo pasado (Villada, 1873 y Montes de Oca, 1876} mues
tran que las catorce especies de colibries que habitaban eh
aquella época (actualmente existen ocho especies, cuatro de
ellas muy raras) tenfan sus’ tiempos de actividad durante la
primavera, verano y posteriormente en la mitad de oﬁoﬁo aproxi
madamente abandonaban el Valle a causa de la escasez de |
alimento. Wagner (1946) en sus observaciones sobre la Lhio-

logia del colibri Calothorax lucifer en el Pedregal de San

Angel afirma bésicamente lo mismo; sin embargo, menciona que,
aungue el grueso de la poblacién emigra hacia terrenos mis
propicios, existen algunos individuos en esta regidn durante

los meses invernales.

Contrastando con lo anterior, tenemos numerosos regis-
tros de tres de las especies gue visitan las flores de N.

glauca (Calothorax lucifer, llylocharis leucotis y Eugenes

-fulgens) en el periodo invernal, lo cual nos hace pensar
que la permanencia de é&stos durante este periodo critico se
debe al creciente aumento de las poblaciones de N. glauca
‘a consecuencia de la alteracién de que ha sido objeto el Pe
dregal de San Angel, sobre todo en las (ltimas décadas. Es

importante senalar que, aungue no existen datos precisos so

bre la introduccién de esta especie a México, la primera no
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ticia que tenemos de ella es la de un éjemplar del Herburio
Nacional (MEXU) colectado justamente en el Valle de México
en 1890. Con los anteriores elementos en mano podemos con-
cluir que la importancia ecolégica de la estrategia de flo-
raci6én de N. glauca repercute en la densidad de colibrics

activos y en sus movimientos estacionales.

Conductas de forrajeo y sistema de reproduccibn

Las conductas especificas de los visitantes floralcus
han moldeado en gran medida la evolucibn de la.biologia de
la floracién de las plantas; y al mismo tiempo{ la biolugia
de la floracidén ha influenciado el comportamiento de los vi
sitantes (Heinrich, 1975). Los colibries que visitan N.
glauca presentan dos diferentes estrategias o estilos de
'forrajeo:. el estilo territorial y el estilo némada ("tirap-
line"). El que un individuo dado se comporte en forma terri
torial o n6émada depende de la cantidad de energia (néctar)
disponible en un sitio dado, del tiempo en que es disponible
y de su accesibilidad (Stiles, 1975). Es decir, una bucna
cantidad de néctar localizada en el tiempo y en el espacio
va a faVorecer la territorialidad, mientras que una cantidad
insuficiente para satisfacer los requerimientos energéticos

del visitante,va a provocar que éste se desplace.

Estas conductas de forrajeo, por otro lado, tienen im-

portantes implicaciones en el flujo de polen entre los in-
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diVidﬁos de N. glauca. Es obvio que el estilo némada es vi
tal en la maxinizacibn del flujo genéticd, mientras que la

territorialidad lo va a restringir en gran medida (Linhart,
1973). Si bien la territorialidad es desventajosa para es-
pecies auto—incompatibles, para los individuos auto-compati
bles de N. glauca no lo es ya que el polen de una flor dada
es efectivo para la fecundaci6bn de otras flores del mismo

individuo. M&s aln, la variabilidad genética se conserva a

través de las numerosas visitas de los colibries némadas.

Otro elemento que afecta indirectamente la conducta de
ios colibries es la actividad de los robadores de néctar
(visitantes ilegitimos). Heinrich & Raven (1972) afirman
gue una estrategia de las especies para promover la polini-
zacibn cruzada es limitar la cantidad de energia disponible
forzando constantemente a los polinizadores a buscar nuevas
fuentes de energfa. En este sentido, los robadores de las
flores de N. glauca estén disminuyendo la cantidad de né&c-
tar, promoviendo asi que los colibries se desplacen entre
individuos diferentes efectuando polinizaciones =xendbgamas.
De esta manera, podemos pensar que estos organismos son uan
elemento integral er la reproduccién de N. glauca. De iygual
forma, Hawkins (1961) y Herndndez & Toledo (1979) han afir-
mado que los robadores de néctar pueden tener un efecto po-

sitivo, més que negativo, sobre las plantas.
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Plasticidad en sus mecanismos de polinizacién y dispersi6n

En su ampiio rango de distribucibn, N. élgggg es una
especie adaptada a la polinizacibn por avesAnectarivoras.
En Mmérica es extensivamente visitada por una variedad de
especies de colibries; ademés, a pesar de las disparidades
existentes en la estructura floral vy dé la inflorescencia
entre las especies ornitéfilas del Viejo y Nuevo Mundo (van'
der Pijl, 1937), es visitada en Australia y Sudéfrica por

las aves polinizadoras locales.

Por otro lado, N. glauca tiene otra alternativa en sus
mecanismos de polinizacib6n ya que es capaz de ﬁuto—polini—
zarse gracias a la presencia de las flores deformes. Esta
caracterisitca es importante en el contexto de su éxito en
la colonizacibén. .En efecto, una caracteristica muy genera-
lizada entre laé malezas es su capacidad para colonizar nue-
vas areas, frecuentemente a través de dicpersiones a larga
distancia. En este caso, la habilidad para auto-polinizarse
representa una ventaja ya que puede haber produccién de se-
millas en la ausencia de poliﬁizadbres especializados, © en
la ausencia de individuos de la misma ecpecie (Baker, 1955).
Asi, no nos sorprende gue las malezas mas comunes son auto-
compatibles yIt;enen por tanto, una capacidad potencial de
‘auto—polinizacién (Allard, 1965; Baker, 1959, 1965; Bawa,

1974 y Hill, 1977).
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Es prechable que la aptitud para auto-polinizarse tohga
su maydr significado sobre la reproduccitn de N. glauca en
sitios como Portugal y la regibn mediterranea en Europa, ya
que, como mencionamos anteriormente, en este continente no

hay aves polinizadoras.

En lo que respecta a la dispersién, tal parece que el
hombre ha sido el responsable de la introduccidén de las se-
millas a los diferentes continentes. Ademds, nuestras pro-
pias evidencias sugieren que algunas especies de aves per-
cheras (Orden Passeriformes) seguramente han jugado un im-
portante papel en su dispersibn a corta distancia a partiir
de estos centros de introduccién. Afin méas, en muchos casos
las semillas son despedidas por simple gravedad gracias a

movimientos del fruto durante su maduracién.

N. glauéa, como muchas otras malezas (Salisbury, 1961 y
Hill, 1977), se caracteriza por su gran capacidad reproducti
va manifiesta en.un elevado nimero de frutos producidos por
individuo y por su gran cantidad de semillas en cada fruto.
Por otro lado, la diferencia en los porcentajes de semillas
germinadas entre las flores normales y las auto-polinizadas
se debe probablemente a que estos dos grupos de semillas
tienen diferentes estrategias en sus mecanismos de germina—'
cién. Sin embargo, no es posible concluir nada al respucto,
por lo que se sugieren estudios futuros tendientes a conocer

la fisiologia de la germinacién de las semillas de N. glauca.
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Las eépecies con méds éxito en su capacidad de coloniziv
cibn representan una diversidad con respecto a sus carqcterig
ticas morfo—fisiolégicas; hay, sin embargo, un rasgo compar
tido por la mayoria de ellas que es su capacidad de autc-poli
nizaci6n y dispersidn a corta y larga distancia. En efeccto,
en este marco de referencia el patr6n de distribucién de N.
glauca estd en funcibn de su plasticidad en sus sistemas de

reproduccién y dispersién,
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