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RESUMEN
La polinización cruzada conforma un mecanismo reproductivo en las plantas que incrementa la variabilidad genética de la 
progenie, aunque mantener la posibilidad de autopolinización podría garantizar la producción de semillas si aquella no ocurre. 
En este trabajo describimos la morfología y fenofases florales y evaluamos la ornitofilia y la autocompatibilidad en una población 
de Pitcairnia nubigena de la selva nublada en los Andes venezolanos. El perianto alcanzó longitud máxima de 64,5±8,3 mm, 
mínima de 63,0±3,3 mm, con una abertura lateral que inició a 26,2±5,7 mm desde la base de la flor y distancia antera-estigma 
de 2,4±2,0 mm. Las flores se desarrollaron en 4 fenofases, desde botones (1 y 2), flores en preantesis (3), hasta flores en antesis 
(4). El tiempo de antesis fue de 1,5±0,5 días y el tiempo de maduración en las inflorescencias fue de 87 días. La maduración de 
anteras y estigma fue sincrónica desde la fenofase 3. El 19,4% de las flores fueron fecundadas por autopolinización autónoma 
y el 7,1% por autopolinización asistida. Los rasgos ornitófilos de P. nubigena atrajeron varias especies de aves nectarívoras, 
potenciales polinizadoras y robadoras. P. nubigena es una especie hercogámica autocompatible que emplea tanto mecanismos 
de polinización cruzada como autopolinización como formas de reproducción sexual.

ABSTRACT
Cross-pollination is a reproductive mechanism which increases the progeny’s genetic variability, even though self-pollination 
enables seed production when the former does not occur. In this paper, floral morphology and phenophases are described and 
ornitophily and self-compatibility evaluated in a Pitcairnia nubigena population in a cloud forest of the Venezuelan Andes. 
The perianth reached maximum and minimum lengths of 64.5±8.3 and 63.0±3.3 mm, respectively, with a lateral opening of 
26.2±5.7 mm from the flower’s base and an anther-stigma distance of 2.4±2.0 mm. Flowers developed in four phenophases, 
from flower buds (1 and 2), preanthesis flowers (3), up to anthesis flowers (4). Anthesis duration was 1,5±0.5 days, while 
inflorescence maturation time was 87 days. Anther and stigma maturation were synchronous starting at phenophase 3. In all, 
19.4% of the flowers were fertilized by autonomous self-pollination and 7.1% by assisted self-pollination. Ornithophilic traits 
of P. nubigena attracted several species of nectarivorous birds, potential pollinators as well as nectar robbers. P. nubigena is a 
hercogamic self-compatible species that uses both cross pollination mechanisms as well as autopollination as means of sexual 
reproduction.
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INTRODUCCIÓN

Las plantas han desarrollado una serie de 
caracteres florales que, en conjunto, se conocen 
como síndromes de polinización, los cuales 
permiten atraer a polinizadores particulares 
(Pellmyr 2002, Ortega-Olivencia et al. 2005). 
Los polinizadores vertebrados más abundantes 
son las aves (Ford 1985, Seres y Ramírez 1995) 
y los caracteres florales comúnmente asociados 
a ellas corresponden a los colores rojos y 
brillantes (incluyendo al naranja, amarillo y 
blanco), ausencia de coloraciones de guía hacia 
el nectario (Arizmendi 2001, Pellmyr 2002, 
Altshuler 2003, Ortega-Olivencia et al. 2005, 
Valois-Cuesta y Novoa-Sheppard 2006, Cronk 
y Ojeda 2008, Betancourt 2009), forma tubular 
de la flor, ausencia de aromas y un tamaño del 
perianto que puede coincidir con la morfología 
del pico de las potenciales aves polinizadoras 
(Seres y Ramírez 1995, Pellmyr 2002, Cronk y 
Ojeda 2008). Estas flores son frecuentemente 
colgantes u horizontales, lo que permite que las 
aves puedan percharse, si bien algunos colibríes 
y familias de Passeriformes permanecen volando 
alrededor de las flores, sin necesitar perchas 
(Cronk y Ojeda 2008).
La polinización mediada por vectores animales 
permite incrementar la capacidad en el transporte 
de polen y promover la polinización cruzada 
(Pellmyr 2002). En adición, las plantas también han 
desarrollado mecanismos que controlan las tasas 
de autopolinización y que evitan la endogamia 
que puede llegar a disminuir notablemente su 
adecuación biológica o “fitness” (Pellmyr 2002). 
Estos mecanismos pueden ser de tipo temporal 
con asincronía en la maduración de las estructuras 
reproductivas de las flores (dicogamia), de tipo 
morfológico con la separación espacial entre las 
estructuras reproductivas de la flor (hercogamia) 
o de tipo fisiológico de reconocimiento químico 
que inhibe la fecundación (Pellmyr 2002).
Sin embargo, la autopolinización en especies 
hermafroditas autocompatibles garantiza la 
producción de semillas cuando no se logra la 
polinización cruzada (Lloyd y Schoen 1992, 
Pellmyr 2002, Charlesworth 2006), a través de 
mecanismos como cleistogamia, geitonogamia, 
autopolinización autónoma, autopolinización 
facilitada y autopolinización retardada (Lloyd 
y Schoen 1992). Algunos de ellos han sido 
probados en Bromeliaceae, particularmente en 

Pitcairnia flammea, P. albiflos, P. corcovadensis, 
P. staminea y P. brittoniana, especies que han 
resultado autocompatibles (Wendt et al. 2002, 
Matallana et al. 2010).
El género Pitcairnia es uno de los más ricos en 
la Familia Bromeliaceae (Holst 1994), con cerca 
de 336 especies distribuidas en el Neotrópico 
y 41 especies en Venezuela (Hornung 2006, 
Hornung y Gaviria 2013). Pitcairnia nubigena 
Planch. & Linden es una especie de hábitos 
terrestres, endémica de la Cordillera de los 
Andes venezolanos, que se distribuye en 
los estados Mérida y Trujillo en una franja 
altitudinal de 1800 a 4000 msnm, ocupando 
selvas nubladas, subpáramos y páramos (Oliva-
Esteva y Steyermark 1987, Hornung 1998, 
Hornung y Gaviria 2013, Morillo et al. 2009). 
Hornung (1998) y Hornung y Gaviria (1999, 
2013) describen su inflorescencia como terminal, 
erecta, simple, de tipo racimo y sus flores como 
polísticas, con pedicelos que doblan el tamaño 
de las brácteas, sépalos rojo anaranjados, alados, 
quillados y soldados en la base, pétalos rojos, 
libres y oblongos, enteros con un sólo ápice y 
márgenes dentados. Cada flor incluye 6 estambres 
con dos verticilos no diferenciados, ovario 
súpero, estilos largos y delgados igualando a los 
estambres y anteras con dehiscencia lateral. De 
acuerdo con esta descripción, pareciera no existir 
hercogamia en las flores de P. nubigena, lo cual 
sería importante determinar en el contexto de las 
estrategias reproductivas de esta especie.
En este trabajo describimos la morfología floral 
y las fenofases florales y evaluamos la ornitofilia 
y la autocompatibilidad en una población de 
Pitcairnia nubigena de la selva nublada en los 
Andes venezolanos.
 
MATERIALES Y MÉTODOS

Área de estudio
Este estudio fue realizado en la Estancia La 
Bravera, localizada a 10 km SE de La Azulita, 
en el Municipio Campo Elías, Estado Mérida, 
Venezuela (coordenadas  8º38’29”N y 71º23’00” 
W), a 2357 msnm, lo que corresponde a la unidad 
ecológica selva nublada montana alta (Ataroff y 
Sarmiento 2003). 
La precipitación promedio anual en localidades 
de selva nublada dentro de esta cuenca alcanzan 
1463mm en un patrón bimodal con dos picos 
máximos de precipitación durante los meses de 
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abril, mayo y septiembre y con una temperatura 
promedio mensual de 12,6 ºC (Engwald 1999).
La selva ubicada en La Bravera ha sufrido la 
extracción de especies maderables y ha estado 
sujeta al enriquecimiento con especies autóctonas 
ornamentales, entre las que destaca Pitcairnia 
nubigena. En esta localidad, se han registrado 
121 especies de plantas vasculares pertenecientes 
a 71 géneros en 41 Familias, entre las que 
destacan Podocarpaceae, Sapindaceae, Lauraceae, 
Melastomataceae, Myrtaceae, Piperaceae, 
Orchidaceae y Rubiaceae (Ely et al. 2012). En 
localidades cercanas a La Bravera con vegetación 
propia de selva nublada sin intervención, como la 
selva nublada de La Carbonera (San Eusebio), se 
ha registrado la presencia de P. nubigena como 
componente del sotobosque (Engwald et al. 2000). 
La Estancia cuenta con bebederos artificiales para 
colibríes que diariamente son recargados con una 
solución azucarada que atrae una gran cantidad 
y variedad de especies de Trochilidae. Rengifo 
et al. (2005) reportaron 18 especies de colibríes 

(Familia Trochilidae) para la porción de selva 
nublada en la localidad de La Azulita, mientras 
que Bastidas (2012) encontró 10 especies de 
Trochilidae asociados a Psammisia hookeriana 
(Rubiaceae) en la Estancia.

Métodos

Morfología floral
Colectamos 61 flores en antesis de P. nubigena 
ubicadas en el ápice, medio y base del escapo de las 
inflorescencias y medimos 10 variables morfológicas 
con un vernier analógico marca Helios® (0,05 
mm de precisión): longitud máxima del perianto, 
longitud mínima del perianto, diámetro basal del 
perianto, diámetro apical del perianto, profundidad 
del perianto medida desde la base hasta la abertura 
por la cara interna de la flor, distancia base–abertura 
del perianto, longitud del estilo, longitud de las 
anteras, longitud de los filamentos y distancia 
antera–estigma medida desde el ápice de la antera 
hasta el ápice del estigma (Figura 1). 
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Figura 1. Variables morfológicas medidas en las flores de Pitcairnia nubigena: 1- longitud máxima del perianto, 
2- longitud mínima del perianto, 3- diámetro basal del perianto, 4- diámetro apical del perianto, 5- profundidad del 
perianto medida desde la base hasta la abertura por la cara interna de la flor, 6- distancia base–abertura del perianto, 
7- longitud del estilo, 8- longitud de las anteras, 9- longitud de los filamentosy 10- distancia antera–estigma, 
medida desde el ápice de la antera hasta el ápice del estigma.
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Para determinar si existían diferencias en el 
tamaño de las flores con respecto a su ubicación 
en el escapo, empleamos las variables longitud 
máxima del perianto (transformada con la función 
logarítmica), diámetro basal y apical del perianto, 
profundidad y distancia base–abertura, evaluamos 
la normalidad con el test Shapiro–Wilk, la 
homocedasticidad de las varianzas con el test de 
Levene y aplicamos un MANOVA con la prueba 
post hoc de la diferencia mínima significativa, 
DMS (Zar 1999, SPSS 1993).

Fenofases de botón a flor 
Caracterizamos los cambios fenológicos o 
fenofases que atraviesan los botones florales a lo 
largo de su maduración considerando cambios en el 
tamaño y color del perianto, forma de los sépalos, 
despliegue y visibilidad de pétalos, caraterísticas 
que reflejan el desarrollo de los botones, aun 
cuando no comprueben específicamente la 
diferenciación de las estructuras reproductivas 
durante este proceso. Para ello seleccionamos 23 
inflorescencias inmaduras y marcamos en cada una 
de 2 a 6 botones florales alternando las porciones 
basal, media y apical del escapo, lo que resultó 
en un total de 150 botones. Cada semana hasta 
la antesis floral, medimos la longitud, diámetro 
apical y diámetro basal del perianto de los botones 
marcados, registramos los cambios en su forma y 
color y verificamos la secuencia en la que ocurrió 
su maduración dentro de las inflorescencias. 
Calculamos el tamaño promedio mínimo para 
cada fenofase, considerando los datos de aquellos 
botones en lo que se observó en campo el cambio 
desde la fenofase anterior a la actual.
Seleccionamos 48 flores en pre-antesis, reconocidas 
por presentar sépalos semi-abiertos y pétalos 
sobresalientes sin desplegar. Excluimos 18 de 
ellas de los visitantes florales usando mallas de tul 
con orificios de 0,14 mm de diámetro, un tamaño 
suficiente como para evitar el ingreso del pico de las 
aves y de algunos insectos. En ambos tratamientos, 
flores expuestas y excluidas, registramos la 
duración de la antesis y aplicamos una prueba de 
U de Mann-Whitney (Zar 1999, SPSS 1993) con el 
objeto de evaluar si la ausencia de visitantes florales 
prolonga el tiempo de apertura de las flores. 

Pruebas de compatibilidad en P. nubigena
Determinación de la madurez de las estructuras 
reproductivas: Colectamos 49 botones florales y 
61 flores en antesis para observar la madurez de las 

estructuras reproductivas. Sumergimos los estigmas 
frescos en una gota de peróxido de hidrógeno al 3% 
durante 3 minutos (Kearns e Inouye 1993, Ramos 
et al. 2008) y consideramos que la presencia de 
burbujas indicaba la receptividad estigmática por la 
reacción del peróxido de hidrógeno con las enzimas 
peroxidasas presentes en la superficie del estigma 
(Kearns e Inouye 1993). Consideramos como 
anteras maduras aquellas que presentaban evidencia 
de dehiscencia y coloración amarillo claro.
Autopolinización autónoma: Seleccionamos 36 
flores en pre-antesis provenientes de diferentes 
inflorescencias, las excluimos empleando tela de 
tul y verificamos la producción de frutos. 
Autopolinización asistida: Luego de probar 
que las flores en pre-antesis presentan anteras 
dehiscentes y estigmas receptivos, excluimos 
28 flores en pre-antesis ubicadas en diferentes 
inflorescencias y ejecutamos la polinización 
manual aplicando su polen sobre el estigma con 
un pincel fino (Kearns e Inouye, 1993), repitiendo 
este procedimiento 2 a 3 veces.

Relaciones ornitófilas 
Para establecer el funcionamiento de la ornitofilia 
en P. nubigena, realizamos 48 horas de observación 
de las visitas de aves nectarívoras en plantas 
reproductivas con flores en antesis, empleando 
binoculares Pentax (10x40) y la guía de aves de 
Venezuela para la identificación (Hilty 2003).
Adicionalmente, contamos el número de flores en 
antesis y marchitas con evidencia de perforaciones 
en el perianto en 38 inflorescencias provenientes 
de plantas diferentes, como indicio del robo de 
néctar. Este método permite conocer el porcentaje 
de flores visitadas por robadores primarios, que son 
los responsables de la perforación de la corola; sin 
embargo, no permite conocer la cantidad de néctar 
extraída por este medio ni el número de visitas de 
robadores primarios y/o secundarios.
  
RESULTADOS

Morfología floral 
Las flores de P. nubigena presentan rasgos 
claramente ornitófilos, con pétalos y sépalos de 
color uniforme rojo oscuro a rosado oscuro, no 
fusionados entre sí y dispuestos en forma tubular. 
El perianto alargado alcanzó longitudes máximas 
de 64,5±8,3 mm y mínimas de 63,0±3,3 mm, con 
una abertura lateral producto de la separación 
existente entre los pétalos, que se inicia a una 



distancia  de 26,2±5,7 mm medida por la cara 
interna de la flor (Tabla 1). 
Las flores de P. nubigena presentaron valores 
similares de longitud máxima, diámetro basal y 
profundidad independientemente de su posición en 
el escapo (F=1,053; 2,552; 2,331 resp.; P>0,05). 
Sin embargo, el diámetro apical y la distancia base-
abertura cambió de acuerdo con la ubicación de la 
flor (F=3,261; 3,481; P<0,05), pues las flores de 
la base mostraron mayor diámetro apical respecto 
a las del medio (F=-0,0809; P<0,05) y las del 
ápice (F=-0,0746; P<0,05), mientras que las flores 
localizadas hacia la porción media del escapo, 
mostraron una mayor distancia base-abertura 
respecto a las de la base (F=0,03396; P<0,05) y las 
del ápice (F=0,3225; P<0,05) (Tabla 1). 
La separación espacial entre los ápices de las 
anteras y el estigma de las flores fue de 2,4±2,0 

mm.  La mayoría de los botones florales y flores 
evaluadas en las distintas fenofases, presentaron 
el estigma a una altura superior a la de las anteras, 
aunque también encontramos algunas flores en 
preantesis y flores en antesis con este patrón de 
disposición en forma inversa. Aunque el 28% 
de las flores en antesis examinadas presentó las 
anteras de una longitud superior a la del estigma, 
no encontramos diestilia en esta especie.
La quilla en los sépalos fue un carácter 
determinante para distinguir a P. nubigena de 
Pitcairnia meridensis, especies que no pueden 
ser distinguidas en estado vegetativo y que 
aun en condición reproductiva muestran flores 
bastante similares. Adicionalmente, en los 
ejemplares colectados en la localidad bajo estudio 
encontramos diferencias en la coloración y en 
la longitud del perianto: P. meridensis con un 
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Variable morfológica
Promedio ± DE 

(mm)

Rango de 

variación (mm)

Longitud máxima del perianto 64,5 ± 8,3 53,9 – 75,9

Longitud mínima del perianto 63,0 ± 3,3 56,9 – 69,8

Diámetro apical del perianto

Ápice 6,5 ± 1,1

Medio 6,6 ± 1,1

Base 7,3 ± 1,1

4,1 –8,9

5,1 – 8,6

5,3 – 9,0

Diámetro basal del perianto 8,0 ± 0,7 6,1 – 9,7

Profundidad del perianto 26,2 ± 5,7 16,5 – 40,3

Distancia base-abertura del perianto

Ápice 32,5 ± 4,9

Medio 35,7 ± 4,7

Base 32,3 ± 4,2

24,3 – 40,9

29,4 – 45,7

26,0 – 41,0

Longitud del estilo 46,1 ± 4,5 36,9 – 53,8

Longitud de las anteras 9,8 ± 0,8 4,5 –20,6 

Longitud de los filamentos 46,5 ± 3,9 26,6 – 59,2

Distancia antera–estigma 2,4 ± 2,0 0,2 – 18,0

Tabla 1. Características morfológicas de las flores de P. nubigena.
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Nota: los datos numéricos corresponden a los tamaños mínimos registrados para cada fenofase, salvo en la 
antesis que muestra el tamaño promedio.
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perianto más anaranjado y de mayor longitud, 
mientras que las flores de P. nubigena fueron más 
rojizas y de menor longitud.

Fenofases de botón a flor 
Distinguimos 4 fenofases basadas en diferencias 
de forma y color de los sépalos, despliegue de 
los pétalos y tamaño del perianto  (Tabla 2). Las 
fenofases Botón 1 y Botón 2 están representadas 
por botones florales, que se distinguen por tener 
los sepalos curvos en la fenofase más inmadura 
y los sépalos rectos en la segunda fenofase. La 
fenofase 3 corresponde a flores en pre-antesis y 
la 4 a las flores en antesis. Cabe destacar que el 
pronunciado cambio de longitud en el perianto de 
la fenofase 3 a  la 4 es producto del despliegue de 
los pétalos durante la antesis. 
El 39% de los botones florales marcados 
inicialmente murieron, por lo que sólo en 92 de 
ellos pudimos registrar algún cambio de fenofase 
y en una porción de ellos más de un cambio de 
fenofase. El tiempo acumulado de maduración 
en las inflorescencias desde la fenofase 1 a la 
4 fue de aproximadamente 87 días (Figura 2), 
lo que indica que los botones florales pueden 
permanecer cerrados y en crecimiento cerca de 3 
meses antes de alcanzar la antesis. La fenofase de 

mayor tiempo de duración fue la 2, con un tiempo 
promedio de 55 días, mientras que la fenofase más 
corta fue la 3 (pre-antesis), la cual duró menos de 
una semana. Por tal motivo, no fue posible detectar 
en las flores marcadas el cambio a la fenofase 4, 
ya que los botones de fenofase 2 eran detectados 
en fenofase 4 en el muestreo siguiente. 
El tiempo de antesis para las flores excluidas de 
los visitantes florales fue de 2,0±0,5 días, mientras 
que para las flores expuestas la antesis duró 1,0±0,5 
días, sin que hubiesen diferencias significativas 
entre ambos tratamientos (t=-1,036; P>0,05), por lo 
cual resultó un tiempo de antesis de 1,5±0,5 días.
La secuencia de maduración de los botones florales 
dentro de las inflorescencias fue basal–apical; los 
botones ubicados en la base de las inflorescencias 
alcanzaron primero la antesis, posteriormente los 
botones ubicados en el medio y finalmente los del 
ápice. Considerando que el número de botones 
que permanecen vivos en la inflorescencia una 
vez que las flores basales alcanzaron la antesis 
fue de 33,2, que el número de flores en antesis 
sincrónica por inflorescencia fue de 3±1 (datos 
no publicados) y que el tiempo de antesis fue 
de 1,5±0,5 días, estimamos que la inflorescencia 
marchita en aproximadamente 17 días luego de 
que las primeras flores alcanzan la antesis. 

Fenofase
Despliegue 
de los 
pétalos

Forma de 
los sépalos

Color de 
los sépalos

Longitud 
del 

perianto 
(mm)

Diámetro  
basal 
(mm)

Diámetro 
apical 
(mm)

n

Botón 1 No visibles Curva Verde claro a 
pardo claro 13,0 ± 4,6 2,7 ± 0,6 0,9 ± 0,3 44

Botón 2 No visibles Recta
Pardo, 
naranja a rosa 
oscuro

30,6 ± 4,6 5,3 ± 0,9 1,3 ± 0,3 81

Preantesis Visibles y 
plegados Recta Rojo o rosa 

oscuro 37,3 ± 5,5 6,9 ± 0,7 3,1 ± 0,7 16

Antesis Desplegados Recta Rojo o rosa 
oscuro 65,5 ± 3,5 8,0 ± 0,7 6,8 ± 1,1 61

Tabla 2. Descripción morfológica de las fenofases florales en P. nubigena (promedios y desviación estándar).



Autocompatibilidad en P. nubigena
Observamos sincronía en la maduración de las 
anteras y el estigma en el 100% de los botones 
evaluados desde la fenofase 3 hasta la 4, que 
constituye la antesis (14 flores en preantesis y 
61 en antesis). Todos los botones evaluados en 
fenofase 2 (35) mostraron estigmas receptivos, 
con anteras inmaduras en el 59% de ellos. 
Por otra parte, un bajo porcentaje de flores tratadas 
por autopolinización autónoma y autopolinización 
asistida logró producir frutos: el 19,4% de las flores 
fueron fecundadas por autopolinización autónoma 
y el 7,1% por autopolinización asistida. Aunque 
es mayor el porcentaje de frutos producidos por 
autopolinización autónoma en comparación con 
la asistida, la suma de ambas sugiere que 26,5% 
de los botones que producen frutos son producto 
de autopolinización.

Relaciones ornitófilas 
Encontramos que las flores de Pitcairnia nubigena 
fueron visitadas por cinco especies de colibríes 
y una especie de ave de percha. Adelomyia 
melanogenys, Coeligena torquata, Heliangelus 
mavors y Colibri coruscans (Trochilidae) 
realizaron visitas frontales a las flores y podrían 
fungir como polinizadores potenciales de P. 
nubigena. Aglaiocercus kingi (Trochilidae) y 
Diglossa albilatera (Thraupidae) realizaron 
acercamientos laterales a las flores actuando como 
robadores de néctar.
Finalmente, la incidencia de robo de néctar en 
flores de P. nubigena fue muy baja, con un valor 

promedio de 1±2 flores robadas por inflorescencia, 
lo que indica que del total de botones y flores 
presentes por inflorescencia, sólo de 3,4 a 6,9% 
de las flores son robadas.   

DISCUSIÓN

Morfología floral en Pitcairnia nubigena
Las flores de P. nubigena presentaron una longitud 
del perianto de 64,5 mm, estando entre las más 
largas de las especies ornitófilas del mismo género 
que se distribuyen en Los Andes venezolanos, entre 
50 y 75 mm (Hornung y Gaviria 2013). Aunque 
ha sido reportado un valor de tamaño de corola 
similar para P. meridensis de 64mm (Hornung 
1998), la comparación cualitativa en ejemplares 
de la localidad bajo estudio parece indicar que P. 
nubigena tendría una corola más pequeña.
Las flores de P. nubigena presentaron tamaños 
variables en función de su posición en el escapo, 
siendo aquellas basales las de mayor diámetro apical, 
lo cual les permitiría albergar una mayor cantidad 
de néctar con respecto a otras flores ubicadas dentro 
de las inflorescencias. En la especie Aechmea 
beeriana, otra Bromeliaceae ornitófila, Nara y 
Webber (2002) encontraron una mayor producción 
de néctar en las flores basales de las inflorescencias. 
Por ser las flores basales las primeras que maduran, 
una cantidad cuantiosa de néctar podría determinar 
rutas de forrajeo de potenciales polinizadores, que 
una vez que descubren el recurso provisto por una 
inflorescencia nueva, siguen realizando visitas 
mientras encuentren flores en antesis. 
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Los caracteres ornitófilos de las flores de P. 
nubigena lograron atraer aves nectarívoras 
pertenecientes a la Familia Trochilidae (Colibríes) 
y a la Familia Thraupidae (Pinchaflores); la 
primera de ellas considerada como especialista en 
extracción de néctar y polinización (Ornelas 1996, 
Cronk y Ojeda 2008) y la segunda como robadora 
de néctar (Inouye 1980, Maloof e Inouye 2000, 
Rojas 2007). Ambos grupos de aves nectarívoras 
se han registrado visitando otras especies de 
plantas ornitófilas localizadas en selvas nubladas 
venezolanas (Valois-Cuesta y Novoa-Sheppard 
2006, Betancourt 2009) y particularmente en la 
Estancia La Bravera (Bastidas 2012).
Las flores de P. nubigena fueron visitadas de manera 
frontal por especies de colibríes con longitudes 
de picos variados; desde Coeligena torquata 
con 33mm hasta Adelomyia melanogenys con 
13mm (Hilty 2003). La visita frontal de especies 
de pico corto en las flores puede ocurrir puesto 
que los pétalos no son rígidos, no se encuentran 
soldados y el perianto tiene una abertura lateral, lo 
que permite a los colibríes de pico corto acceder 
al nectario localizado en el fondo de las flores. 
Sin embargo, especies como Aglaiocercus kingi 
prefieren realizar visitas laterales a las flores, pese 
a que la longitud de su pico es similar al de A. 
melanogenys. 
Esta morfología particular en las flores de P. 
nubigena, que les permite recibir visitas frontales 
o legítimas de especies tanto de pico largo como 
corto, podría ser ventajosa para su reproducción, 
ya que incrementa su espectro de polinizadores 
potenciales, tal y como ocurre en especies 
ornitófilas de corola corta y especies que pueden 
comprimir su corola ante la visita de colibríes 
de pico corto como Aphelandra runcinata 
(Acanthaceae) (Rengifo et al. 2005). Un mayor 
número de especies visitantes podría traducirse en 
un incremento de la frecuencia de visitas, lo que 
a su vez podría incrementar las probabilidades de 
polinización en las flores.
Adicionalmente, esta misma característica de la 
abertura lateral podría contribuir a la disminución 
de la incidencia del robo de néctar, resultando en 
valores relativamente bajos (3,4 a 6,9% de flores 
por inflorescencia) e incluso menores a los de 
otras especies ornitófilas de corola corta como 
Psammisia hookeriana, en la cual se ha registrado 
un robo de 19 a 74% para la misma localidad 
(Bastidas 2012). En general, la incidencia de 
robo de néctar en flores de corola larga suele ser 

mayor respecto a las flores de corola corta, dada la 
dificultad de las aves nectarívoras de pico corto para 
acceder frontalmente al nectario de los periantos 
más largos (Stiles et al. 1992, Arizmendi 2001, 
Rojas 2007), por lo que la existencia de la abertura 
lateral estaría eliminando este impedimento. Por 
otro lado, McDade y Weeks (2004) indican que las 
aves nectarívoras tienden a visitar un amplio rango 
de recompensas, acorde con la disponibilidad 
de los recursos estacionales ofrecidos por las 
plantas, por lo cual es posible que el patrón de 
alimentación de las aves robadoras se alterne entre 
el néctar producido por las flores de P. nubigena 
y el de otras especies ornitófilas encontradas en 
La Bravera (Ely et al. 2012). La baja producción 
de inflorescencias de P. nubigena durante el año 
de muestreo (Obs. Pers.), pudo favorecer el que 
los robadores de néctar optaran por consumir otras 
especies ornitófilas con una mayor disponibilidad 
de recursos para ese periodo.
Asimismo, una baja incidencia de robo puede 
deberse a migraciones estacionales de las 
aves nectarívoras (Lasso y Naranjo 2003). No 
obstante, no conocemos el ensamble completo 
de aves asociado a P. nubigena ni sus patrones 
de migración para poder establecer una conexión 
entre estos. Adicionalmente, encontramos que 
algunas flores robadas presentaron daños en sus 
estilos (Azuaje 2013), lo cual podría tener efectos 
sobre la posterior producción de frutos de esas 
flores, de modo que el robo estaría efectivamente 
afectando el éxito reproductivo de la planta, tal 
como se ha encontrado en otros trabajos (Traveset 
et al. 1998, Navarro 1999). Sin embargo, debe 
realizarse un estudio más detallado al respecto 
para conocer el verdadero efecto de estos daños 
sobre la reproducción de las flores robadas.

Fenofases florales 
La maduración de los botones florales dentro de 
las inflorescencias de P. nubigena ocurrió en una 
secuencia basal–apical, tal como ocurre en otras 
especies de Bromeliaceae (Smith y Downs 1974, 
Hornung 2006). Esta secuencia resulta de la expresión 
de la arquitectura vegetal propia de este grupo de 
especies, la cual está determinada genéticamente y 
sólo puede ser afectada por condiciones ecológicas 
extremas (Perreta y Vegetti 2005).
El tiempo de maduración de las inflorescencias 
de P. nubigena fue de 87 días, mientras que otras 
especies como Pitcairnia flammea var pallida y 
Pitcairnia heterophylla requieren sólo 15 y 52 
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días respectivamente. Es posible encontrar gran 
variación entre estos tiempos, sin que exista una 
correlación aparente entre subfamilias o géneros; 
no obstante, el tiempo de maduración de los 
botones florales en las Bromeliaceae suele ser 
un proceso lento comparado con el tiempo de 
duración de la antesis de las flores en general 
(Smith y Downs 1974). 
La duración de la antesis en las flores de P. 
nubigena fue de 1,5±0,5 días, intervalo de tiempo 
similar al registrado en la mayoría de las especies 
de Bromeliaceae, en las que se han reportado 
valores de 1 a 3 días (Machado y Semir 2006). 
Las flores de P. nubigena aisladas con mallas de 
tul no incrementaron este tiempo con respecto a 
las flores expuestas a los visitantes florales, lo que 
indica que el tiempo de antesis no es afectado por 
la falta de visitas florales. Aunque mantener las 
flores en antesis hasta que ocurran las visitas por 
un polinizador podría incrementar la probabilidad 
de polinización cruzada, esta estrategia puede 
ocasionar pérdidas energéticas que podrían 
afectar la viabilidad del polen de las flores y su 
posterior producción de frutos, dada la inversión 
de energía necesaria para mantener la respiración, 
transpiración y la producción de néctar (Ashman 
y Schoen 1997); por tanto, mantener el tiempo de 
antesis independientemente de las visitas florales 
podría, en este caso, evitar una pérdida energética.

Mecanismos de compatibilidad de P. nubigena
La distancia existente entre las estructuras 
reproductivas de la flor permite describir a 
esta especie como hercogámica, aunque puede 
considerarse como una hercogamia relativamente 
débil, puesto que la parte apical de las anteras 
puede solaparse con la porción basal del estigma. 
De esta forma, las flores de P. nubigena son 
hercogámicas, en su mayoría de tipo proximal 
(72%) ya que el estigma sobrepasa las anteras, 
aunque también es posible encontrar hercogamia 
reversa por una disposición inversa en estas 
estructuras (sensu Webb y Lloyd 1986). A pesar de 
la variabilidad en la hercogamia y en la posición 
de la antera respecto al estigma, no ocurre diestilia 
en esta especie. 
El grado de hercogamia puede influir en las tasas 
de autopolinización de las flores y se espera que 
cuanto mayor es la distancia antera-estigma haya 
una menor capacidad para autopolinizarse (Lloyd 
y Schoen 1992). La existencia de hercogamia 
podría ser la explicación para que sólo el 19,4% 

de las flores de P. nubigena generara frutos en los 
experimentos de autopolinización autónoma. Este 
mecanismo, por una parte, podría ser ventajoso ya 
que disminuye la probabilidad de endogamia en la 
población, aunque también podría ser perjudicial 
para aquellas flores que no reciban visitas de los 
polinizadores al disminuir en ellas la probabilidad 
de autopolinización autónoma. En contraste, para 
otras especies del género Pitcairnia con distancias 
antera–estigma superiores a las de P. nubigena, 
se ha registrado una mayor proporción de flores 
autofecundadas: 35,5% en P. flammea y 28,5% en 
P. albiflos (Wendt et al. 2002), lo cual pareciera 
contradecir la hipotesis de que a mayor distancia, 
menores tasas de autopolinización. Es importante 
mencionar que aunque descartamos la presencia 
de dicogamia en las flores, no podemos asumir 
que en P. nubigena no puedan existir mecanismos 
fisiológicos que inhiban la autofecundación y 
que estén contribuyendo a la baja proporción 
de autopolinización registrada. No obstante, 
no encontramos estudios que demuestren la 
presencia de estos mecanismos fisiológicos en 
otras especies del género Pitcairnia o en otros 
géneros de Bromeliaceae.  
Por otro lado, sólo el 7,1% las flores de P. nubigena 
produjo frutos luego de la autopolinización asistida, 
en contraste a 19,4% de autopolinización autónoma 
y a 73,3 y 28,5% de autofecundación facilitada en 
P. flammea y P. albiflos respectivamente (Wendt 
et al. 2002). Nuestros resultados indican que en P. 
nubigena la autopolinización es posible, aunque 
con un éxito en baja proporción, de forma que la 
autocompatibilidad parece ser un rasgo frecuente 
en la Familia Bromeliaceae, tal como lo señalan 
Matallana et al. (2010), quienes lo interpretan 
como un mecanismo de aislamiento reproductivo 
en presencia del flujo de polen entre especies 
congenéricas simpátricas. Sin embargo, otros 
autores señalan que se trata de un mecanismo 
ventajoso que permite asegurar la producción de 
frutos cuando hay una baja densidad de población ó 
deficiencia de polinizadores (Charlesworth 2006).
En nuestra experiencia, la emasculación de 
botones en P. nubigena para realizar ensayos de 
polinización cruzada no resulta factible, pues los 
botones florales se marchitan al quedar expuestos 
a la humedad y a los hongos. La emasculación en 
flores de fenofases inmaduras evita que el perianto 
ejerza su función de protección al pistilo y los 
estambres hasta completar la madurez (Hopkins 
2006). Para la especie Canistrum aurantiacum 
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(Bromeliaceae) también se ha encontrado que la 
acumulación de humedad dentro de las flores ha 
favorecido el desarrollo de hongos que han dañado 
parte de las flores en antesis (Siqueira-Filho y 
Machado 2001). En todo caso, la realización 
de experimentos de polinización cruzada en P. 
nubigena vía emasculación, debe considerar 
que los estigmas pueden impregnarse con polen 
maduro de la misma flor desde la fenofase 3. 
Algunas técnicas alternativas que se pueden 
utilizar incluyen observar la germinación del 
polen y verificar el crecimiento de tubos polínicos 
a través de los estilos u observar los óvulos al 
remover una porción del ovario y esperar el 
desarrollo de los frutos (Kearns e Inouye 1993). 
Sin embargo, dada su complejidad, estas técnicas 
no pueden ser realizadas en campo.
Pese a que no pudimos comprobar la eficacia de 
la polinización cruzada en P. nubigena, sabemos 
que sus plantas pueden producir inflorescencias 
con 3±1 flores en antesis sincrónica, lo que podría 
incrementar las probabilidades de polinización 
cruzada entre inflorescencias provenientes de 
distintas plantas. Lloyd y Schoen (1992) consideran 
que en aquellas especies que producen más de 
una flor en antesis simultánea, la geitonogamia 
entre sus flores es virtualmente inevitable y ya 
que tanto la geitonogamia como la fecundación 
por polinización cruzada requieren de vectores 
animales para lograr el éxito, es muy posible que P. 
nubigena también presente polinización cruzada. 
Incluso, Wendt et al. (2002) han reportado la 
ocurrencia de polinización cruzada exitosa en 
otras especies de Pitcairnia como P. flammea y 
P. albiflos, que también poseen rasgos ornitófilos 
y son autocompatibles al igual que P. nubigena. 
Tales hallazgos, sumados a los rasgos ornitófilos 
de las flores de P. nubigena y a la evidencia 
aportada en este trabajo sobre visitas florales 
por aves nectarívoras, muestran que P. nubigena 
cuenta con dos mecanismos de polinización 
capaces de producir frutos: polinización cruzada 
con la participación de vectores animales y 
autopolinización. 
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