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Los frailejones una subtribu endémica de los Andes himedos tropicales albergan
una abundante fauna, especialmente de artrépodos. En los paramos de los alrededores de
Bogota se encuentran al abrigo de las hojas muertas muchas veces mas de 80 especies de
diferentes ordenes que viven alli durante mucho tiempo y llevan a cabo a veces todo su
desarrollo en dicho merotopo; en las rosetas se encuentran frecuentemente mds de 10 es-
pecies y en las inflorescencias mas de 35. La mayor particularidad, abundancia y concen-
tracion de biomasa se presenta en la fauna estacionaria floral, donde se observa un patrén
caracteristico bastante uniforme de distribucidon de especies (Coleoptera, Diptera, Hyme-
noptera, Lepidoptera y oiros) dentro de cada especie de Espeletiinae pero con diferencias
marcadas en los diferentes géneros (Espeletia, Espeletiopsis, Coespeletia, Ruilopezia). La
“fitness”’ de las Espeletiinae examinadas esta influenciada por algunos insectos fitéfagos
de la roseta (Pseudococcidae, Aphidioidea, Curculionidae, larvas de Lepidoptera y otros),
por la participacion probable de especies voladoras de la fauna estacionaria y visitantes de
los capitulos en la polinizacidn ajena, por daiies producidos por insectos en las flores {en
las 4reas de observacién con un promedio hasta 5% ), por pajaros frugivoros (Fringillidae
spp. y otras; hasta 10% de las semillas) y en 2 piramos por Agouti sp. (Rodentia) que
tumba los troncos y come la médula. Ademas se discute el origen y adaptaciones de la
fauna de antrdpodos.

Abstract

The giant rosette plants are endemic to the humid -tropical Andes and harbour a
rich fauna, especially of arthropods. In paramos near Bogota, in some cases over 80 espe-
cies of greatly diverse orders were found in the cover of dead leaves around the trunk.
These species remain there for a substantial time, and in some instances complete their
entire development there. A further 10 such species were found on the leaf rosettes, and
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over 35 on the flowerheads, which exhibit a characteristic guild of species (of Coleoptera,
Diptera, Hymenoptera, Lepidoptera, etc.) which is largely constant within each plant ge-
nus, but with marked differences between different genera (Espeletia, Espeletiopsis, Coes-

peletia, Ruslopezia).

The fitness of the Espeletiinae in the observation areas was influenced inter al. by
the phytophagous insects of the leaf rosette (Pseudococcidae, Aphidioidea, Curculioni-
dae, Lepidoptera larvae etc.) by the activity of flying forms of the flowerhead fauna in
the necessary cross-pollination (Curculionidae: Phyllotrox spp., Staphylinidac: Polylobus
spp., Bibionidae: Dilophus spp. and others) in the pollinization, by insect damage to
flowers (Lepidoptera, Diptera etc., up to 5%), by frugivorous birds (Fringillidae spp. etc.,
up to 10%of the fruits} and in 2 paramos by Agouti sp. (Rodentia) cutting the trunks and
eating the medulla. Origin and adaptations of the arthropod fauna are discussed.

1. Introduccion

Las espeletiihae conocidas en Suramérica co-
mo frailejones forman una subtribu dentro de las
Heliantheae-Asteraceae con 7 géneros y unas 140
especies. Por su gran tamafio, sus hojas general-
mente lanosas, su forma arrosetada sus inflorescen-
cias muchas veces muy vistosas, son un elemento
caracteristico de la vegetacion del paramo andino.
Crecen en la zona altitudinal comprendida entre
2400 y 4500 m en los Andes de Ecuador, Colom-
bia y Venezuela, En las regiones bajas penetran al
matorral o a las partes abiertas del bosque montano
y son dominantes especialmente en los paramos de
gramineas.

Su dominancia en gran parte de esta region,
en la cual pueden alcanzar grados de cobertura de
mas del 40% y la penetracion en un ambiente con
condiciones climaticas extremas han dado lugar a
varios trabajos relativos a las adaptaciones y estra-
tegias que sirven de hipdtesis para explicar la pro-
pagacion rdpida de la subtribu desde su centro de
origen, que muy probablemente se encuentra en los
Andes venezolanos (Cuatrecasas 1986, Van der
Hammen & Cleef 1986), para la radiacion fuerte y
para sus “‘fitness” probada durante los ultimos 3—4
millones de afios, Temas de estos trabajos han sido
entre otros: Importancia de la pubescencia en las
hojas (Meinzer & Goldstein 1985), la economia hi-
drica bajo condiciones climaticas extremas (Golds-
tein & Meinzer 1983, Goldstein, Meinzer & Monas-
terio 1984, Pérez 1987), la resistencia contra tem-
peraturas bajas (Goldstein et al. 1985, Rada et al.
1985, 1987) y otras adaptaciones especialmente a
las condiciones extremas en algunos pidramos vene-
zolanos (p.e. Baruch 1979, Smith 1981, Monaste-
rio 1986, Azocar 1988).

Poca atencion se ha prestado hasta ahora a las
relaciones entre las Espeletiinae y los animales a pe-
sar de tratarse de un factor importante con respec-
to a la efectividad de la estrategia general de las Es-
peletiinae. Sturm (1978) y Sturm & Rangel (1985)
hicieron hincapié en la fauna abundante de artro-
podos en las diferentes partes de los frailejones.
Berry (1986) describe mecanismos de polinizacion
del género Espeletia v menciona observaciones y

experimentos sobre la polinizacién por aves e insec-
tos. Snow (1983) cbservo diferentes especies de co-
libries visitando capitulos de espeletias. Hunter
{1988) describe varias especies de Drosophila, cu-
yas larvas viven en los capitulos de Espeletiinae.
Sturm (1990 a) entra en algunos detalles acerca de
la fauna estacionaria de los capitulos de algunas es-
pecies de Espeletiinae. El presente trabajo reune al-
gunas observaciones sobre diferentes tipos de rela-
ciones existentes, entre la espeletias y los animales.
Uno de los objetivos es estimar en una primera
aproximacion los dafios causados con respecto a la
reproduccion y sus consecuencias para la estrategia
de las espeletias.

Puesto que el tiempo disponible para observa-
ciones y experimentos en el campo fue restringido,
no pueden presentarse resultados definitivos. Espe-
cialmente la diversidad de las estrategias de diferen-
tes especies y géneros y la diversidad de las relacio-
nes entre plantas y animales se encuentran bastante
incompletas. Por eso en este trabajo se insiste en
primer lugar en la importancia de la fauna para el
entendimiento de la estrategia de las espeletias y se
pretende estimular la realizacion de otros trabajos
similares,

2. Material

Abreviaturas: E. = Espeletia, fl. = flores, gr. =
grandiflora, h.m. = hojas muertas, Mons. = Monse-
rrate, P. = Paramo, ro. = roseta.

Las observaciones se refieren a las siguientes
especies y localidades de Espeletiinae:

Espeletia grandiflora H. et B., Paramo de Monserra-
te, 3200--3300 m, 4° 15’ N, 74° 1 W: 1968,
1985, 1986, 1989.

Paramo de Chisaca, 3600—3800 m, 4° 17’N,
74° 12> W: 1985, 1986, 1989.

P. de Chingaza, 3450—3700 m, 4° 40’ N, 73°
47 W: 1985, 1986, 1989,

Espeletia barclayana CUATR., P. San Cayetano
(Laguna Seca), 3600 m, 5° 14’ N, 74° 2° W:
1989.

Espeletia hartwegiana, ssp. centroandina CUATR.,

" P. del Tolima, 3700 m, 4° 38’ N, 75° 2’ W:
1989.
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TABLA 1

Desarrollo vegetativo de Espeletia grandiflora; relaciéon de 10 clases de longltud del tronco (=distancia superficie del suelo—

vértice basipétalo de las hojas ]ovencs) y de la longitud de hojas con el nimero de ejemplares. Piramo de Monserrate, 1 + 23.

1X.1989, 2 cuadrados de 100 m? i longitud de hoja =]ongitud de una hoja adulta con pedinculo pero sin-basipétale, ¢ =pro-
medio, n = nimero de ejcmplarcs medidos, A =variacién absoluta; explicaciones adicionales en el texto.

Longitud del

tronco encm <1 |1 -49] 5-9 [10-1920-39(40 -59/60-78 [80- 99 [100-113 120139
N2 de

cempiores 1101161 7 |12 /30|26 |11 | 9| 2|1
I’;"’?g”“dgm, 29189 107 (61| =20 [33 (6} [37 (251 (39126} |37 (1) {40 19) |42 (2) |40
oja

en cm 1-55 |55-15 26-38 | 31-42 | 31-44 | 32-44 | 31-47 | 40-44

Espeletia argentea H. et B., P. de Chingaza, 3000 Mons., Mérida, E. gr., E. schultzii: fl.; Ph. la-

m: 1989,

Espeletia pycnophylla ssp. angelensis CUATR., P.
El Angel, Ecuador, ca 3600 m, 0° 40’ N, 77°
56* W: 1988, 1989,

Espeletia schultzii WEDD., P. Pico Espejo, 3450—
4050 m, 8° 35’ N, 71° "W, 8% 34’ N, 71° 4’
W: 1989,

P. de Mucujabi, 3500 m, 8° 49’ N, 79° 47T° W
1989.

Espeletiopsis corymbosa (H. et B.) CUATR., Bo-
gota, encima del Parque Nacional, 2750 m:
1985, 1986, 1989.

P. de Monserrate: 1985, 1986, 1989,

Espeletiopsis pannosa (STANDL.) CUATR., P. Pi-
co Espejo, 3450 — 4050 m: 1989.

Coespeletia spicata (SCH. BIP.) CUATR., P. Pico
Espejo, 4050 m 1989.

Ruilopezia atropurpurea (A.C.SM.) CUATR., P.
Pico Espejo, 3450 m: 1989.

Determinaciones de especies de animales en-
contradas en ejemplares de Espeletiinae:

Phasmatodea {Phylliidae): Autolyca bogotensis
(GOUDQT, 1843), Mons.: h.m.; A. flavolim-
bate REDTENBACHER, 1906: Cumbal, h.m_;

Hemiptera (Membracidae): Maturnaria lloydii FUN-
KHOUSER, Alto Belén, E. brachyaxiantha
DIAZ: ro.; Micrutalis lugubrina, Duriameina,
en L;banothamnus glossophylius (MATTF.)
CUATR.: ro.; Penichronphorus luteus FUNK-
HOUSER, Alto Belén, Mons. E. brachyaxian-
tha: ro.; P. reductus RICHTER, Chingaza, E.
£r.: ro.

Coleoptera (Melyridae: Dasytinae): Haplamaurus
kiesenwetteri KIRSCH, 1865, Alto Belén,
Chingaza, Chisaca, Mons.: fl.; H suturalis
KIRSCH, 1889, Alto Belén, La Rusia, Monse-
rrate: fl.; H. testaceimembris PIC, 1910, Chi-
saca, E, gr.: fl.

(Curculionidae): Exorides lindigi (KIRSCH), Mons.
E, gr.: ro.; Phyllotrox aristidis VOISIN, 1986,

motitei VOISIN, 1989 (como Ph. ar.).

(Latridiidae): Corticarina adamsi JOHNSON, Chin-
gaza, E. gr.. h.m.; C. silvicola RUCKER, Mons.,
Ruiz: h.m., Guasca: E, gr., C. sturmi RUC-
KER, Mérida. fl. Aridius montuosus RUCKER.
Cumbal, E. pycnophylla: h.m.; A, necessarius
RUCKER, Cumbal E. pycnophylia, Chisaca,
Mons., E. gr.; hm., fl.: Cartodere constricta,
(GYLENHAL), Guasca, E, gr.. h.m.
(Staphylinidae):  Gnathymenus cleofanus
HERMAN, 1981, Mons., E. gr.: h.m.: G. gerus
HERMAN, 1981, Mons., E. gr.: h.m,

Diptera (Bibionidae): Dilophus espeletiae STURM,
1990, Mons. E. gr.: fl.;

Iscpoda (Bathytropidae): Colomboscia cordillerae
VANDEL, Chisacd, E. gr.: h.m.;
{Philosciidae): Proischioscia sturmi VANDEL,
Chisacd, E. gr., h.m.; Erophiloscia longistyla

VANDEL, Chingaza, Guasca, Mons.: E. gr.:
h.m.
(Sphaeronisciidae): Colomboniscus regressus

VANDEL, Mons., E. gr.: h. m.

Acari (Oribatei): Amerioppia espeletiarum BA-
LOGH, Cocuy, E. lopezii, Mons. E. gr.: hm.;
A. columbiana BALOGH, El Tablazo,E. gr.,
h.m_; A. cocuyana BALOGH, Cocuy, Es. co-
lumbigna: h.m.; Chavinia similis BALOGH,
Huila, E. hertwegiana: h.m.; Gymnocetes mar-
gmnatus BALOGH, Huila, E. hartwegiana: h.m;
Oxyoppia polita BALOGH, Mons., E. gr.: h.
m_; Reductoppia espeletice BALOGH, Huila,
E. hartwegiana: h.m.; Procorynetes andium
BALOGH, Mons,, E. gr.. ham.; P. espeletiae
BALOGH, Huila, E. hartwegiagna: h.m.. Rha-
Phidiosus alticola BALOGH, Mons., E. gr.: h,
m.; Sturmacerus espeletise BALOGH, Mons.,
E. gr.; Mucubaji, E. shultzii: h.m.

{(Uropodina): Nenteria ruizae HIRSCHMANN &
WISNIEWSKI, Mons., Sumapaz, E. gr., hm.;
N. sturmi H. & W., Chingaza, El Tablazo, E.
gr.. h.m.; Trichuropoda monserratensis H &
W., Mons, E, gr.; T. paucistructura H. & W_,
Cocuy, E. wrezii; T. ruizae H & W., E. hart-
wegiana; T. sumapazae H. & W., Mons., Suma-



670 REV. ACAD. COLOMB. CIENC.: VOL. XVII, NUMERO 67 — DICIEMBRE DE 1990

paz, E. gr.; T. sturmi H. & W., Chingaza, El
Tablazo, E. gr.; T. sturmisimilis H. & W., Ruiz
E. hartwegiana (todos entre h.m.)

Arachnoidea (Pseudoscorpiones): Parachernes albo-
maculatus (BALZAN), Mons., Chisaca, E. gr.:
h.m.

Gastropoda (Bulimulidae): Plekocheilus (Aeropic-
tus) succinoides BREURE, Sumapaz, E. gr; h.
m.; P. (A.) zilchi BREURE, Mons. E. gr.: h.m.

Otras determinaciones véase Sturm (1978 p.
72-84) y Sturm & Rangel (1985) p. 147-157).

3. Metodos

Las poblaciones de espeletias y los danos cau-
sados por animales se registraron en lo posible en
cuadrados de 5 x 5 hasta 10 x 10 m?. Se determind
el nimero de ejemplares, longitud del tronco, dia-
metro de la roseta, longitud de la lamina foliar, na-
mero de inflorescencias, numero y estado de capi-
tulos y clase y escala de los danos. El grado de de-
sarrollo medio de los capitulos se determin6 como
el promedio de los factores de desarrollo de todas
las plantas del cuadrado (véase texto de latabla 2 y
Sturm 1990 a). Para el examen microscopico se
preservaron flores y otras partes incluidas en resina

artificial (Euparal). Las recolecciones de la fauna
de artropodos se hicieron por los métodos siguien-
tes: Red de rozar (diametro 30 c¢cm, por lo menos
100 golpes dobles en registros semicuantitativos);
red de golpe (didmetro 80 cm, series de 10 mues-
tras); extraccion de muestras hasta mas o menos
500 ml y hasta unos 100 g de peso seco en aparatos
de Berlese-Tullgren (bombillos de 25—60 watios);
cria de insectos de flores en bolsas de plastico per-
foradas, controles cada dos dias, regulacion de la
humedad por papel de filtro seco o vaporizador de
agua.

4. Observaciones con respecto al desarrollo
de algunas Espeletiinae

4.1. Desarrollo vegetativo

El desarrollo vegetativo se inicia, casi siempre,
de semillas (aquenios). Parece que la multiplicacion
vegetativa nunca se ha registrado, aunque teorica-
mente seria posible puesto que el tronco puede for-
mar raices cladogenas en un ambiente constante-
mente humedo (observaciones en E. argentea,Chin-
gaza). Ademas se pueden formar brotes laterales
con hojas p.e. regularmente en Libanothamnus,
también en Espeletia (p.e. en E. hartwegiana) y Es-
peletiopsis (p.e. en Es. corymbosa después de la

FIGURA 1

Parte de un capitulo de E. grandiflora, visto de arriba con Phyllotrupes n. sp. (Chrysomelidae); flores cerca del centro cerradas
y tapadas por hojas tegmentarias; estigmas de las flores cerca del centro cerradas y tapadas por hojas tegmentarias; estigmas de
las flores periféricas bien visibles; diametro del disco 2 cm.
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pérdida de la yema terminal). Ambas capacidades
podrian facilitar una formacion de brotes laterales
con raices.

Los conocimientos sobre la viabilidad de los
aqguenios y las condiciones de la germinacion son

POCOs.

Pannier (1969) hizo experimentos con aque-
nios de E. schultzii y observé que germinaron en
un 26% en una temperatura constante de 17°C.
Después de permanecer 30 dias en 2°C hasta 52%
para aquenios coleccionados en invierno. Gariguata
& Azocar (1988) registraron la viabilidad de semi-
llas de Coespeletia timotensis, que crece en Vene-
zuela a una altura alrededor de 4200 m. En el cam-
po después de un afio 17¢ de los aquenios germina-
ron, 55% fueron viables y 30% murieron. En el labo-
ratorio bajo temperaturas entre 5 y 19°C y con luz
germinaron hasta 80% de las semillas. En experi-
mentos propios con aquenios de Espeletia grandi-
flora (Monserrate-Paramo) con luz del dia y tempe-
raturas entre 17 y 25 grados se registrd una germi-
nacion de 36%, en la oscuridad de 17%.

Plantulas con longitudes de las laminas folia-
res de menos de 1 cm se encontraron para E. gran-
diflora (Monserrate-Paramo) y E. schultzii (Paramo

Pico Espejo) en mayor nimero en lugares abiertos
entre el estrato herbiceo. Todavia se desconoce
cuinto tiempo necesitan las plantas para que sus
hojas en condiciones naturales alcancen ciertas lon-
gitudes. Sin embargo, las pequefias rosetas perma-
necen durante bastante tiempo muy cerca de la
superficie del suelo y como este presenta condi-
ciones climdticas extremas (en el Paramo de Monse-
rrate algunas veces la temperatura medida fue supe-
rior a 50°C: Sturm 1978 p. 22) se puede suponer
una mortalidad elevada en este estado. En la tabla
1 se presentan registros de la longitud del tronco en
relacién con el namero de ejemplares. Casi 2/3 de
los ejemplares forman parte de las dos primeras cla-
ses de tamafio gue ocupan unicamente 4% del es-
pectro total. Este hecho se puede explicar facilmen-
te por una mayor mortalidad en este estado, pero
no aclara los valores bastante bajos en las clases de
tamafio 5—9 y 10—19 cm de la tabla 1, lo que po-
dria indicar variaciones anuales de germinacion y
reproduccion. Este seria un factor que podria pro-
barse (nicamente mediante registros tomados du-
rante muchos afos y dentre de una misma area. Al-
gunos datos con respecto al aumento de la longitud
del tronco y del nimero de las hojas en ejemplares
mayores se encuentran en Sturm (1978 p. 64) y
Monasterio (1986 p. 57). Ejemplares grandes de la
mayoria de las especies pueden alcanzar una edad

TABLA 2

Distribucién, abundancia y desarrollo de inflorescencia en 4 especies de Espeletiinae. E = Espeletia, Es. = Espeletiopsis, longi-

tud del tronco: véase tabla No. 1, factor de florecimiento = factor para registrar el grado medio de desarrollo de las inflores-

cencias, p.e. 1 = capitulo abierto, flores tubulares cerradas; 1.5 = mitad de las flores tubulares abiertas (detalles vease Sturm

1990}; tamafio mi{nimo = tamaino del gjemplar mas pequeito con flores; I = dafios por insectos, P = dafios por pajaros; detalles
adicionales véanse en acapite “Material”’.

Nede |Longitud|Ejemplar! Factor Nede Nede N2 de Capitulos |Area de
ejempl| del floreci-| de inflores - |capitutos |capitulos|dafados |control
tronco dos tfloreci-| cencias por por en m?
en cm miento [por ej. |ejemplar] 100 m?
- 24- o 44 | 13 o
T 1IX8s 38 | ,J'e | TA% | 12 |00l ae | 1281 14% | 100
c v
= 20 - 4,5 12
O o 0 . o
S - 23IX.89| 36 84 72%| 1.8 (1-100 | 132 251 1354 7% | 100
22 o7xes| 39 | V7 | s2%| 16 | 42 | 10 l43s2| >2%| 100
22 78 (1-91 | (3-28)
Q ..
Q. 5.1 I: 4% |Tasacion
L‘G 30Ix89 | 59 2 {1-10} P:11% [de linea
E. hartwegiana 20- 8% 79
20-49cm '
Tolima 198 210 82% 1,5 (1 -15) =5 1800 14% 70
13.IX. 89 50210
E schultzii 38 13- 82% 1.4 4.7 =15 =8700 >3% 25
Mérida 271X.89 64 ' (1-121 {(7-36)
Es. corymbosa 40- 9 =60
sorvmesl 32 120 | 36%| 2 |1z-m |e-en [7500| #5% [>500
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FIGURA 2

Flores aisladas de diferentes especies y géneros de Espeletiinae; vista lateral en escala igual, con base en preparaciones en resi-

na; a. Flor tubular de Espeletia summapacis con 2 huevos de Phyllotrox aristidis (Curculionidae); b. Flor tubular de Espeletia

grandiflora con Phyllotrox aristidis.; c. + d. Espeletiopsis pannosa: Flor tubular + aquenio joven con base del pistilo; e. Flor

tubular de Coespeletia spicata; f. + g. Ruilopezia atropurpurea, flor tubular + flor femenina con pétalos reducidos. ap = apén-
dice del estambre, est = estambres, hu = huevo de Phyllotrox, ov = ovario, pe = pelos pluricelulares, pi= pistilo.
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de varios decenios. Monasterio {1986 p. 57) indica
para 2 especies de Coespeletia edades maximas en-
tre 130 v 170 afios.

Las hojas muertas de los ejemplares adultos
quedan fijas al tronco cuando no hay quemas y for-
man un abrigo protector. Solamente en casos de
permanente alta humedad (cerca del suelo o en pé-
ramos muy humedos)} la descomposicion es mas ra-
pida. Esquemas de la estructura de ejemplares adul-
tos del género Espeletia se hallan p.e. en Weber
(1958), Sturm (1978 p. 87) y Cuatrecasas (1986,
p. 269).

4.2, Desarrollo reproductivo

Casi todas las especies de Espeletiinae mues-
tran una pericdicidad anual de floracion, Por cierto,
el porcentaje de ejemplares adultos que producen
inflorescencias durante un periode depende de la
especie, de la poblacion, del clima y del afio (Mo-
nasterio 1986, Sturm 1990). Algunos datos que de-
muestran tales diferencias se encuentran en la tabla
2. Es notable la semejanza de los resultados en el P.
de Mons. (E. grandifiora) a pesar de ser tomados en
3 cuadrados diferentes. Los registros en 1986 en la
misma poblacion (Sturm 1990) tampoco muestran
diferencias esenciales. Las diferencias aumentan en
E. schultzii con un periodo de florecimiento bas-
tante tardio y E. hartwegiana donde los ejemplares
alcanzan una frecuencia de florecimiento de mads
del 50% solo cuando las longitudes del tronco so-
brepasan 50 cm, y son mayores en Espeletiopsis
corymbosa con un periodo de floracion temprano,
un porcentaje muy bajo de ejemplares con flores y
con capitulos pequefios que se producen en gran
nimero. En el lugar de registro para Espeletiopsis c.
{2750 m, cerca de Bogota) el niimero de ejemplares
pequeiios (longitud del tronco debajo de 10 cm) es
bajo, debido aparentemente a influencias antropé-
genas (plantaciones de Pinus, caminos, erosion etc.).

Diferencias mayores se presentan también en
la morfologia de las flores con respecto a las dife-
rentes especies y géneros (figuras 1, 2). La mayor
parte de las espeletias tiene flores periféricas con 1a-
minas bien desarrolladas que las hacen bastante vis-
tosas, por lo menos para el ojo humano. Las glan-
dulas nectarias, generalmente estdn bien desarrolla-
das. En Coespeletia spicata las glandulas nectarias y
los pétalos de las flores fértiles estan reducidos. Uni-
camente el polen amarillo garantiza cierta atraccién
optica. Poco vistosas se presentan también las flo-
res de Ruilopezia atropurpurea, especie que tiene
glandulas nectarias muy bien desarrolladas. Estas
diferencias probablemente tienen consecuencias
también para el espectro de la fauna visitante y es-
tacionaria de las flores,

5. Observaciones con respecto a la fauna
de las Espeletiinae

Por su tamaiic grande y la diferenciacion de
las partes aéreas, las espeletias ofrecen especialmen-

te a la meso y macrofauna muchas posibilidades de
abrigo y alimentacién. Especialmente la fauna de
artropodos y dentro de los artrépodos los insectos
aparecen en gran abundancia y diversidad. Por eso
se trata en primer lugar a este grupo.

En espeletias con una longitud del tronco de
mas de 10 cm se pueden distinguir 3 microbioto-
pos (merotopos):

— a. El abrigo de hojas muertas que persiste ge-
neralmente, durante muchos afios y presenta
en el interior un sistema de espacios formado
por las partes basales que dejan solamente hen-
diduras muy finas entre si y por la posicion
inclinada retienen el agua lluvia debido a lo
cual son generalmente mas himedas que las
liminas. En la parte exterior, generalmente
mas seca, los espacios que se forman por las
laminas son mayores.

— b. Las rosetas semiglobulares con hojas vivas
de edad diferente, generalmente con pelos
abundantes que dan el aspecto de lana.

— c¢. Lasinflorescencias, especialmente los capi-
tulos, forman merotopos particulares con una
provision periédica de nutrientes valiosos (te-
jidos tiernos, polen rico en proteinas, néctar
rico en azucares, semillas con grasas).

El tallo principal y las partes basales de las ho-
jas vivas no se mencionan como merotopos puesto
que muy pocos animales aprovechan estas partes.

Para animales fitofagos el contenido alto de
resina (diterpenos, Bohlmann et al, 1980) en los
tejidos vivos podria ser un obstaculo. En 4 especies
de Espeletia se determino el contenido de diter-
penocs en la materia seca en valores entre 2 y 179%,
dependiendc de la parte analizada. Los contenidos
mas altos se encontraron en los discos basales de
(receptaculos) capitulos. Durante la descomposi-
cion el contenido de resinas probablemente dismi-
nuye,

La fauna de cada uno de los 3 merotopos men-
cionados tiene una composicion particular y no se
puede comparar con ningln otro merotopo o estra-
to del resto del paramo o del bosque montano (ta-
bla 3). Datos cuantitativos se encuentran en Sturm
(1978, 1990) y Sturm & Rangel (1985).

En la tabla 3 se muestran los datos de abun-
dancia y constancia para grupos grandes de artro-
podos con el fin de reiterar las diferencias entre los
diferentes merotopos.

5.1. Fauna del abrigo de hojas muertas

La estructura del abrigo depende de varios fac-
tores. Asi muchas especies de Coespeletia por ejem-
plo, presentan gran densidad de hojas en el tronco y
forman un abrigo grueso y denso con una capa ex-
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FIGURA 3

Ejemplos de la fauna estacionaria de los capitulos de las Espeletiinae. a.-f, Habito morfolégico;g.-o.Partes bucales y tarsos a
escala aumentada. a. Haplamaurus kiesenwetteri (Melyridae), vista dorsal; b. Dilophus espeletiae (Bibionidae), vista lateral;
c. Phyllotrupes n. sp. (Chrysomelidae), vista dorsal; d. Haplamaurus suturalis (Melyridae), vista lateral; e. Polylobus n. sp.
(Staphylinidae), vista dorsal; f. Phyllotrox aristidis (Curculionidae), vista lateral; g. Pico de la trompa de Dilophus espeletiae.,
no totalmente estirada; Maxila de Phyllotrox, vista ventral; i, Maxilla de Polylobus n. sp. con palpo, galea con proyecciones
en forma de cuchara, vista dorsal; j. Galea y lacinia de Haplamaurus kiesenwetteri, vista ventral; k. Galea y lacinia de Phyllo-
trupes, vista dorsal; 1. Galea de Halticinae n. sp. (Chrysomelidae), vista doral, comparaciéon con un representante de la misma
subfamilia viviendo en la vegetacion baja; m. tarso 1 de Phyllotrox aristidis con brocha adhesiva, vista lateral; n. tarso de Ha-
plamaurus suturalis sin brocha, con l6bulos adhesivos, vistal lateral.
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TABLA 3

Distribucion de érdenes y familias de artrépodos en diferentes estratos del paramo y bosque montano y dentro de 3 meroto-
pos del género Espeletia. Base: colecciones en los ailos 1978, 1985, 1986 y 1989; métodos: colecciones a mano (=M), red de
rozar (= R), trampas Barber (= BA), extraccion en aparatos de Berlese (=BE); (+) = presente por lo menos ¢n 1 muestra, +=
en 2 diferentes piramos o con constancia de >> de 10% 4 4 = presente por lo menos en 3 diferentes paramos o constancia >
30% ; 4+++ = abundante por lo menos en 4 diferentes paramos, constancia > 50% ; O =grupo ligado a sustratos himedos; —»=

especies del grupo que visitan durante la noche las rosetas.

Bosque P d r a m o
< Hojarasca| Superficie |Vegetacion) Es pe letii nae
Me,rOt opo +Musgos| Sueio baja il-lojcs mu.| Roseta |Flores
Metodo BE BA+M| R+BE | BE BE+M | BE+C
COLLEMBOLA Arthro.| + + + ++ + + + + 4+ 4+ ++ + + +
Symph. + + + + + + +
PROTURA ) (%
DIPLURA & + 4.3
ARCHAEOGNAT HA {+) + +
DERMAPTERA (+) +
BLATTODEA + + + + 4+ —fo
PHASMATODEA (+) +
ENSIFERA + +
CAELIFERA + + + +
PSOCOPTERA + + + + + +
THYSANOPTERA + + + + + + + ++
@ Auchenorrhyncha + + + ++ +
5 Sternorrhyncha +*+ + + 4 + + ++ + + ++
T Heteroptera + + + + + + +
PLANIPENNI{A + +
g Larvae + + + + + + + + + +
'_LIJ__ Carabidae + + ++ ++ —To
a Staphylinidae + + + + + + +
8 Curculionidae + + + + ++ + +++—F= + + 4+ +
S Chrysomelidae +++ + +
o Otros + + + + + 4+ + ++ + + + +
HYMENOPTERA Paras. + + + + + + + + +
Otros + + {+) +
LEPIDOPTERALOWC.'E + + + + + + ++ + + +
Adulti + + (+
DIPTERA Lorvc_:e + ++ + + + + + + 4+ +
Adulti + + + 4+ + + + + +
§ Diplopoda + ++ + + + +
< Chilopoda + + +
T Pauropoda ¥ ¥
= Symphyla {+; &)
CRUSTACEA Jsopoda) &% t+ a
Copepod. {# )
S Pseudoscorpion. | + ++ + +
§ Opiliones + + + + —fo
o Araneae + + + ++ + ++ + 4+ + +
é Oribatei + ++ + + ++ ++ 4+ (+}
<« Uropodina - + +
—
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terior y un microclima probablemente mais equili-
brado. Sobre la fauna de este tipo se sabe muy
poco. Contrastando con él, muchas especies de Es-
peletia, Espeletiopsis y Libanothamnus p.e. tienen
un abrigo mas laxo. La descomposicion de las hojas
muertas se acelera bastante con humedad creciente,
£n el Paramo del Huila, extremadamente himedo,
los abrigos de Espeletia hartwegiana alcanzan una
longitud de pocos decimetros; la parte basal de los
individuos adultos muestra el tronco desnudo, sin
las bases de las hojas.

La fauna del abrigo de hojas muertas tiene al-
gunas semejanzas con la fauna de la hojarasca en el
bosque montano (tabla 3): En ambos se registran
Protura, Diplura, Archaeognatha, Blattodea, Diplo-
poda, Chilopoda, Pauropoda, Symphyla y Uropodi-
na (Acari). Los registros demarcados en la tabla es-
tan ligados con una humedad elevada. Caracteristi-
co para ambos merotopos es también el namero
bajo de Collembola Symphypleona en relacién con
los Arthropleona y ademas los valores bajos de Dip-
tera adultos y altos para Pseudoscorpiones y Oriba-
tei. Algunas especies comunes se mencionan en el
capitulo “Discusidén”.

Por otro lado hay también muchas diferencias
entre las dos faunas especialmente con respecto a
las partes secas del abrigo. Asi las especies caracte-
risticas del abrigo de E. grandifiora, los Curculioni-
dae Ulosominus n. sp. y Pseudopentarthrum n. sp.
no pudieron ser encontrados en ninguno de los
otros merotopos o estratos que se controlaron para
fines de comparacién. Lo mismo vale para un re-
presentante de los Cerambycidae (Parmenini n.g. n.
sp.) cuyas larvas perforan los nervios principales de
las hojas muertas y para especies del género Nanno-
notus (Pseudophylinae, Ensifera, Orthoptera). En-
tre los Araneae, los representantes de la familia
Anyphaenidae se han especializado aparentemente
al abrigo ¥ muestran gran variabilidad.

Aparte de la fauna estacionaria del abrigo hay
también huéspedes de muy diferentes grupos que
lo utilizan como refugio (especies de Diptera, Hy-
menoptera, Lepidoptera, Embioptera, etc,).

En vista general resulta para el abrigo de hojas
muertas una alta diversidad de la fauna con respec-
to a los grupos grandes de los artropodos. Probable-
mente eso es causado parcialmente por la falta de
una capa de hojarasca tipica en el paramo y por la
escasez de un sistema de poros grandes y de tama-
fio medio en el suelo. Asi el abrigo remplaza par-
cialmente la hojarasca ofreciendo condiciones se-
mejantes, Las partes himedas del abrigo dejan en-
trar ademas muchos representantes de la fauna eda-
fica. Los rasgos particulares de la fauna del abrigo
podrian ser el resultado de las condiciones climati-
cas mis extremas (p.e. amplitudes mayores de tem-
peratura y humedad relativa, corrientes de aire mds
fuertes) y el aislamiento de los merotopos que fa-
vorece un desarrollo particular en cada uno de ellos.

Hasta ahora no se han registrado en las espele-
tias dafios causados por la fauna del abrigo. Parece
que la corteza del tronco, el contenido de diterpe-
nos y el anillo de las bases foliares que se conserva
generalmente durante mucho tiempo, garantizan
una proteccion contra dafios de la fauna del abrigo
exterior.

5.2. La fauna de la roseta

En comparacion con la fauna del abrigo la fau-
na de artropodos de la roseta es mas pobre en espe-
cies y en taxa mayores, El Gnico grupo que alcanza
abundancias grandes es el de los Oribatei (Acari).
Hasta mas de 100 individuos por hoja pueden ser
extraidos. Ain no se sabe cuales factores favorecen
la presencia de este grupo dentro de la capa de pe-
los. En otros lugares los Oribatei generalmente se
encuentran en musgos ¢ en detritus, En abundan-
cias medias llegan Collembola Anthropleona, Pseu-
dococcidae (Puto spp.), Membracidae (p. e. Peni-
chrophorus spp. y Maturnaria sp.) y larvas de
Lepidoptera. Coleoptera de las familias Curculioni-
dae, Lampyridae, Lycidae, Buprestidae, Elateridae
(Semiotus spp.) se encuentran mas esporadicamen-
te pero en diferentes paramos. Las especies de Dip-
tera e Hymenoptera que se registraron visitan la ro-
seta generalmente por corto tiempo. Esta fauna se
complementa con algunos antropodos que son visi-
tantes nocturnos. En los paramos Monserrate, Co-
cuy, Sumapaz y Tolima se recogieron durante la
noche representantes de los siguientes grupos: Blat-
todea, Coleoptera (Carabidae + Curculionidae) y
Opiliones (Sturm & Rangel 1985). Se trata de ani-
males de tamano medio, que se mueven lentamente
en las hojas y que salen probablemente del abrigo
de hojas muertas, AGn se ignoran las causas y ven-
tajas de este comportamiento.

Un dafio evidente en las hojas vivas es causado
por Exorides spp. (Curculionidae) que comen las
laminas por debajo de la capa de pelos, por orugas
de Lepidoptera que comen en la superficie de las
hojas (Paramo Alto Belén) o dafian las hojas jove-
nes (E. pycnophylia: P. de Cumbal, E, schultzii: P,
Pico Espejo). En el Paramo del Tolima una especie
de Aphidoidea produjo torsiones fuertes de las ho-
jas y dafios en la formacion de las inflorescencias
(E. hartwegiana). Hasta un 10% de las plantas adul-
tas puede ser dafiado de esta manera. Los otros da-
fios de la roseta generalmente se encuentran por de-
bajo de este valor. En algunos casos se registraron
danios causados por caballos y mulas que pueden
comer mayores cantidades de hojas aparentemente
sin ningin perjuicio.

5.3. Fauna de las inflorescencias

5.3.1. Composicion de la fauna de las in-
florescencias

En contraste con la fauna del abrigo y lade la
roseta que muestran un intercambio entre si y con
el suelo, la fauna de las inflorescencias y especial-
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FIGURA 4

Capitulo de E. grandiflora con aquenios maduros, vista lateral; abierto lateralmente por aves que quitaron parte de los

aquenios; diametro 2 cm.

mente la de los capitulos es bastante especifica.
Unicamente para 2 especies de Latridiidae se com-
probo una congruencia con la fauna del abrigo. De
las otras especies caracteristicas, se encuentran a lo
sumo algunos ejemplares extraviados de otros luga-
res. En los capitulos la fauna especifica muestra
una abundancia por volumen que por lo menos pa-
ra Coleoptera y larvas de Diptera y Lepidoptera es
la mas alta en toda la region.

Con base en la fauna estacionaria floral de di-
ferentes frailejones de Colombia —en primer lugar
E. grandiflora— Sturm (1990) describe los taxa ti-
picos, abundancia y para algunos representantes,
también el comportamiento y desarrollo. Berry
(1986) menciona 6 grupos de insectos que fueron
observados en la polinizacion de 6 especies de Es-
peletiinae venezolanas. Voisin (1986, 1989) descri-
be 2 especies de Phyllotrox (Curculionidae) que se
encontraron en los capitulos de Espeletiinae de Ve-
nezuela.

El espectro de los animales que visitan las flo-
res de Espeletiinae por corto tiempo es muy amplio.
Al lado de muchas especies de insectos (Bombus
spp., Tachnidae, Syrphidae, Tephritidae, Lepidop-
tera v otras: Berry 1986, Sturm 1990) a, varias es-
pecies de colibries visitan los capitulos.

Para una sola especie de Espeletiinae la com-
posicion de los taxa de la fauna estacionaria y las
relaciones de abundancia son mas o menos constan-
tes. Cuando se comparan diferentes especies y gé-
neros de frailejones, el patron de distribucion de la
fauna varia (tabla 4). Si los grupos ampliamente
distribuidos en flores (p. e. Collembola, Psocopte-
ra, Thysanoptera y Acari) se dejan a un lado, los
grupos tipicos se presentan de manera mas clara:
En E. grandiflora se coleccionaron 6 familias de
Coleoptera (por lo menos 5 de ellas representadas
por un soélo género) y los Bibionidae del género Di-
lophus. De menor valor indicativo es el resto de los
grupos holometabolos que se encuentran también
en las flores de otras Compositae o cuyos géneros y
especies aun no han sido determinados (Hymenop-
tera parasitica, Lepidoptera, Cecidiomyiidae). Los
pocos adultos de Lepidoptera desarrollados en los
capitulos representan las familias Gelechiidae, Py-
ralidae, Oecophoridae y Momphidae. Segun la tabla
4 las Bibionidae estan restringidas al género Espele-
tia. De las 5 especies de este género 4 alojan todas
las familias caracteristicas de Coleoptera; para la
quinta especie de Ecuador (de la cual se colecciona-
ron sblo 2 muestras) el nimero de familias de Co-
leoptera comunes baja a 4. Las diferencias aumen-
tan en la sucesién Espeletiopsis corymbosa y pan-
nosa, Coespeletia sp. (en las 3 especies faltan Bibio-
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TABLA 4

Cambios del patrén de distribucién de especies de artrépodos en las flores de diferentes especies y géneros de Espeletiinae.
Colecciones 21.VIIL. —5.X. 1989 |(véase acapite “‘Material”); (+) = < 4 cjemplares; +=4 — 15 ¢j., =16 — 50 ¢]., +H+=>
50 ej.: nimeros referidos mas o menos 2 3 muestras, 1 muestra correspondiente a 100 capitulos de Espeletia grandifiora (pe-
so seco 50 g); C =cria, B = extraccién en aparatos de Berlese, M =coleccion a mano; subrayado = adultos y larvas presentes,
subrayado =adultos casi inicamente en las crias; informaciones adicionales véase texto y capitulo “*Material”’,

£ . E s pel et i a |EspeletiopiCoes.|Ruilo.
species \pycn)gran|barc.|hart.|schulcory. pannispic.|atro.
Localidad Angel [Mons. [Cayet.| Tolima|Mérida | Mons. Mé&r i d|la
N° de muestras 2 6 5 5 9 9 5 3 3
Método s C.M |BCM|BCM | BCM |BCM |BCM | B.M | B,C | BC
COLLEMBOLA ++ T4+ +|+re] (4] + ++ 4 {+) + 4+
PSOCOPTERA (+) {(+) (+} + * + (+])
THYSANOPTERA + +t k|t +++ ([ F++ [ ++ 4| e+ 4+
E' Anthocoridae {+) + * + 4+ | +++ (+) +*
W Sternorrhyncha| + | +++| + ++ 4+ (+)
Chrysomelidae +4+ 4| (+) + + + + + (+) {+)
<L (Phyllotrupes)
oc Curculionidae +H 4|+ 4+ + +++ + ++ | +4+ +
w _(Phyllotrox) - - - -
— Latridiidae + 4+ | +dt | +ee]| (#) + [+] (+] {+)
o (Corticarina) -
Melyridae 4+ | +++| + 4 +4+ | + + ++ +
O  (Haplamaurus) —_— —_— -
"' Colydiidae ++ | 4+ + 4+ ++ + (+)
- —
Staphylinidae | 444 | 244+ (4 | +++ | [+)
© {Polylobus)
© Otras familias + + + (+) + + (+)
HYMENOPTERA + + + 4 + + + + + + + + + + + ++
LEPIDOPTERA b e A B 3 O T 0 e A S e S e . 4 * {#) + ++
< Blblonldae + + + + (,.,) + + +
(Dilophus)
® Cecidiomyiidae E S A *. 3
w -
Drosophilidae ++ | +++| + ++ | +4+ + + + + +
h_. (Drosophlla) vesr | asisssrans ceannn avermee=s | mesieen — crmraa
a Tephritidae + + + + + + +
~—  {Urophora) - - — -
© Otras famil + + 4+ + + + + + + + + ++ + +
ARANEAE {+) + + + +
A CARI + 4+ | +++ + + ++ |+ ++| +++ * ++ + + +

nidae}, Ruilopezia a. (de las 6 familias de Coleopte-
ra solo Curculionidae presentes). Estas diferencias
tienen que ser confirmadas con mas material. Pare-
ce digno de mencion que las diferencias arriba men-
cionadas coinciden bastante bien con las diferen-
cias morfologicas de las flores y con la particulari-
dad del género Ruilopezia con respecto al desarro-
llo, puesto que las plantas florecen una sola vez en
su vida y producen un gran numero de capitulos.

La fauna estacionaria de los capitulos general-
mente alcanza altas abundancias. De 100 capitulos
florecidos de E. grandiflora (peso seco 83 g) salie-
ron en un caso entre otros 4140 ejemplares de Phy-
llotrox; 85 Melyridae, 126 Chrysomelidae v 113
larvas de Diptera y Lepidoptera (aparato de Berle-
se). Los 5096 artréopodoes en total correspondieron
a un volumen de 5.5 ml y un peso seco de 0.63 g
equivalente al 0.7 % del peso seco total.
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Una suposicion para la presencia de altas abun-
dancias es un alto grado de compatibilidad entre in-
dividuos y especies que habitan un capitulo. Ade-
mas en capitulos con alta densidad de fauna nunca
se observaron efectos de dominancia o agresiones,
exceptuando el comportamiento de los Hymenop-
tera parasitica. La invasion de este altimo grupo al-
canzo, en las 17 crias que se hicieron y con referen-
cia a los Tephritidae y Drosophilidae como los gru-
pos mas infestados, un promedio de un 23%. Toda-
via no hay observaciones sobre enfermedades cau-
sadas por microorganismos. Carabidae predadores
entran a veces en los capitulos. Los Araneae {Tho-
misidae) frecuentes en las bricteas involucrales de
los capitulos se observaron unicamente en la captu-
ra de insectos visitadores de tamano grande. Entre
los vertebrados, aparentemente colibries (Snow
1983) y tal vez Phenacosaurus spp. (Reptilia: La-
certilia) aprovechan la fauna estacionaria como ali-
mento.

5.3.2. Desarrollo de la fauna de las inflo-
rescencias

Con respecto a las generaciones siguientes,
surge el problema de como sobreviven los insectos
hasta el siguiente periodo de floracion. En la tabla
6 se reunieron algunos datos sobre el desarrollo en
algunas especies hdlometabolas que pueden com-
pletar todo su ciclo en los capitulos. Los datos re-
sultaron de registros hechos en las crias (tempera-
turas 16—22°C, humedad relativa > 909%, luz del
dia). Los intervalos de tiempo durante los cuales
mas de la mitad de los animales de un grupo salie-
ron, fueron demasiado cortos para facilitar a los
adultos la postura de huevos en capitulos de la si-
guiente generacion, Aun cuando se admite que el
desarrollo se retarda bajo las condiciones de cam-
po, un paso directo podria esperarse solo para Le-
pidoptera, pero justamente para este grupo los da-
tos no son representativos. Para la mayoria de los
casos se podria esperar un estado de quiecencia de
huevos puestos en espeletias, o un estado imaginal
longevo que aprovecha otros alimentos, o una gene-
racion intermedia en la cual las larvas se alimentan
con otras sustancias. La recoleccion de algunos
ejemplares de Phyllotrox aristidis en la hojarasca
del bosque cercano deja pensar en esta ultima posi-
bilidad.

5.3.3. Importancia de la fauna para la re-
produccion de las espeletias

En conjunto con las estrategias de las Espele-
tiinae hay que destacar los visitadores y habitantes
de las flores que influyen sobre la reproduccion de
este grupo. Bajo este aspecto se pueden distinguir 3
grupos de animales:

— a. Especies que tienen importancia como po-
linizadores

—  h. Especies que producen dafios en inflores-
cencias y flores antes de la madurez de los
aquenios

— ¢. Especies que comen los frutos en proceso
de maduracion ¢ maduros.

Ad a.Para E. schultzii Sobrevilla (1989) pudo
comprobar que en caso de autopolinizacion dentro
de la misma planta se forman solamente aquenios
vacios. Unicamente la polinizacion ajena (exocru-
ce) produjo frutos viables pero esta influenciada
por efectos de incompatibilidad. Berry (1986) estu-
dié la dependencia entre la formacién de aquenios
llenos y la manera de polinizacion en 13 especies de
Espeletiinae. Mostrd que todas las especies eran au-
toincompatibles ya que la produccion de semillas
con embrién en la prueba de autopolinizacién es
nula o es mucho mas baja que la produccion de se-
millas en condiciones naturales. Para 6 especies la
tasa de visitas por 7 grupos de insectos fue registra-
da. Sus resultados indican que las especies son obli-
gadas a exocruce y requieren de visitas de poliniza-
dores para garantizar una produccion suficiente de
semillas viables. A pesar de que hacen falta experi-
mentos correspondientes en especies colombianas
parece bastante probable que éstas también necesi-
tan exocruce para la produccion de aquenios via-
bles.

Hasta hace poco se considerd que solo los visi-
tantes por corto tiempo eran los responsables dei
exocruce, Pero es muy probable que al menos unas
pocas especies de la fauna estacionaria. —especial-
mente el “guild’” de los comedores de polen— to-
men parte en la transmision de polén de una planta
a otra. Algunos argumentos en favor de esta suposi-
cion son: El contenido intestinal de los adultos de
Polylobus sp., Phyliotrox sp., Phyllotrupes sp., Ha-
plamaurus spp. v Dilophus sp. el cual consiste casi
exclusivamente de polen de Espeletiinae. Debido a
este hecho, el periodo de maxima abundancia y ac-
tividad de estas especies coincide con la floracion
de las Espeletiinae. Todas estas especies llevan po-
len en los pelos de su cuerpo y se mueven en el dis-
co floral. Especialmente en situaciones de perturba-
cion buscan la periferia del disco con los estigmas
de las flores fértiles; ademas tienen capacidad de
volar y cuando el capitulo empieza a marchitarse
{en el P. de Monserrate, en E. grandiflora maximo
2 semanas después) tienen que cambiar de capitulo
o de planta.

Para probar si las especies mencionadas son
atraidas por el color amarillo —color que predomi-
na en los capitulos de las Espeletiinae— mads que
por otros colores se hizo un experimento con vasos
coloreados (tabla 6). Durante el periodo de flora-
cion se instalaron 12 vasos de diferentes colores du-
rante 4 semanas en lugares abiertos del P. de Mon-
serrate. Resultd que en los 6 vasos amarillos, 5 taxa
se recogieron en abundancias por lo menos cuatro
veces mas altas que en los seis vasos con otros colo-
res: Sternorrhyncha (en primer lugar Aphidioidea),
Phyllotrox aristidis, Phyllotrupes sp., Hymenoptera
y Diptera. Es reconocido que Aphidioidea, Hyme-
noptera y Diptera son atraidos fuertemente por los
colores amarillos. Mas interesante parece el resulta-
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FIGURN 5

Planta de E. grandiflora tumbada por un roedor, probable-
mente Agouti taczanowskil; ¢l animal comio la medulas
longitud del tronco 70 cn.

do para las 2 especies de Coleoptera, que son carac-
teristicas de la fauna floral de Espeletia spp. Repre-
sentantes de otras 7 familias de Coleoptera que no
son tipicos para la fauna floral, aparecen en los va-
sos de diferentes colores en una relacion mucho
mas equilibrada. Colecciones mediante red de rozar
en la vegetacion baja del paramo no dieron ninguna
indicacion para la alta abundancia de las 2 especies
de Coleoptera. Por eso parece muy probable que
fueran atraidas a varios metros de distancia por el
color amarillo, lo que indica la probable importan-
cia de los 2 taxa para la polinizacion de las espele-
tias.

Ad b. Mientras que las especies mencionadas
en el punto a se alimentan en primer lugar de polen
y néctar, sustancias que son producidas por la plan-
ta en exceso, los animales de este grupo comen los
tejidos blandos de las flores o chupan el jugo. Nin-
gun dano causado por las especies chupadoras
(Thysanoptera, Anthocoridae, Sternorrhyncha) se
pudo comprobar en vision macroscopica. Larvas de
Tephritidae causaron agallas en las flores tubulares
de E. boyacensis, un dafio que es bien limitado. Cla-
ramente se observo el dano causado por las larvas
de fit6éfagos que destruyeron los tejidos (Curculio-

nidae, Tephritidae, Drosophilidae, Agromyzidae y
Lepidoptera) y el resultado es la floracion irregular
(no en anillos concéntricos) de las flores tubulares
(frecuente p.e. en E. grandiflora y E. schultzii). Un
examen de mas de 100 capitulos de E. grandiflora
permitié comprobar que los 3 grupos mencionados
primero no influyen casi en la produccién de semi-
llas, puesto que los danos se concentran en las flo-
res tubulares. Por el contrario las larvas de Lepi-
doptera —abundantes en todas las especies de Espe-
letiinae examinadas — danan directamente los ova-
rios o aquenios. Otra forma de dano la producen las
larvas minadoras en los ejes de las inflorescencias
(Agromyzidae y Lepidoptera). Un dano total bien
visible y causado por insectos se registro en diferen-
tes cuadrados hasta en un 5% (tabla 2).

Ad c. Datos sobre los pdjaros que comen los
aquenios de las espeletias se encuentran en Vuilleu-
mier & Ewert (1978 p. 78) para paramos venezola-
nos. J. Hernandez (comunicacion personal, 1989)
observo Catamenia inornata minor Berlepsch, Phry-
gilus unicolor geospizopsis (Bonaparte) (Fringilli-
dae) v Bolborhynchus ferrugineifrons (Lawrence)
(Psittacidae) comiendo frutos de espeletias. Segun
observaciones propias Spinus sp. spinescens (Bona-
parte) (Fringillidae) come frutos de Espeletiopsis
corymbosa. Danos abundantes se registraron en el
Paramo de Monserrate donde los pdjaros quitaron
parte de las bracteas involucrales de los capitulos
para comer los aquenios (figura 4). Hasta ahora se
desconocen las especies responsables. En los cua-
drados examinados (tabla 2), los danos causados por
pajaros alcanzaron un 10% y aumentan probable-
mente mas en poblaciones con un porcentaje mas
alto de aguenios maduros. Entonces alcanzan casi

IABLAN 5
Resultados de colecciones mediante vasos de color (35 vasos
azules, 3 rojos, 6 amuarillos) expuestos en lugares abiertos
del Paramo de Monserrate: posicion en hinea recta, distancia
minima 3 m, diametro apertura 12 ¢m, contenido: formol
5%:25. VIIL - 231X, 1989, controles cada semana; subrava-
dos = numero de ejemplares en los vasos amuarillos mas de
cuatro veces superior a la suma del mismo grupo en los
Vdsos rujns ¥ azules.

N° de | Periodo de
ima- | eclosion
g,‘nes endias
promedio "‘TE"‘“"-"
maximo
DR PHIL
050 IDAE 245 15 ‘2-55

AGROMY ZIDAE

CECIDIOMYIIDAE 41 24 |1 72
LATRIDIIDAE ’

Corticarina spp. 43 26 8 =52
HYMENOPTERA Par| 7124 29 2 - 64
COLYDIIDAE 75 35 2-58
TEPHRITIDAE

L -74

Urophora spp. 81 39
CURCULIONIDAE

Phyllotrox arist. 202 43 B ~22
LEPIDOPTERA 2 (77) | 23-118
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el doble de las pérdidas causadas por insectos den-
tro de las dreas examinadas. Hay que tener en
cuenta que es necesario aumentar la base de los re-
gistros. Por ejemplo, en el Paramo del Tolima se
observaron dos clases de dafos no registrados en las
otras areas (fuertes dafios por Aphidoidea y pérdi-
das de parte de las inflorescencias causadas por ani-
males ?7),

6. Discusion

Ya con los resullados bastante incompletos
que se presentan aqui se comprueba que las espe-
letias en sus diferentes partes aéreas albergan una
fauna bastante caracteristica y abundante en cada
merotopo. La composicion y la abundancia de esta
fauna dependen de una pluralidad de factores; en-
tre ellos, la especie, la edad de la planta, el tamafio
de la poblacién, la altitud, la humedad, la estacién
climatica, la frecuencia de quemas y factores histo-
ricos.

6.1. Origen de la fauna de artropodos en
espeletias

Una primera reaccion que surge en relacién
con este tema es la pregunta acerca del origen de
las especies. Hay que tener en cuenta que ecosiste-
mas semejantes a los paramos actuales empezaron a
formarse cuando los Andes en el proceso de su le-
vantamiento alcanzaron altitudes de unos 3000 m
o mads, esto es desde el plioceno o hace 5—6 millo-
nes de anos (Cuatrecasas 1986, Van der Hammen
& Cleef 1986).

Una adaptacion a las condiciones especiales de
esta region no puede haber evolucionado mucho, y
desde el punto de vista taxondomico habra alcanza-
do a lo maximo el nivel de género o tribu. Cuando
se presentan adaptaciones fuertes que solo se en-
cueniran en el paramo, hay que pensar en posibles
preadantaciones. Algunas posibilidades generales
del origen de la flora y de la fauna se mencionan a
continuacion (comparese también Chardon 1951):

—  a. Invasidon de parte del bosque montano cer-
cang con flora y fauna muy abundantes.

—  b. Inmigracion a lo largo de los Andes de espe-
cies que vivieron antes mas al norte o mas
al sur de la regién paramuna y que ya esta-
ban adaptadas a condiciones semejantes a
las del paramo.

— c. Inmigracion de especies cosmopolitas con
base en una alta capacidad de propagacion.

— d. Introduccién por el hombre,

— e. Inmigracion desde montafias mas antiguas
de Suramérica con vegetacién abiertay con-
diciones abioticas semejantes a las del pa-
ramo.

— i Migraqién de especies parcialmente adapta-
das dentro de la region paramuna.

Dentro de estas posibilidades se pueden dife-
renciar més p.e. en:

—  Especies que visitan el paramo de manera tran-
sitoria (p.e. muchas especies de aves) y otras
que permanecen alli durante periodos largos o
durante toda su vida.

—  Especies que se encuentran ain en la etapa de
intercambio genético con las poblaciones que
les dieron origen y otras que ya estdn genéti-
camente aisladas, en el paramo.

—  Especies que habitan toda la zona paramuna
de las espeletias o por lo menos grandes partes
y otras que estdn presentes o son endémicas
de areas pequeiias.

— Especies gque no se diferenciaron claramente
de las especies originales (generalistas, espe-
cies preadaptadas} y otras que ya muestran
adaptaciones.

Para algunos grupos de plantas y animales ya
se pueden verificar varias posibilidades de las arriba
mencionadas (comparese Descimon 1986, Haffer
1970, Van der Hammen & Cleef 1986, Vuilleumier
1986). Para la mayoria de los artrépodos los datos
son muy incompletos, puesto que mas del 80% de
las especies menores todavia no estan descritas y
las colecciones sistemdticas en esta region se han
iniciado recientemente. Una inmigracion desde el
bosque montano se puede comprobar o es probable
para muchos artropodos del piramo. Dentro de la
fauna de las hojas muertas de las espeletias, las si-
guientes especies se encuentran también en el bos-
que montano cercano: Meinertellus bogotensis
Sturm (Archaeognatha), Autolyeca bogotensis (Gou-
dot (Phasmatodea), Gnathymenus garus Herman
(Staphylinidae), Bothinodontes n.sp. + Conotra-
chelus n.sp, (Curculionidae), Corticarina adamsi
Riicker (Latridiidae), Polistes v. versicolor (Olivier)
(Vespidae), Colomboscia cordillereae Vandel, Ero-
philoscia longistyla Vandel, Colomboniscus regre-
ssus Vandel, Proischioscia sturmi Vandel (Isopoda),
Tyrannochtonius columbicus Beier, Parachernes al-
bomaculatus (Balzan) (Pseudoscorpiones), Symphy-
lella n. sp. (Symphyla).

Dentro de los habitantes de la roseta, 2 espe-
cies se coleccionaron también en el matorral o en el
bosque: Maturnaria lioydi (Membracidae) y Cono-
trachelus n.sp. (Curculionidae).

Contrastando con esto, no se pudo comprobar
hasta ahora una presencia constante de habitantes
de los capitulos —un grupo para el cual las determi-
naciones son mas completas que para los otros—en
el bosgque montano. En este caso hay que pensar en
la posibilidad de que géneros ampliamente distri-
buidos, p.e. Dilophus, Phyllotrox, Haplamaurus y
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FIGURA 6

Grupo de E. brachyaxiantha en ¢l P. Alto Belén poco des-

pués de una quema que destruyo casi totalmente el abrigo

de las hojas muertas; longitud del tronco del ejemplar en el
primer plano 120 cm.

Drosophila dieron lugar a nuevas especies durante
la adaptacion a las condiciones del paramo.

La inmigracién desde el Norte v a lo largo de
los Andes se comprohd para los Melanoplinae (Cae-
lifera, Orthoptera), que llegaron hasta Pera y die-
ron lugar a varios géneros endémicos para Suramé-
rica (Rehn 1954, Ronderos 1979). Lo mismo vale
para algunos Pieridae (Lepidoptera) (Descimon
1986, Shapiro 1980) que suben hasta altitudes de
mas de 4000 m. Sin embargo, ambos grupos tienen
solo conecciones laxas con las espeletias. Migracio-
nes dentro de la region paramuna podrian explicar
la distribucion amplia de Phyllotrox aristidis y Ph.
lamottei (Andes de Mérida hasta el P. de Chisacd al
Sur de Bogota) o de Meinertellus bogotensis (P. de
Monserrate y P. de Duriameina en la Sierra Nevada
de Sta. Marta).

Para aclarar estas relaciones son necesarias
mas colecciones sistematicas y mas determinacio-
nes exactas.

El concepto de que ciertas especies de insec-
tos no han alcanzado hasta ahora a ciertas poblacio-

nes o especies de espeletias y por eso no se encuen-
tran alla, tal vez es demasiado simple. Asi en el P.
del Tolima (Cordillera Central) donde predominan
en los capitulos de E. hartwegiana los Staphylini-
dae del género Polylobus se encontraron también
algunos Curculionidae del género Phyllotrox abun-
dante en la Cordillera Oriental. Parece que los Phy-
llotrox de la Cordillera Central a causa de la falta
de adaptacion, no tienen la capacidad de competir
con Polylobus; sin embargo en la Cordillera de Mé-
rida, donde predominan los Phyllotrox en las flores
de E. schultzii se encontraron también algunos
ejemplares de Polylobus. En el P. de Monserrate pa-
rece ser que la presencia de unos pocos ejemplares
de Phyllotrox aristidis en Espeletiopsis corymbosa
depende de la sobreproducciéon de Phyllotrox en E,
grandiflora. Podria ser que sin este refuerzo la pre-
sencia de Phyllotrox en Espeletiopsis, con sus capi-
tulos bastante pequefios, terminaria o que un re-
fuerzo constante favoreceria la adaptacion a Espe-
letiopsis c.

6.2. Adaptaciones

Adaptaciones de los artropodos a las condicio-
nes de las espeletias pueden esperarse puesto que
este grupo por su disposicion de merotopos dife-
renciados y por su dominancia en amplias partes de
la region paramuna ejerce una presiéon evolutiva. La
distribucion del paramo en forma de islas de dife-
rente tamano produce grandes zonas de contacto
con el bosque montano y ofrece muchas posibilida-
des para una inmigracién variada.

Especialmente la fauna estacionaria de los ca-
pitulos tuvo que adaptarse. El ritmo de floracion y
el contenido de resinas exigen muy probablemente
adaptaciones fisiologicas. Mas dificil parece el pro-
blema de si hay también adaptaciones morfoldgicas
especializadas a la vida en las flores. La diversidad
de los habitantes de las flores desde el punto de vis-
ta morfolégico y taxondémico muestra que no ocu-
rre una adaptacion uniforme. También el examen
de un grupo (‘“‘guild’) que se ha especializado en
alimentarse con polen y néctar no permite compro-
bar una uniformidad en la diferenciacion de las par-
tes bucales. Segin Schremmer (1961) esta forma
de vida favorece setas largas o apéndices especial-
mente en las maxilas que pueden servir para barrer
el polen hacia la boca. Tales formaciones se encon-
traron p.e. en Polylobus, Phyllotrupes y Haplamau-
rus (figuras 3 1, j, k). Pero en este grupo también se
realizaron otros principios de ingestion. Dilophus
recoge el polen probablemente por succion y por
los 16bulos terminales del labio retractible que tie-
ne solo algunas setas poco especializadas (figura
3 g). En Phyllotrox las partes bucales estan muy
proximas en la trompa y las setas relativamente
cortas de la maxila (figura 3 h) probablemente ayu-
dan al transporte del polen que se recoge por las
mandibulas. Aqui el tamafio menor y la menor can-
tidad de alimento, tal vez han favorecido esta adap-
tacion. También las especializaciones para agarrarse
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a las partes lisas de las flores carecen de uniformi-
dad (figura 3 m, n}).

En general, se puede decir que las condiciones
dentro del merotopo de los capitulos admite un es-
pectro amplio de adaptaciones morfologicas. Gran
parte de ellas probablemente son preadaptaciones.
Parece importante también para la ‘‘conquista” de
este merotopo por una pluralidad de especies, que
las de la fauna estacionaria quedaron por debajo de
un tamano maxime, que adaptaron su alimentacion
a las sustancias de los capitulos y a su contenido de
resina, que adaptaron sus ciclos de desarrollo alos
periodos de floracion, que adaptaron su comporta-

.miento a una ‘‘coexistencia pacifica’” entre gran
numero de individuos de diferentes especies y que
dispusieron de buenas capacidades de propagacion.
Especializaciones extremas de la fauna aparente-
mente no han sido favorecidas por las espeletias.

6.3. Relaciones entre las Espeletiinae y su
fauna

La fauna del abrigo de hojas muertas proba-
blemente no tiene importancia para la “fitness” de
las espeletias. El promedic de los danos causados
en las rosetas dentro de una poblacion no ascendio
de un 10% y la existencia de una poblacion nunca
pareci¢ amenazada por estos dafios. Lo mismo vale
para los dafios producidos en las inflorescencias
que no sobrepasaron un promedio del 5% a simple
vista. Probablemente este dafio esta compensado
parcialmente por la participacién de la fauna esta-
cionaria de los capitulos en la polinizacién ajena.
Mas importancia tienen las pérdidas de frutos por
parte de los pijaros que alcanzaron un 10% en los
casos controlados; cifra que podria aumentar con el
avance en la madurez media de los frutos. Un efec-
to adicional positivo debe mencionarse, los pdjaros
frugivoros probablemente tienen gran importancia
para la propagacion de los frutos de las espeletias
que no disponen de especializaciones de propaga-
cidon. La presencia aislada de espeletias en el extre-
mo norte de la Cordillera Occidental puede expli-
carse casi unicamente por este tipo de propagacion.

El porcentaje alto de plantas de espeletias en
la mayoria de las Areas mejor controladas indica
que los dafios mencionados, aparentemente no mer-
man la dominancia de este grupo en amplias partes
de la region paramuna. Afos con pérdidas de semi-
llas o de plantulas extremadamente altas pueden
compensarse durante los anos siguientes, graciasa la
longevidad de las espeletias. En estos ecosistemas
relativamente jovenes probablemente muchos pro-
cesos de evolucion y adaptacidén estdn en pleno de-
sarrollo. Los 3 ejemplos que siguen (con base en ob-
servaciones personales) tal vez podrian sefialar ten-
denci