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RESUMEN 

Se estudió la fenología de floración y la producción de frutos  de Tillandsia carlos-

hankii Matuda, una bromelia epifita amenazada y endémica del estado de Oaxaca, 

en tres pisos altitudinales (bajo: 2158-2176, medio: 2300-2330 y alto: 2442-2452 

msnm). Se estudiaron seis poblaciones (dos por piso altitudinal) durante marzo de 

2016 a mayo de 2017. El periodo de floración abarcó de diciembre a mayo, la 

maduración de frutos inició en diciembre y la dispersión de semillas empezó en 

enero. Se observó que todas las poblaciones mostraron una floración altamente 

estacional (r>0.83) con una mayor concentración de individuos en floración en el 

mes de febrero. La sincronía de floración mostró variación significativa entre pisos 

altitudinales (F2,42=13.68, p<0.0001), observándose una mayor sincronía en el piso 

altitudinal menor. Sin embargo, no se observó variación significativa en la 

producción de flores entre pisos altitudinales (F2, 41=1.37, p=0.265), pero si entre las 

poblaciones (F3,41=4.73, p=0.006). La producción de frutos varió entre pisos 

altitudinales (F2,57=8.34, p=0.0007) y entre poblaciones (F3,57=5,87, p=0.001), las 

poblaciones de altitudes bajas y medias produjeron en promedio más frutos. De 

igual forma, se observó una relación positiva entre la producción de frutos y el DAP 

del árbol hospedero. La proporción de flores y frutos depredados no variaron entre 

pisos altitudinales ni entre poblaciones (F≤ 0.10, p≥0.8 en ambos casos). Podemos 

concluir que existe variación espacial en la fenología y en la sincronía de floración 

de T. carlos-hankii entre pisos altitudinales y entre poblaciones dentro de un piso 

altitudinal. En contraste, la producción total de flores no varió entre pisos 

altitudinales, pero sí entre poblaciones, y la producción de frutos varió entre pisos 

altitudinales y entre poblaciones. La depredación de flores y frutos fue relativamente 

baja (6.5% y 3.2% respectivamente) con respecto a la producción total, y no hubo 

variación entre altitudes ni entre poblaciones. Globalmente nuestros resultados 

muestran una importante variación espacial en la fenología de T. carlos-hanki, lo 

que sugiere dinámicas reproductivas poblacionalmente variables. Se recomienda 

evaluar el papel de factores  microambientales (a nivel poblacional e individual) que 

pueden estar explicando tal variación.   

 

Palabras clave: fenofase, fructificación, sincronía, depredación, bromelia. 
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We studied the flowering phenology and fruit production in Tillandsia carlos-hankii 

Matuda, an endangered and endemic epiphytic bromeliad from the state of Oaxaca, 

on three altitudinal floors (low: 2158-2176, medium: 2300-2330 and high: 2442- 2452 

m.a.s.l.). Six populations were studied (two per altitudinal floor) during March 2016 

to May 2017. The flowering period ocurred from December to May, fruit ripening 

began in December and seed dispersal began in January. We observed that all the 

populations showed a highly seasonal flowering (r> 0.83) with a higher concentration 

of individuals in flowering in February. The flowering synchrony showed significant 

variation among altitudinal floors (F2,42 = 13.68, p <0.0001), observing a higher 

synchrony in the lower altitudinal floor. However, no significant variation was 

observed in flower production among altitudinal floors (F2, 41 = 1.37, p = 0.265), but 

it was significant among populations (F3.41 = 4.73, p = 0.006). Fruit production 

varied among altitudinal levels (F2.57 = 8.34, p = 0.0007) and among populations 

(F3.57 = 5.87, p = 0.001), the populations of low and medium altitudes produced 

more fruits on average. Likewise, a positive relationship was observed between the 

fruit production and the DAP of the host tree.The proportion of flowers and predated 

fruits did not vary among altitudinal floors nor between populations (F≤ 0.10, p≥0.8 

in both cases). We can conclude that there is spatial variation in the phenology and 

flowering synchrony of T. carlos-hankii between altitudinal floors and between 

populations within an altitudinal floor. In contrast, total flower production did not vary 

among altitudinal levels, but yes among populations, and fruit production varied 

among altitudinal levels and among populations.The predation of flowers and fruits 

was relatively low (6.5% and 3.2% respectively) with respect to the total production, 

and there was no variation among altitudes or among populations. Overall, our 

results show an important spatial variation in the phenology of T. carlos-hanki, which 

suggests population-variable reproductive dynamics. It is recommended to evaluate 

the role of micro-environmental factors (at the population and individual level) that 

may be explaining such variation. 

 

Keywords: phenophase, fruiting, synchrony, depredation, bromeliad. 

 

 

 

Abstract 
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1. INTRODUCCIÓN 

 

La fenología (del griego phaino “mostrar”, logos “tratado”) estudia los eventos 

biológicos recurrentes en plantas o animales y su relación con los factores bióticos 

y abióticos (Leith, 1974; Ruml & Vulic, 2005; Tang et al., 2016). En plantas, tales 

eventos son: floración, fructificación, dispersión de semillas, latencia, producción y 

caída de hojas (García-Carbonell et al., 2002; Mazer et al., 2015). Debido a la 

relación entre la fenología reproductiva y la adecuación, se ha sugerido que en 

plantas la fenología ha estado fuertemente sujeto a la acción de la selección natural 

(Elzinga et al., 2007), en la cual intervienen tanto factores selectivos abióticos como 

factores selectivos bióticos (Munguía-Rosas et al., 2011).     

 

Entre los componentes abióticos se ha demostrado que los principales factores que 

determinan la fenología de las plantas son la temperatura y la precipitación 

(Alvarado et al., 2002; McCarty, 2001). Por ejemplo, se ha observado que mientras 

la temperatura provoca un adelanto de la época de floración (Menzel, 2000; 

Alvarado et al., 2002), la variación en la disponibilidad del agua intervienen en el 

adelanto o retraso de los eventos fenológicos, lo cual depende de la forma de 

crecimiento de las plantas y del hábitat donde crecen (McCarty, 2001; Munguía-

Rosas et al., 2011). Tanto la temperatura como la precipitación se ven modificadas 

a lo largo de gradientes altitudinales. La humedad tiende a disminuir a altitudes 

menores, mientras que la temperatura se reduce a una mayor altitud (Bach et al., 

2003). Por lo tanto, se espera que las poblaciones que crecen a lo largo de un 

gradiente altitudinal pueden presentar variaciones fenológicas (Rawat, 2012). 

 

Por otro lado, dentro de los factores bióticos que se ha sugerido están involucrados 

en la determinación de la fenología reproductiva en plantas, se encuentra el papel 

de los polinizadores y de los depredadores de frutos y semillas (Marquis, 1998; 

Elzinga et al., 2007; Munguía-Rosas et al., 2011). Se ha sugerido que la fenología 

de floración y fructificación han sido moldeados, de tal forma que en el primer caso 

se maximice la atracción de los polinizadores para incrementar el éxito reproductivo, 
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y en el segundo caso para disminuir el daño infligido por los depredadores (Elzinga 

et al., 2007). Si bien hay ejemplos que demuestran el papel tanto de los 

polinizadores como de los depredadores, que han sido factores importantes en la 

evolución de la fenología reproductiva en plantas (e.g., Augspurger 1980; Marquis 

1988; Parra-Tabla & Vargas, 2004), diferentes evidencias recientes han mostrado 

que dichos factores bióticos actúan en conjunto con factores abióticos (ver Munguía-

Rosas et al., 2011).          

 

Si bien el estudio de la fenología se ha visto incrementado durante los últimos años, 

existen ciertas formas de vida que han sido poco estudiadas, como es el caso de 

las epífitas vasculares. Las epífitas vasculares son plantas que crecen sobre otras, 

como árboles y arbustos, pero sin alimentarse directamente de ellas (Benzing, 

1990). Estas plantas son muy importantes para el funcionamiento de los 

ecosistemas, porque contribuyen al incremento de la biodiversidad así como por 

participar en la captación de agua y el ciclaje de nutrientes (Ceja et al., 2008). Dado 

que las epífitas vasculares dependen principalmente de fuentes atmosféricas para 

adquirir agua (Obregón et al., 2011), son más sensibles a la disponibilidad de 

humedad atmosférica (precipitación, neblina y rocío), por lo que se esperaría que 

su fenología estuviera ligada con los cambios de humedad presentes a lo largo de 

los gradientes altitudinales. 

 

Con el fin de contribuir al entendimiento de la fenología de las epífitas vasculares, 

en este trabajo se siguió la fenología de floración y la fructificación de Tillandsia 

carlos-hankii Matuda, una bromelia epífita amenazada, a lo largo de un gradiente 

altitudinal, esperando poder contestar las siguientes preguntas: ¿existe variación 

fenológica entre poblaciones localizadas a diferentes altitudes? en caso de 

encontrar diferencias ¿la variación es debido a cambios en fechas del inicio del 

evento o a cambios en la duración de la misma? ¿hay variación en la sincronía de 

la floración entre y dentro de los pisos?, ¿existe variación en la producción y 

depredación de flores y frutos?, ¿las características de los hospederos están 

relacionadas con la producción y depredación de flores y frutos?.
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2. OBJETIVOS E HIPÓTESIS 

 

2.1 Objetivos 

 

Objetivo general 

 

Evaluar la variación de la fenología de floración y la producción de frutos de 

Tillandsia carlos-hankii, así como la depredación de flores y frutos en diferentes 

pisos altitudinales en un bosque de pino-encino en Capulalpam de Méndez, Oaxaca. 

  

Objetivos particulares  

 

 Describir la fenología de floración de T. carlos-hankii a nivel interpoblacional 

en diferentes pisos altitudinales. 

 

 Determinar la duración, frecuencia y estacionalidad de la floración de T. 

carlos-hankii. 

 

 Describir la sincronía de floración y su variación interpoblacional en diferentes 

pisos altitudinales. 

 

 Evaluar la variación de la producción total de flores y frutos a nivel 

interpoblacional en diferentes pisos altitudinales y su relación con 

características morfológicas del hospedero.  

 

 Determinar la depredación de flores y frutos, su variación interpoblacional en 

diferentes pisos altitudinales y su relación con características morfológicas 

del hospedero. 
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2.2  Hipótesis 

 

 a) Dado que se reconoce que el incremento de la temperatura provoca un adelanto 

de la época de floración y se considera como el principal determinante del inicio de 

la floración en ecosistemas templados (Badeck et al., 2004; Cornelius et al., 2013), 

y al hecho de que a mayores altitudes la temperatura disminuye (Bach et al., 2003), 

se espera un desfase en la fenología en donde las poblaciones localizadas a 

menores altitudes iniciarán la floración antes que las poblaciones de mayores 

altitudes. 

 

b) Se  ha demostrado que las condiciones microclimáticas tienen un efecto en la 

fenología (Jackson, 1966). Los hospederos (Quercus), aun creciendo a una misma 

altitud, pueden presentar diferencias en sus características fenotípicas como una 

respuesta plástica a la variación del medio ambiente (Uribe-Salas et al., 2008) y con 

ello crear una heterogeneidad microclimática, por lo tanto, se espera observar una 

variación en la fenología de T. carlos-hankii dentro de los pisos altitudinales. 

 

c) Asumiendo que existen diferencias entre pisos altitudinales tanto en la 

abundancia de polinizadores como de depredadores de flores y frutos, se espera 

que existan diferencias espaciales en la sincronía de floración y fructificación y que 

ambas estén asociadas al éxito de polinización y a la depredación de flores y frutos.  
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3. MARCO TEÓRICO 

 

3.1 Fenología 

 La fenología estudia los eventos biológicos recurrentes en plantas o animales y su 

relación con los componentes bióticos y abióticos. En plantas se reconocen 

principalmente dos categorías para la fenología: la vegetativa y la reproductiva 

(Mazer et al., 2015; Tang et al., 2016). La primera incluye los eventos de producción 

y caída de hojas;  la segunda, la floración, la fructificación y dispersión de semillas 

(Mazer et al., 2015). A cada evento fenológico se le conoce como fenofase, la cual 

enmarca un estado de desarrollo, y se  caracteriza por un punto inicial y un final del 

evento (Koch et al., 2006; Denny et al., 2014). Las estados de desarrollo son fases 

cortas que ocurren en cada evento (Meier et al., 2009), algunos ejemplos son: la 

producción de yemas foliares, la expansión de la hoja, la senescencia de hojas o 

flores y la maduración de frutos (Morellato et al., 2016).  

 

En los estudios fenológicos se analizan patrones como la frecuencia, sincronía, 

duración, la regularidad de los eventos (Franco-Saldarriaga, 2014) y las 

interrelaciones entre fases de una o más especies (Leith, 1974; Badeck et al., 2004; 

Morellato et al., 2000; Florez et al., 2012). Una planta individual puede presentar 

más de una fenofase en un determinado periodo dependiendo del grado de 

sincronización de la actividad reproductiva; por ejemplo, presentar flores y frutos al 

mismo tiempo (Denny et al., 2014). 

 

La variación en las respuestas fenológicas se relaciona con la heterogeneidad de 

microhábitats en el que vive cada planta. También se ha reportado que la 

variabilidad fenológica entre plantas, que crecen en condiciones similares, pueden 

deberse al estado interno de cada individuo (Williams-Linera & Meave, 2002). Parte 

de esta variación se relaciona con la genética, los procesos evolutivos de la especie 

(Wilczek et al., 2009) o la acumulación de recursos en los tejidos vegetales 

(Williams-Linera & Meave, 2002), además las interacciones bióticas pueden 

modular la selección sobre la fenología (Elzinga et al., 2007). Freitas y Bolmgren 
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(2008) señalan que la sincronía interpoblacional está relacionada con la herencia 

ancestral.   

   

3.2 Influencia de los factores abióticos y bióticos sobre la fenología 

Son diversos los factores bióticos y abióticos que influyen en la fenología de las 

plantas. Dentro de los abióticos se incluyen la temperatura (del aire y del suelo), la 

precipitación, humedad (del aire y del suelo), el fotoperiodo, entre otros (Menzel, 

2000; McIntosh, 2002; Alvarado et al., 2002; Vargas, 2011). Los bióticos están 

relacionadas con las interacciones con otros organismos, como herbívoros, 

polinizadores y dispersores de frutos y/o semillas (Elzinga et al., 2007; Munguía-

Rosas et al., 2011). 

 

 La temperatura favorece o limita la distribución, el crecimiento, el desarrollo y el 

rendimiento de los organismos (Heuveldop et al., 1986). Diversos estudios en 

plantas revelan la sensibilidad de los eventos fenológicos de primavera ante la 

temperatura; por lo que el aumento de este factor registrado en los últimos años ha 

provocado un adelanto de la época de floración; este fenómeno puede alterar la 

distribución de recursos en las plantas y tener implicaciones en los sistemas de 

polinización de las especies (Menzel, 2000; Alvarado et al., 2002).  

 

El inicio de la floración está muy relacionado con la precipitación, las plantas han 

evolucionado para presentar este evento en respuesta a diferentes periodos de 

lluvia. La producción de flores está delimitada por el crecimiento del meristemo, el 

cual depende de la presencia del agua (McIntosh, 2002; Escobedo-Sarti, 2007). Sin 

embargo, el inicio de las fenofases depende de la forma de crecimiento de las 

plantas y del hábitat donde crecen (Croat, 1975). En algunas especies, este factor 

no explica el comportamiento fenológico, pero se han encontrado relaciones con el 

contenido de agua en el suelo (Williams-Linera & Meave, 2002). Asimismo, las 

variaciones en la disponibilidad estacional de agua intervienen en el adelanto o 

retraso del rebrote y senescencia de las plantas (McCarty, 2001).  
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El fotoperiodo es la influencia de la duración de los periodos de luz y oscuridad 

sobre el crecimiento, desarrollo y reproducción de las plantas. Las especies 

vegetales necesitan de cierta cantidad de luz para llevar a cabo cada etapa de su 

ciclo de vida. Este factor controla la floración, el crecimiento vegetativo, la 

germinación de las semillas y la caída de las hojas de algunas especies (Vargas, 

2011); en otras define el tiempo en que ocurren los eventos, la periodicidad y la 

sincronía en la reproducción (Borchert et al., 2005; Rivera &  Borchert, 2001; 

Morellato et al., 2000). Las fluctuaciones en la duración del día proveen información 

que usan las plantas para sincronizar su desarrollo con las estaciones (Sánchez, 

2008). 

 

Las plantas también son influenciadas por factores bióticos, principalmente por  

mutualismo y antagonismo, los cuales son agentes selectivos para la fenología de 

las plantas (Sakai, 2001). El primer factor se relaciona con animales que intervienen 

para la polinización y la dispersión de frutos/semillas. El segundo con la herbivoría, 

el robo de néctar y la depredación de semillas (Cariveau et al., 2004; Franco-

Saldarriaga, 2014). En muchas especies, que dependen total o parcialmente de 

polinizadores para su reproducción, se ha encontrado una correlación entre el 

patrón temporal de la producción de flores, las visitas de los polinizadores y el éxito 

reproductivo; mientras que los dispersores y predadores de frutos o semillas pueden 

estar determinando los patrones de fructificación (Morellato & Leitao-Filho, 1992; 

Parra-Tabla & Vargas 2004; Gómez, 2010).  

 

3.3 Variación de la fenología en gradientes altitudinales 

 La altitud tiene un fuerte efecto en la fenología de las plantas. Vera (1995) estudió 

el efecto de este factor sobre 10 leguminosas leñosas; registró un retraso 

significativo en la floración con el incremento de la altitud en siete especies, mientras 

que una especie floreció antes en las zonas más elevadas. Lo que concuerda con 

lo reportado por Rawat (2012), quien mostró que las angiospermas alpinas florecen 

primero en la parte inferior del gradiente y se retrasa conforme va aumentando la 

altitud. 



10 

 

Cornelius et al. (2013) determinaron la sensibilidad de plantas leñosas y herbáceas 

a los cambios de temperatura a lo largo de un gradiente altitudinal. Cerca del 50% 

de todos los eventos fenológicos fueron significativamente influenciados solamente 

por la altitud, mientras que la temperatura influyó en el adelanto de 56% de las 

especies. Ruml et al. (2011) determinaron el efecto de la altitud sobre la fenología 

del ciruelo europeo (Prunus domestica L.), observaron un retraso en el despliegue 

de las hojas por casi 2 días por cada 100 m de altitud y por casi 3 días en la floración. 

 

3.5 Epífitas vasculares 

 Las epifitas vasculares (del griego epi “sobre”, phyte “planta”) crecen sobre troncos 

o ramas de árboles y arbustos sin alimentarse directamente de ellos. 

Aproximadamente el 9% de las plantas vasculares son epífitas, y se agrupan en 73 

familias,  913 géneros y 27,614 especies (Zotz, 2013), sin contar a las hemiepífitas 

secundarias. Estas plantas desempeñan un papel importante en la dinámica de las 

comunidades ya que contribuyen al incremento de la biodiversidad al interactuar 

con la fauna del dosel; así como por participar en la captación de agua y el ciclaje 

de nutrientes dentro de los ecosistemas (Ceja et al., 2008). 

 

Las epifitas han desarrollado adaptaciones para sobrevivir bajo cambios bruscos de 

temperatura, déficit de agua y nutrimentos. Entre las principales adaptaciones están 

la captura, almacenamiento y uso eficiente del agua obtenida a través de la lluvia, 

rocío, neblina o de escorrentías foliares y corticales (Benzing, 1990; Obregón et al., 

2011). La absorción de nutrimentos  se realiza a través de la materia orgánica 

acumulada entre las raíces, de la hojarasca y del agua. En los eventos de lluvia, el 

agua va enriquecida en nutrientes a partir de deposiciones secas como polen o 

polvo, y de lixiviados producidos por el hospedero. Las especies, que presentan 

simbiosis con termitas u hormigas, se alimentan de desperdicios y detritos 

depositados entre las hojas y raíces, mientras que otras, como algunas Tillandsia, 

absorben nutrientes directamente de fuentes atmósféricas a través de tricomas 

foliares altamente especializados (Benzing, 1981; Hietz et al., 2002). 
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Según varios autores (Lugo & Scatena, 1992; Benzing, 1998; Zotz & Bader, 2009; 

Cach-Pérez et al., 2014), el grupo de las epífitas será uno de los más afectados  en 

su distribución o incluso podrían desaparecer en algunas regiones por el cambio 

climático. Dentro de los factores más limitantes para la distribución de las epífitas 

están la reducción en la disponibilidad de agua y el incremento de la temperatura 

(Wagner et al., 2013; Cach-Pérez et al., 2013), que también impactan en la fenología 

de las especies (Alvarado et al., 2002; McCarty, 2001). Incluso las interacciones 

entre planta-animal, como los polinizadores y dispersores, dependen de la sincronía 

entre las especies, también pueden verse afectados (McCarty, 2001). 

 

 3.5.1 Fenología de especies epífitas vasculares 

 Los estudios fenológicos se han enfocado mayormente en árboles y arbustos del 

sotobosque y poco se sabe acerca de los patrones de fenología de epífitas en el 

dosel (Hietz, 1997; Morellato et al., 2000; Sheldon y Nadkarni, 2015). Es importante 

estudiar las diferentes formas de vida, ya que pueden responder de manera 

diferente a los factores climáticos dependiendo a sus características morfológicas y 

fisiológicas, los nutrientes y el agua son aprovechados de diferente manera 

(Sarmiento & Monasterio, 1983; Smith-Ramírez & Armesto, 1994; Marques et al., 

2004). A continuación se describe cómo influyen algunos factores bióticos y 

abióticos sobre la fenología de las epífitas. 

 

3.5.1.1 Precipitación 

Aproximadamente el 80% de las epífitas son anemócoras (Madison, 1977; Zotz 

2013). Se sabe que las especies anemocóricas florecen en época lluviosa, y 

fructifican y dispersan sus semillas en la estación seca, cuando se presentan 

mayores vientos lo que favorece la dispersión de sus semillas y el aire seco ayuda 

en el proceso de desecamiento que acompaña la maduración de las cápsulas 

(Janzen, 1967; Jaramillo & Cavelier, 1998; De Siqueira-Filho, 2003). Otras especies 

epífitas florecen estacionalmente durante el período seco y desarrollan sus frutos 

en la estación de lluvias, este tipo de plantas generalmente son dispersadas por 

animales, proceso conocido como zoocoria (Marques & Lemos-Filho, 2008). 
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3.5.1.2 Temperatura 

En Werauhia sintenisii Baker, una especie susceptible a temperaturas nocturnas, el 

número de flores abiertas está relacionado con la temperatura mínima media 

mensual de meses anteriores y la irradiación diaria media mensual de dos meses 

antes de la producción de flores (Lasso & Ackerman, 2003). En tanto que, en 

Tillandsia usneoides L. se observó que las temperaturas y que las condiciones 

menos favorables para llevar a cabo la floración y fructificación son experimentadas 

por las poblaciones encontradas al margen de la distribución de la especie (Barve 

et al., 2015). 

 

3.5.1.3 Radiación solar 

La mayoría de plantas tropicales producen hojas y flores durante una mayor 

irradiación excepto cuando hay un déficit de agua (Wright & van Schaik, 1994; Lasso 

& Ackerman, 2003). La fenología de floración en W. sintenisii es afectada por un 

incremento en la irradiación solar combinado con un decrecimiento en la 

temperatura mínima (Lasso & Ackerman, 2003).  

 

3.5.1.4 Interacciones bióticas  

La fenología floral en epífitas tropicales está asociado con animales polinizadores 

(Lasso & Ackerman, 2003). Las especies polinizadas por aves e insectos 

generalmente florecen durante la estación seca y fructifican en la época húmeda 

(Sheldon & Nadkarni, 2015); aunque existen especies como Tillandsia turneri Baker, 

polinizada por  colibríes (Eriocnemis mosquera) que florece en la época de lluvias 

(Jaramillo & Cavelier, 1998). Las especies de bromelias ornitófilas muestran una 

floración secuencial y continua ya que la provisión de recursos mantiene a los 

polinizadores en la zona durante todo el año (Santana & Machado, 2010); tal como 

lo demostró Araujo et al. (1994) en tres especies de Vriesea, que presentaron una 

floración secuencial. Vriesea ensiformis (Vellozo) Beer presentó la floración de 

enero a mayo, V. carinata Wawra de abril a octubre,  y V. incurvata Gaudich de 

agosto a enero, con poca sobreposición entre V. carinata y V. incurvata; debido a 

los atributos semejantes que presentan en la morfología de sus inflorescencias 
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posiblemente comparten polinizadores, y la floración secuencial minimiza la 

competencia entre ellos. 

 

3.6 Fenología de epífitas vasculares en gradientes altitudinales  

Han sido escasos los estudios enfocados a la fenología de epífitas vasculares, y 

muy pocos sobre gradientes altitudinales. Marques & Lemos-Filho (2008) realizaron 

un estudio sobre la fenología en bromelias epífitas y terrestres en un gradiente 

altitudinal. Estos autores estudiaron la fenología reproductiva de 18 especies de 

bromelias. El 72% floreció en la estación lluviosa y 28% en la temporada seca. La 

floración de bromelias fue secuencial e influenciada por las lluvias estacionales; la 

mayoría de las especies de bromelias que florecieron en  la temporada lluviosa se 

encuentran en hábitats secos. Las especies simpátricas con características 

similares en sus flores mostraron floración secuencial, tales como Tillandsia stricta 

Sol. ex Ker Gawl, T. gardneri Lindl, Vriesea crassa Mez y V. citrina Baker. La 

dispersión de las semillas aladas (Pitcairnoideae) y plumosas (Tillandsioideae) 

ocurrieron en la estación seca, a excepción de  Dyckia saxatilis Mez y Racinaea 

aerisincola (Mez) M.A Spencer & L.B. Smith. Se presentó una asincronía en la 

maduración de los frutos y la dispersión de semillas entre las bromelias zoócoras, 

probablemente para evitar la  competencia entre polinizadores y dispersores.
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4. METODOLOGÍA 

 

4.1 Especie de estudio 

Tillandsia carlos hankii Matuda es una bromelia epifita de tipo tanque, endémica de 

los bosques de pino-encino del estado de Oaxaca, México (Espejo-Serna et al., 

2004), se encuentra catalogada como especie amenazada (NOM-059-SEMARNAT-

2010)) y es ampliamente utilizada para decorar los nacimientos durante Navidad 

principalmente en la ciudad de Oaxaca (Mondragón & Villa-Guzmán, 2008; 

SEMARNAT, 2010). Está distribuida a una altitud entre los 1900 y 2900 m.s.n.m. 

Las plantas adultas presentan un tamaño de 40 a 89 cm de altura y la inflorescencia 

va de 57 a 70 cm de largo. Las flores son de color verde pálido, con antesis diurna, 

y producción de néctar, lo que siguiere que exhibe un síndrome polinización por 

troquilofilia. La floración se reporta de diciembre a mayo (Fernández-Ríos, 2012); 

los frutos presentan cápsulas con semillas con apéndices plumosos dispersadas 

por viento durante la época de secas, de noviembre a abril (Sosa-Luría et al., 2012) 

(Figura 1). Dentro de los vertebrados que depredan las estructuras de las 

inflorescencias están la ardilla gris (Sciurus aureogaster) y posiblemente un roedor 

(Peromyscus levites), no se ha reportado depredación de frutos. 

 

 

 

 

 

Figura 1. A. Individuo de Tillandsia carlos-hankii en floración, B. Botón floral, C. Flor abierta, D. Flor 
marchita, E. Flor seca, F. Cápsulas inmaduras, G. Cápsula madura, H. Cápsula abierta, I. 
Cápsulas después de  liberar semillas. 
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4.2 Área de estudio 

El municipio de Capulalpam de Méndez pertenece al distrito de Ixtlán de Juárez, se 

encuentra en la región de la Sierra Norte del estado de Oaxaca (Figura 2). Se ubica 

dentro de las coordenadas 96° 27’ de longitud oeste y 17° 18’ latitud norte, a una 

altitud entre 1100 y 3200 m.s.n.m. Presenta un clima templado subhúmedo, lluvias 

abundantes en verano con una precipitación total de 1115 mm anuales. Se reporta 

que el mes más seco es febrero (con 13 mm), mientras que septiembre (192 mm) 

es el mes más lluvioso del año. El mes más caluroso del año es mayo (17.5 °C 

promedio) y el mes más frío es enero (13.3 °C) (https://es.climate-

data.org/location/334935/) (Figura 3). El periodo lluvioso se extiende de mayo a 

octubre y la época seca de noviembre a abril. 

 

 

  
Figura 2. Localización del área de estudio. 

 

Los tipos de vegetación presentes en la comunidad son: bosque de coníferas 

integrado de dos asociaciones, bosque de Pinus-Quercus y bosque de Pinus con 

elementos de bosque mesófilo de montaña; bosque de Quercus con matorral 

secundario, bosque ripario y bosque de Cupressus (Figueroa y Guzmán, 2005; 

CMDRS, 2009). Los sitios de estudio se encuentran en el bosque de pino-encino, 

localizado al este de la comunidad. 
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Figura 3. Precipitación promedio mensual (barras) y temperatura promedio mensual  (línea punteada) 
de los años 1970-2000 de Capulalpam de Méndez, Oaxaca (Fuente: 
http://worldclim.org/version2). 

 

4.3 Identificación de fases fenológicas de T. carlos hankii 

 Para la identificación de las fenofases reproductivas en esta especie fue necesario 

hacer una adaptación en base a dos de los sistemas existentes debido a que no se 

ha creado una clasificación para epífitas vasculares. Se consultaron la escala BBCH 

(Biologishe Bundesanstalt, Bundessortenamt and Chemical Industry), un sistema de 

identificación fenológica de estadios de crecimiento para plantas mono y 

dicotiledóneas (Meier, 2001), y el método de monitoreo de fenología estandarizada 

que maneja la Red de Fenología Nacional de Estados Unidos (NPN-USA), donde 

especifica las fenofases para grupos de plantas (Denny et al., 2014). 

 

A partir de lo cual se establecieron las siguiente fenofases para ser estudiadas: 

 

 Floración: Se consideró que la floración iniciaba con la emergencia de 

botones florales seguida de flores abiertas y culminaba cuando estuvieron 

presentes sólo flores marchitas y/o secas. 
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 Fructificación: se consideró como el proceso de  la formación y maduración 

del fruto después de la floración. Inició cuando emergieron los frutos 

inmaduros (color verde), posteriormente pasaron a frutos maduros (color café 

claro).  

 

 Dispersión de semillas: inició con la liberación de semillas después de la 

apertura de las cápsulas maduras y terminó cuando éstas se quedaban 

vacías o en la mayoría de los casos cuando las plumas de las semillas se 

veían dañadas (en esta condición era muy baja la probabilidad de 

dispersión). 

 

4.4 Monitoreo en campo 

 

4.4.1 Selección de sitios de muestreo 

Se realizaron caminatas a lo largo del gradiente altitudinal de Calpulalpam para 

localizar poblaciones de T. carlos hankii y determinar el rango altitudinal al cual se 

encuentra distribuida la especie. Posteriormente se seleccionaron poblaciones en 

tres pisos altitudinales de acuerdo al rango de distribución (bajo, de 2158 a 2176 

msnm; medio, de 2300 a 2330 msnm, y alto, de 2444 a 2452 msnm).  

 

4.4.2 Delimitación y caracterización de las poblaciones 

En cada piso altitudinal se delimitaron 2 poblaciones tomando en cuenta que 

estuvieran a una altitud similar y a la misma orientación espacial  con respecto a la 

salida del sol (SE), de esta manera quedaron los siguientes sitios: (a) Llano  Grande 

(2158 msnm) y Yuvee (2176 msnm), (b) Ciénega Baja 2 (2300 msnm) y Ciénega 

Baja 1 (2330 msnm), y (c) Ciénega Alta (2442 msnm) y Latzieta (2452 msnm) 

(Figura 4). Las distancias entre los sitios se describen en el Cuadro 1.  
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Figura 4. Localización de las seis poblaciones de T. carlos hankii, vista a 7 km de altura (Fuente: 

Google Earth). 

 

Cuadro 1.Distancia (en km) entre las poblaciones monitoreadas de T. carlos-hankii en Capulalpam 
de Méndez (Fuente: Google Earth). 

 

 Llano 
Grande 

Yuvee Ciénega 
Baja 2 

Ciénega 
Baja 1 

Ciénega 
Alta 

Latzieta 

Llano Grande - 1.14 2.16 2.34 2.25 0.96 

Yuvee - - 1.05 1.22 1.20 1.95 

Ciénega Baja 2 - - - 0.40 0.70 2.97 

Ciénega Baja 1 - - - - 0.37 3.05 

Ciénega Alta - - - - - 2.84 

Latzieta - - - - - - 

 

Con el fin de contar con variables explicativas que ayudaran  a entender la variación 

interpoblacional se tomaron en cuenta las siguientes características del forofito 

(planta hospedera): altura, diámetros de copa (a lo largo y a lo ancho), el diámetro 

a la altura del pecho (DAP=1.30 m) y la altura a la cual se encontraba el individuo 

de T. carlos-hankii sobre el hospedero. Se hizo la caracterización de la vegetación 

en un parcela de 10mx10m para cada sitio donde se establecieron cada una de las 

poblaciones, a los árboles se les midió la altura, el diámetro a la altura del pecho 



19 

 

(DAP) y diámetros de copa. Se registró la abundancia total de árboles por género y 

la densidad por área, también se registraron  las especies de bromelias presentes 

en el sitio. Finalmente, para medir la cobertura del dosel del bosque se utilizó el 

densiómetro esférico cóncavo, con el que se tomaron 10 lecturas por sitio para una 

mayor precisión (Cuadro 2). 
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 Cuadro 2. Descripción de la vegetación con base en  los datos obtenidos en las parcelas (100 m2) marcados en cada sitio en Capulalpam de 
Méndez. 

 

   Sitios    

Variables descriptivas Llano Grande Yuvee Ciénega Baja 2 Ciénega Baja 1 Ciénega Alta Latzieta 

Altitud (msnm) 2158 2176 2300 2330 2442 2452 

Total de árboles 17 20 18 11 18 17 

Porcentaje de árboles 
presentes por género 

Quercus: 82.3% 
Pinus: 11.7% 
Arbutus: 6% 

Quercus: 75% 
Pinus: 20% 
Arbutus: 5% 

Quercus: 33.3% 
Pinus: 55.5% 
Arbutus: 11.1% 

Quercus: 27.2% 
Pinus: 63.6% 
Arbutus: 9.09% 

Quercus: 38.8% 
Pinus: 38.8% 
Arbutus: 22.2% 

Quercus:76.4%
Pinus: 5.8% 
Arbutus: 17.6% 

Altura (m) 
 

9.29 ±4.55 
 

8.27±5.06 13.34±4.04 14.87±6.14 11.63±5.99 8.95±4.13 

DAP (1.30 m) 14.14 ±12.36 12.65±11.60 19.05±8.70 28.8±13.62 19.80±13.45 20.44±14.89 

Cobertura de copa (m) 23.00±21.28 13.79±12.21 17.00±10.70 22.31±17.19 20.36±20.02 13.99±8.91 

Densidad de árboles/ha 
 

17/0.1ha 20/0.1ha 18/0.1ha 11/0.1ha 18/0.1ha 17/0.1ha 

Cobertura arbórea 0.858% 0.799% 0.773% 0.723% 0.766% 0.740% 

Especies de bromelias 
epífitas presentes en el 
sitio 

Tillandsia prodigiosa 
(Lem.) Baker,  
T. calothyrsus Mez 

T. calothyrsus Mez, 
Viridantha plumosa 
(Baker) Espejo 

T. macdougallii 
L.B.SM., T. 
gymnobotrya 
Baker, T. 
oaxacana 
L.B.SM., 
T. violácea Baker, 
Catopsis sp. 

T. calothyrsus, T. 
gymnobotrya, T. 
bourgaei Baker, 
Catopsis sp. 

T. oaxacana,  
T. gymnobotrya 

T. prodigiosa,  
T. oaxacana,  
T. violacea 
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4.4.2 Monitoreo fenológico 

 

4.4.2.1 Floración 

Para seguir la fenología de floración y establecer la variación interpoblacional, en 

cada sitio se seleccionaron aleatoriamente entre 51 y 88 individuos de T. carlos 

hanki, esto debido a la variación en la densidad de individuos adultos presentes en 

cada población. En cada hospedero se eligieron entre 1 y 3 individuos con una altura 

mayor a 50 cm (altura mínima reproductiva, Mondragón, 2009) sin estructuras 

reproductivas. Con el fin de disminuir el potencial efecto de la identidad del forofito, 

en la medida de lo posible, solamente se eligieron individuos de T. carlos hankii 

creciendo sobre encinos (Quercus spp.), y presentes entre 0.30 m a 3.80 m de altura 

sobre el hospedero. Cada individuo fue etiquetado y su altura fue medida desde la 

base hasta el ápice de la hoja más larga.En censos posteriores, cuando la floración 

inició, se midió la longitud de la inflorescencia (base del pedúnculo hasta la punta 

de la espiga apical). 

 

Los individuos se monitorearon de marzo 2016 a mayo de 2017. Al inicio, los censos 

fueron mensuales con el fin de observar la transformación del estado vegetativo al 

reproductivo. Una vez iniciada la floración a principios de diciembre, la frecuencia 

del monitoreo se incrementó (visitas diarias) para poder detectar el día de inicio y 

de término de la fenofase de cada uno de los individuos.  

 

Durante cada censo se registraron el número de botones florales, flores abiertas y 

flores marchitas/secas, y el número de flores abiertas depredadas por herbivoría en 

cada individuo; cuando se observaban botones florales depredados también se 

incluían en el registro. Se consideraba como depredada cuando presentaba parte 

de los pétalos consumidos o la flor completa. Los censos concluyeron cuando el 

último individuo terminó la floración (hasta finales de mayo del 2017). 
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4.4.2.2 Fructificación y dispersión de semillas 

Para el monitoreo de la fructificación y dispersión de semillas, en cada población se 

seleccionaron entre 10 y 15  individuos de T. carlos hankii con inflorescencia; de 

uno a dos individuos por hospedero (Quercus spp.), esto debido a la diferencia en 

la densidad de individuos de T. carlos-hankii en estado reproductivo. De la misma 

forma que en los individuos monitoreados para la floración, se y se registró la altura 

de la planta y de la inflorescencia. 

 

La fructificación se monitoreó de marzo 2016 a marzo 2017. Los censos fueron 

mensuales para la fructificación y la dispersión de semillas, en cada uno de ellos se 

registraron el número de cápsulas inmaduras, maduras y dispersando semillas, y el 

número de frutos dañados por herviboría en cada individuo, principalmente las 

cápsulas inmaduras. 

 

4.5 Análisis de datos  

 

4.5.1 Descripción de la fenología 

Se construyó un calendario fenológico para la floración, fructificación y dispersión 

de semillas, que muestra el tiempo en que se presentaron cada una de las fenofases 

durante el periodo de muestreo. En el caso de la floración, se registró la semana de 

inicio y término del evento por población. El periodo en que se presentó este evento 

se dividió en semanas debido a que el muestreo se hizo con mayor frecuencia. En 

cambio, la presencia de los estadios de la fructificación y dispersión de semillas en 

el calendario se muestran por mes. Debido a que el proceso de maduración de 

cápsulas es muy lento (al parecer más de un año la mayoría de las veces), no se 

pudo registrar el término de estas fenofases durante el periodo de muestreo.  

 

4.5.2 Duración y frecuencia de la floración 

La duración se determinó mediante el número total de días (entre la fecha de inicio 

y la fecha final) en que se presentó la fenofase en cada población, se calculó la 

media y el error estándar de cada una. Con el fin de establecer si existían diferencias 
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significativas en la duración de este evento entre poblaciones y debido a que los 

datos no tuvieron una distribución normal, se aplicó la prueba no paramétrica 

Kruskal-Wallis, tomando  en cuenta la duración de la floración por individuo por 

población. Para este análisis se utilizó el software IBM SPSS statistics ver 22. 

Posteriormente la duración del periodo de floración se clasificó de acuerdo con 

Newstrom et al. (1994), en  breve (<1 mes), intermedia (1 a 5 meses) o extendida 

(>5 meses).  

 

La frecuencia se determinó como el número de eventos de floración por año que 

presenta cada individuo. Con base en ella se clasificó su frecuencia en: continua 

(fenofase presente a lo largo del año por un período mayor a seis meses), episódica 

(más de una vez por año en eventos discontinuos de menos de seis meses) o anual 

(únicamente un ciclo por año) (Newstrom et al., 1994). 

 

4.5.3 Estacionalidad de la floración 

Se aplicó estadística circular para describir la fenología de floración en términos de 

estacionalidad. La estadística circular es una rama de la estadística que trabaja con 

datos cíclicos, que son representados como puntos en la circunferencia de un 

círculo (Pewsey et al., 2013). La circunferencia está dividido en intervalos que 

indican el tiempo que pueden ser minutos, horas, días, semanas, meses o años 

(Zar, 2010). La estadística circular incluye direcciones (vectores), ejes (líneas) y 

rotaciones (Morellato et al., 2010).  En este estudio, se utilizó estadística circular 

(Zar, 2010) mediante el software Oriana ver 4.0. 

 

Se representó un periodo anual (1 de enero a 31 de diciembre) en una 

circunferencia.  El círculo se dividió en 365 intervalos iguales, donde cada intervalo 

representa 1 día (0.98 grados). La concentración temporal de la fenofase se calculó 

con la longitud promedio del vector (r). Para ello, primero se determinaron los 

ángulos x y y.  

 

𝑥= 
∑ 𝑐𝑜𝑠 𝑎𝑖𝑛

𝑖=1

𝑛
            𝑦= 

∑ 𝑠𝑖𝑛 𝑎𝑖𝑛
𝑖=1

𝑛
  𝑟= √𝑥2+𝑦2 
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Donde: 

𝑠𝑖𝑛 = Seno 

𝑐𝑜𝑠 = Coseno 

𝑎𝑖  = Grados de un ángulo de una 

muestra de n ángulos 

𝑛 = Número total de ángulos en 

una muestra 

 

Donde: 

𝑥2 = Ángulo del coseno al cuadrado 

𝑦2 = Ángulo del seno al cuadrado 

 

 

Si r =0, el ángulo medio es indefinido y no hay dirección, es decir, que la floración 

se distribuye a lo largo del año; si r =1 indica que hay concentración hacia una 

dirección (Zar, 2010), es decir, hay una estacionalidad para la floración. 

Adicionalmente se determinó la fecha promedio de ocurrencia de la fenofase 

mediante el ángulo medio (ā), que muestra el punto del año en que mayor número 

de individuos estaban floreciendo. Para obtener el valor de ā se retomaron los 

valores de x, y y r calculados anteriormente. 

 

𝑐𝑜𝑠 ā = 𝑥/𝑟            𝑠𝑖𝑛 ā = 𝑦/𝑟 

Donde: 

𝑥 = Ángulo del coseno 

𝑦 = Ángulo del seno 

𝑟 = Longitud del vector medio (r) 

 

Con la prueba de Rayleigh (Z) se determinó la significancia del ángulo ā, que 

demuestra si los individuos presentaron las fenofases uniformemente a lo largo del 

año. Si es significativo indica que las direcciones están concentradas en una 

dirección angular, es decir, hay estacionalidad a lo largo del muestreo; en caso 

contrario, se concluye que la fenofase se distribuye uniformemente durante el año 

(Zar, 2010).  Para determinar si existía variación en la estacionalidad de la floración 

entre las poblaciones, se aplicó una prueba de Mardia-Watson-Wheler (W), que 
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indica si hay diferencias en el ángulo medio entre diferentes muestras. Se calcula 

con la siguiente fórmula:  

 

𝑤= 2 ∑
(𝐶𝑖

2+𝑆𝑖
2)

𝑛𝑐

ℎ

𝑖=1

  

  

Las ecuaciones a utilizar para el cálculo de W son las siguientes: 

 

𝑑 =
(360)(𝑟𝑎𝑛𝑔𝑜 𝑑𝑒 𝑎)

𝑛𝑐
 Intervalo circular para cada dato 

𝑠𝑒𝑛 𝑑𝑖               𝑐𝑜𝑠 𝑑𝑖  

 

Funciones trigonométricas para cada intervalo 

circular 

𝑐𝑖= 2 ∑ 𝑐𝑜𝑠 𝑑 𝑗

𝑛𝑖

𝑗=1

         𝑠𝑖= 2 ∑ 𝑠𝑒𝑛 𝑑 𝑗

𝑛𝑖

𝑗=1

  

 

Suma de las funciones trigonométricas  

 

Donde: 

𝑛 = Número de datos 

𝑛𝑐 = n1 + n2 

ℎ = Número de muestras 

𝑑 = Intervalo circular para cada dato (grados) 

 

4.5.4 Sincronía de la floración 

Para medir la sincronía de floración de las poblaciones se aplicó el índice de Marquis 

(1988) para cada individuo, este índice incorpora dos factores: la intensidad de los 

eventos fenológicos y el solapamiento, con los cuales se ajusta a una medida de 

sincronía (Bolgrem, 1998; Freitas & Bolgrem, 2008).  

 

El índice se calculó con la siguiente fórmula: 

𝑆𝑀 = ∑ (
𝑋𝑡

∑ 𝑋𝑡
𝑛
𝑡=0

)

𝑛

𝑡=0

∗ 𝑃𝑡 
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Donde: 

𝑋𝑡 = Número de flores abiertas en un individuo i en un tiempo t. 

∑ 𝑥 = Número total de flores producidas por un individuo i durante la floración. 

𝑃𝑡 = La proporción de individuos en floración en un tiempo t.  

 

Para establecer si existían diferencias estadísticamente significativas entre los 

valores de sincronía obtenidas del índice de Marquis entre pisos altitudinales y  entre 

poblaciones (anidadas en la altitud), se aplicó el procedimiento de modelos lineales 

generalizados (MLG), que son una extensión de los modelos lineales que permiten 

utilizar distribuciones no normales de los errores y varianzas no constantes; se 

pueden utilizar cuando la variable de respuesta es un conteo de casos, un conteo 

de casos expresados en proporciones o una respuesta binaria (Cayuela, 2010). A 

partir de ellos se elige el mejor modelo basándose sobre el valor mínimo del Criterio 

de Información de Akaike (AIC), una medida que mide la plausibilidad del modelo. 

A estos modelos se incorporaron como covariables el DAP del hospedero y la 

longitud de la inflorescencia. En todos los casos donde se aplicó el procedimiento 

de MLG, los análisis se realizaron mediante el programa SAS ver 9.1 (SAS, 2002). 

 

4.5.5 Producción de flores y frutos 

 

4.5.5.1 Producción de flores abiertas y pico de floración 

Para conocer el comienzo, pico y descenso de la floración en cada población, se 

calculó el número promedio de flores abiertas por individuo por día, tomando en 

cuenta la cantidad total de flores abiertas reportadas en tal fecha dividido entre el 

número de individuos que presentaron flores abiertas en ese día.  

 

De la misma forma, se calculó el porcentaje de individuos que presentaron flores 

abiertas por día en cada población. El número de individuos con flores abiertas fue 

dividido por la cantidad total de individuos en floración por población. Se tomó como 

pico de floración al tiempo en que al menos el 50% de los individuos se encuentran 
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en floración, mientras que el comienzo y el término corresponden a un porcentaje 

menor de individuos.  

 

4.5.5.2 Variación interpoblacional en la producción de flores 

Para calcular la producción de flores total por individuo, se hizo el conteo de flores 

abiertas por día en cada uno de los individuos, en algunos casos se tomó en cuenta 

el botón floral cuando fue consumido antes de llegar al estadio de flor abierta. La 

producción total por individuo fue el resultado de la suma de flores registrados en 

los censos. Para determinar si existían diferencias estadísticamente significativas 

en la producción de flores, se hizo un análisis de varianza de efectos mixtos 

mediante el procedimiento de MLG de SAS ver 9.1 (SAS, 2002). Las fuentes de 

variación fueron  la altitud y las poblaciones (anidadas en la altitud); y el DAP del 

hospedero, la altura de la bromelia y la longitud de la inflorescencia, como 

covariables. Para las comparaciones de medias se hicieron pruebas de t. 

 

Para conocer si hubo diferencias estadísticas en la altura, en la longitud de la 

inflorescencia de los individuos de T. carlos-hankii que presentaron floración, en 

pisos altitudinales y en poblaciones anidados en la altitud, así como en la DAP y la 

cobertura de copa de los hospederos se realizó un análisis de varianza de efectos 

mixtos mediante el procedimiento de MLG en el programa SAS ver 9.1 (SAS 2002). 

 

4.5.5.3 Variación interpoblacional en la producción de frutos 

La producción de frutos se calculó mediante el conteo de frutos producidos por 

individuo. En cada censo se reportó la cantidad total de frutos presentes, el cual fue 

acumulativo en cada censo. A la mayor cantidad de frutos producidos reportados se 

le sumó la cantidad de frutos depredados para obtener la cantidad de frutos total 

producidos por individuo.  

 

Posteriormente para determinar si existían diferencias significativas en la 

producción de frutos entre y dentro de los pisos, se hizo un análisis de varianza de 

efectos mixtos mediante el procedimiento de MLG. Las fuentes de variación fueron 
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factor altitud y las poblaciones anidadas en la altitud; y el DAP del hospedero, la 

altura de la bromelia y la longitud de la inflorescencia, como covariables. Para las 

comparaciones de medias se hicieron pruebas de t. 

  

Para conocer si hubo diferencias estadísticas en la altura, longitud de la 

inflorescencia  de los individuos de T. carlos-hankii que presentaron la fructificación, 

en pisos altitudinales y en poblaciones anidados en la altitud, así como en la DAP y 

la cobertura de copa de los hospederos se realizó un análisis de varianza de efectos 

mixtos mediante el procedimiento de MLG en el programa SAS ver 9.1 (SAS, 2002). 

 

4.5.6 Depredación de flores y frutos 

 

4.5.6.1 Variación interpoblacional en la depredación de flores 

La depredación se estimó mediante el número de botones y flores comidas en cada 

censo por individuo de T. carlos-hankii, y posteriormente se calculó la proporción 

total de flores depredadas tomando en cuenta la cantidad total de flores producidas 

por individuo. 

 

Posteriormente para conocer si hubo diferencias significativas en la proporción de 

flores depredadas, y las posibles fuentes de variación, se hizo un análisis de 

varianza de efectos mixtos mediante el procedimiento de MLG. Las fuentes de 

variación fueron altitud y poblaciones anidadas en la altitud; y el DAP del hospedero, 

la altura de la bromelia y la longitud de la inflorescencia, como covariables. Para las 

comparaciones de medias se hicieron pruebas de t.  

 

De la misma forma, para conocer si la cantidad de flores depredadas se relaciona 

con la sincronía debido a que se ha demostrado que la sincronización favorece el 

escape a los depredadores (Honek & Martinkova, 2005; Elzinga et al., 2007), se 

analizó la cantidad total de flores depredadas y su relación con la sincronía y la 

longitud de la inflorescencia por medio de una regresión múltiple con 2 variables. 
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4.5.6.2 Variación interpoblacional en la depredación de frutos 

Para obtener el número total de frutos depredados, durante cada censo se registró 

la cantidad de frutos dañados por individuo, posteriormente se calculó el total por 

individuo sumando los registros por censo; se obtuvo la proporción total de frutos 

depredados con respecto a la cantidad total de frutos producidos por individuo.  

 

Finalmente para determinar si existían diferencias significativas en la proporción de 

frutos depredados, se hizo un análisis de varianza de efectos mixtos mediante el 

procedimiento de MLG. Las fuentes de variación fueron altitud y poblaciones 

anidadas en la altitud; y el DAP del hospedero, la altura de la bromelia y la longitud 

de la inflorescencia, como covariables. Para las comparaciones de medias se 

hicieron pruebas de t. 
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5. RESULTADOS 

 

En el cuadro 3 se muestra el número total de individuos de T. carlos-hankii que 

fueron censados para la fenología de floración por población y se indica el 

porcentaje de éstos que pasaron del estado vegetativo al reproductivo.  

 

Cuadro 3 .Número de individuos monitoreados para la floración correspondientes a cada población 
de T. carlos-hankii*. 

 

Población  Llano 
Grande 

Yuvee Ciénega 
Baja 2 

Ciénega 
Baja 1 

Ciénega 
Alta 

Latzieta 

Altitud (msnm) 2158 2176 2300 2330 2442 2452 
Tamaño de muestra 51 53 (2) 78 (1) 53 88 58 
Individuos reproductivos 
(%) 

5.880 13.207 10.256 18.867 10.227 27.586 

Individuos no 
reproductivos (%) 

94.117 86.792 89.743 81.132 89.772 72.413 

 

*Los números entre paréntesis indican número de individuos que fueron atacados totalmente por 
herbivoría en las espigas florales antes de iniciar floración y que no fueron incluidos en los análisis. 

 

En el cuadro 4 se muestra el número total de individuos de T. carlos-hankii que 

presentaron inflorescencia  en marzo 2016 y se indica el porcentaje de éstos que  

presentaron la fructificación.  

 

Cuadro 4. Número de individuos monitoreados para la fructificación y dispersión de semillas 
correspondientes a cada población de T. carlos-hankii. 

 

Población  Llano 
Grande 

Yuvee Ciénega 
Baja 2 

Ciénega 
Baja 1 

Ciénega 
Alta 

Latzieta 

Altitud (msnm) 2158 2176 2300 2330 2442 2452 
Número total de individuos 
con inflorescencia 

9 14 11 15 14 10 

Individuos en  fructificación 
(%) 

100 100 100 100 100 50 

 

5.1 Calendario fenológico 

 

5.1.1 Floración  

Tillandsia carlos-hankii mostró sólo un periodo de floración. En todas las 

poblaciones la floración inició en el mes de diciembre (mes en el que se disminuye 

la precipitación y la temperatura). Las poblaciones de Ciénega Baja 2, Ciénega Baja 
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1 y Latzieta iniciaron la floración en la primera semana de diciembre, mientras que 

en Llano Grande, Yuvee y Ciénega Alta iniciaron la floración  a partir de la segunda 

semana del mismo mes (Cuadro 5). El inicio de la floración de las seis poblaciones 

coincidió con el término de la época de lluvias (Figura 3). 

 

La primera población en terminar la floración fue Llano Grande a mediados de abril  

y posteriormente Yuvee, ambas de la altitud baja. Mientras que las otras 

poblaciones abarcaron parte de mayo; el último en terminar fue Latzieta, que abarcó 

hasta la última semana de mayo (Cuadro 5). Se observó un notable solapamiento 

en los períodos de floración de las poblaciones desde la segunda semana de 

diciembre hasta la segunda semana de abril (17 semanas).  

 

Cuadro 5. Calendario de la fenología de la floración de T. carlos-hankii. 

 

Mes Diciembre Enero Febrero Marzo Abril Mayo 

Semanas 1 2 3 4 1 2 3 4 1 2 3 4 1 2 3 4 1 2 3 4 1 2 3 4 

Llano Grande                         

Yuvee                         

Ciénega Baja 2                         

Ciénega Baja 1                         

Ciénega Alta                         

Latzieta                         

 

 

5.1.2 Fructificación 

La fructificación inició en el mes de abril en las poblaciones Ciénega Alta y Latzieta, 

ambas de la altitud alta; seguida de Ciénega Baja 1 en el mes de mayo,  y finalmente 

las otras tres poblaciones durante el mes de julio. Durante esta fenofase en algunos 

individuos se observaron los primeros frutos maduros a partir de diciembre, entre 

seis y ocho meses después de la emergencia de los frutos inmaduros (Cuadro 6). 

Debido a que la fructificación es un proceso de larga duración, no fue posible 

registrar la maduración de todos los frutos de los individuos. 

 

 

Ausencia de flores Presencia  de flores 
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Cuadro 6. Calendario de la fenología de la fructificación de T. carlos-hankii. 

 

Mes  
Mar  
2016 

Abr May Jul Ago Sep Oct Nov Dic 
Ene 
2017 

Feb Mar 

Llano Grande         *   * 

Yuvee         *  * * 
Ciénega Baja 2         *  * * 
Ciénega Baja 1         * * * * 
Ciénega Alta         *  *  
Latzieta         *  *  

     

 

5.1.3 Dispersión de semillas 

La dispersión de semillas se presentó a partir de enero en cuatro poblaciones 

(Yuvee, Ciénega Baja 2, Ciénega Baja 1 y Ciénega Alta), esto ocurrió un mes 

después del registro de las primeras cápsulas maduras; mientras que en Llano 

Grande y Latzieta, poblaciones de la altitud baja y alta respectivamente (Cuadro 7), 

se presentó hasta febrero. Esta fenofase se observó hasta el término del censo, que 

coincide con la época seca (Figura 3). De la misma manera que en la fructificación, 

sólo fue posible observar  el inicio de la liberación de semillas durante el periodo de 

muestreo.  

 

Cuadro 7. Calendario de la fenología de dispersión de semillas de T. carlos-hankii. 

 

 
Mes  

Mar 
2016 

Abr May Jul Ago Sep Oct Nov Dic 
Ene 
2017 

Feb Mar 

Llano Grande             

Yuvee             
Ciénega Baja 2             
Ciénega Baja 1             
Ciénega Alta             
Latzieta             

 

 

5.2 Duración y frecuencia de la floración 

La duración promedio de la floración varió significativamente entre poblaciones 

(Kruskal-Wallis, p=0.044). Las poblaciones con un menor número de días promedio 

de duración fueron Llano Grande y Ciénega Baja 2; mientras que la población  

Latzieta fue la que tuvo notablemente el mayor número de días promedio de 

Ausencia de frutos Presencia de frutos maduros * Presencia de frutos inmaduros 

Presencia de frutos con dispersión de semillas  Ausencia de frutos con dispersión de semillas 
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floración con 119 días (Figura 5). 

 

 
 

Figura 5. Promedio (± EE) de la duración de la floración por población. Las barras indican el error 
estándar. 

 

De acuerdo a la clasificación de Newstrom et al. (1994), la duración de la floración 

de T. carlos-hankii en cinco de las poblaciones fue intermedia (5 meses), mientras 

que en Latzieta fue extendida ya que duró seis meses. En términos de frecuencia, 

todas las poblaciones presentaron un solo evento de floración, por lo que T. carlos-

hankii  se puede clasificar como una especie de floración anual. 

 

5.3 Estacionalidad de la floración 

La seis poblaciones de T. carlos-hankii presentaron una alta estacionalidad en su 

fenología de floración (prueba de Rayleigh p<0.05). La mayor concentración de la 

frecuencia de individuos en floración se presentó en Llano Grande y Ciénega Alta 

(r>0.883), mientras que en Ciénega Baja 2 fue la menor (r=0.838, Cuadro 8). En 

tanto que el valor del vector medio (ā) muestra que en todas las poblaciones la 

mayor concentración de individuos en floración se concentró en el mes de febrero. 
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Cuadro 8. Valores de las principales variables de estadística circular para la ocurrencia de 
estacionalidad en la fenología de floración de seis poblaciones de T. carlos-hankii. 

 

Fenofase Estimación   Población   

Floración  
Llano 

Grande 
Yuvee 

Ciénega 
Baja 2 

Ciénega 
Baja 1 

Ciénega 
Alta 

Latzieta 

 Altitud (m.s.n.m.) 2158 2176 2300 2330 2442 2452 

 Número de 
observaciones 

255 416 558 875 707 1591 

  Vector medio (ā) 36.237° 33.752° 33.144° 44.84° 48.523° 55.293° 

 Longitud del 
vector medio (r) 

0.883 0.874 0.838 0.868 0.882 0.852 

 Rayleigh Test (Z) 198.949 317.943 392.037 659.916 550.007 1156.062 

 Rayleigh Test (p) <  0.001 < 0.001 < 0.001 < 0.001 < 0.001 < 0.001 

 

Los valores del vector medio (ā) y la longitud del vector (r) de cada población 

mostrados en el Cuadro 8 se presentan en forma de histogramas en la Figura 6, 

donde también se puede observar la concentración de la floración (diciembre a 

mayo) durante un periodo anual.  
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Figura 6. Histogramas circulares de la floración de T. carlos-hankii por población. La longitud de las 

líneas azules representa la frecuencia por día, la flecha negra indica la dirección (ā) y la 
longitud del vector (r). Los ángulos alrededor de la circunferencia indican los días del año 
(el ángulo 0.98 corresponde al día 1 de enero y el ángulo 360 a 31 de diciembre). 
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La prueba de Mardia-Watson-Wheeler (Cuadro 9) indicó que existen diferencias 

significativas en la distribución de la floración entre la mayoría de las poblaciones 

(p<0.05). Sin embargo, no se observaron  diferencias entre Llano Grande y Yuvee 

(W=1.722, p=0.423), ambas poblaciones de la altitud baja; ni entre Ciénega Baja 1 

y Ciénega Alta (W=2.081, p>0.05). 

 

Cuadro 9. Resultados de la prueba de Mardia-Watson-Wheeler entre poblaciones. Valores de p en 
negritas no son significativos. 

 

Poblaciones  W P 

Llano Grande & Yuvee 1.667 0.434 

Llano Grande & Ciénega Baja 2 8.643 0.013 

Llano Grande & Ciénega Baja 1 13.349 0.001 

Llano Grande & Ciénega Alta 16.884 2.16E-4 

Llano Grande & Latzieta 27.193 1.25E-6 

Yuvee & Ciénega Baja 2 6.156 0.046 

Yuvee & Ciénega Baja 1 25.385 3.07E-6 

Yuvee & Ciénega Alta 31.999 1.13E-7 

Yuvee & Latzieta 46.971 6.31E-11 

Ciénega Baja 2 & Ciénega Baja 1 33.918 4.31E-8 

Ciénega Baja 2 & Ciénega Alta 49.988 1.40E-11 

Ciénega Baja 2 & Latzieta 65.367 < 1E-12 

Ciénega Baja 1 & Ciénega Alta 1.75 0.417 

Ciénega Baja 1 & Latzieta 8.782 0.012 

Ciénega Alta & Latzieta 8.579 0.014 

 

5.4 Sincronía de la floración  

 

El valor promedio del índice de sincronía de floración de Marquis por piso altitudinal 

y entre poblaciones se muestran en la Figura 7, donde se puede observar que el 

promedio del valor de sincronía de los individuos fue mayor en las altitudes baja y 

alta que en la altitud media (F2,42=13.68, p<0.0001; Figura 7A). Sin embargo, no se 

observaron diferencias entre las altitudes baja y la altitud alta (t42 =1.95, p=0.057), 

pero si entre la altitud baja y la media y entre la media y la alta (t42 = 4.82, p<0.0001 

y t42=3.91, p=0.003, respectivamente; Figura 7A). 
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De igual forma, se observaron diferencias significativas entre poblaciones anidadas 

en la altitud (F3,42=27.36, p<0.0001; Figura 7B); no se observaron diferencias entre 

las poblaciones bajas (t42=0.89, p=0.378), pero si entre las poblaciones medias y  

altas (t42=5.03, p<0.0001 y t42=7.54, p<0.0001, respectivamente; Figura 7B) . El DAP 

del hospedero y  la longitud de la inflorescencia de los individuos no tuvieron efectos 

sobre la sincronía de la floración (F1,42=0.48, p=0.491  y F1,42=0.05, p=0.816).  

 

 

 
Figura 7. A) Promedio (± EE) del valor de sincronía de la floración por piso altitudinal. B) Promedio 

del valor de sincronía de la floración entre poblaciones por altitud (la comparación es entre 
poblaciones de la misma altitud). Las barras indican la desviación estándar. Letras 
diferentes indican diferencia significativa (p≤0.05), para poblaciones las letras indican 
variación entre poblaciones del mismo piso altitudinal. 

 

5.5 Producción de flores y frutos  

 

5.5.1 Producción de flores por día y pico de floración 

 En la Figura 8 se observa la relación de producción promedio de flores por individuo 

abiertas a través del tiempo. De forma general, se muestra que los individuos 

producen una mayor cantidad de flores a la mitad del periodo de floración 

comparado con el inicio y el término del evento. Sin embargo, en la población de 

Latzieta hubo una alta producción de flores abiertas en la primera semana (entre 8 

y 11 flores),  en los días posteriores fue variable (entre 2 a 10 flores). El día 100 

empezó a descender a un máximo de 5 flores hasta concluir con la última flor 

abierta. Mientras que en las otras poblaciones iniciaron con un mínimo de 1 y un 

máximo de 6 flores abiertas por individuo. La población con el menor número de 
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flores abiertas producidas por día fue Ciénega Alta, iniciando en promedio con una 

flor abierta hasta alcanzar un máximo de 4.5 flores el día 28. Debido a cuestiones 

logísticas no se pudo registrar el número de flores producidas entre los días 51 y 

64, por ello se muestra un espacio sin datos en las Figuras 8 y 9. 

 

 
 

Figura 8. Producción de flores abiertas/individuo/día en cada población de T. carlos-hankii. 

 

En la Figura 9 se puede observar que al inicio de la floración hay pocos individuos 

floreciendo y va aumentando hasta llegar a un pico, para posteriormente decrecer. 

Es importante resaltar que en Latzieta un mayor número de individuos produjeron 

flores, mientras que Llano Grande mostró la menor cantidad de individuos con flores 

abiertas.  
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Figura 9. Porcentaje de individuos que presentaron flores abiertas por día en cada población de T. 

carlos-hankii. 

 

Se tomó como criterio que el pico de floración ocurrió cuando más del 50% de los 

individuos en cada población presentó esta fenofase, en Llano Grande éste se 

mostró durante el 17 de diciembre a 30 de marzo, Yuvee del 23 de diciembre hasta 

23 de marzo, Ciénega Baja 2 del 23 de diciembre al 23 de marzo, Ciénega Baja 1 

del 28 de diciembre al 3 de abril, Ciénega Alta a partir de 13 de enero al 30 de marzo 

y Latzieta a partir de 13 de enero al 1 de mayo. Se presentó el mayor número de 

individuos en floración en un periodo de 70 días (durante los días 44 a 113, Figura 

9), que abarcan desde el 13 de enero al 23 de marzo, coincidiendo con la época 

seca. 

 

5.5.2 Variación en la producción de flores 

No se observaron diferencias significativas en la producción total de flores entre los 

pisos altitudinales (F2,41=1.37, p=0.265, Figura 10A). Sin embargo, se observaron 

diferencias entre poblaciones anidadas en la altitud (F3,41= 4.73, p=0.006, Figura 

9B). Estas diferencias no fueron significativas entre las de altitud baja y  media 

(t41=0.06, p=0.951 y t41=1.01, p=0.318, respectivamente), pero si entre las 
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B 

poblaciones de altitudes altas (t41=3.62, p=0.0008), donde Latzieta tuvo una mayor 

producción de flores que Ciénega Alta. 

 

 

 

Figura 10. A) Promedio (± EE) del total de flores producidas por individuo por piso altitudinal. B) 
Promedio (± EE) de flores producidas por individuo entre poblaciones por altitud (la 
comparación es entre poblaciones de la misma altitud). Las barras indican la desviación 
estándar. Letras diferentes indican diferencia significativa (p≤0.05), para poblaciones las 
letras indican variación entre poblaciones del mismo piso altitudinal. 

 

El DAP del hospedero (F=0.35, p=0.558), la altura de los individuos de T. carlos-

hankii (F=0.10, p=0.750) y la longitud de la inflorescencia (F=0.01, p=0.943) no 

tuvieron efectos sobre la producción de flores. 

 

Entre los individuos censados para la floración no se encontraron diferencias en su 

tamaño entre las altitudes (F2,44=0.90, p=0.412), pero sí entre los sitios anidados en 

la altitud (F3,44=7.47, p=0.0004); donde lo individuos de las poblaciones anidadas a 

la altitud baja fueron similares (F44=1.08, p=0.285) y asimismo para los  individuos 

de la altitud media (F44=0.10, p=0.924); en tanto que los individuos de las 

poblaciones  anidadas a la altitud alta (F44=4.61, p<0.0001) difirieron entre ellos, de 

tal manera que los individuos en Latzieta presentaron una mayor altura que en 

Ciénega Alta (63.890 ± 9.780 y 81.940 ± 8.140, respectivamente). No se 

encontraron diferencias significativas entre altitudes ni entre poblaciones anidadas 

a la altitud en la longitud de las inflorescencias (F2,44=1.07, p=0.405; F3,44=1.240, 

p=0.226), en el DAP de los hospederos (F2,44=0.20, p=0.821; F3,44=0.44, p=0.728) 

ni en la cobertura de copa (F2,44=1.51, p=0.233; F3,44=0.82, p=0.489).  
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5.5.3  Variación en la producción de frutos  

En contraste con la producción de flores, para la producción de frutos se observaron 

diferencias significativas entre pisos altitudinales (F2,57=8.34, p=0.0007, Figura 11A), 

siendo menor en la altitud alta (Figura 11A). Entre las altitudes baja y media no 

fueron significativas (t57=1.72, p=0.091), pero sí entre la baja y la alta, y entre la 

media y la alta (t57=4.08, p=0.0001 y t57=2.92, p=0.005). También se encontraron 

diferencias entre poblaciones anidadas en la altitud (F3,57=5,87, p=0.001); no fue 

significativa entre las poblaciones anidadas en la altitud baja (t57=1.10, p=0.274), 

donde hubo una mayor producción de frutos; pero si entre las poblaciones anidadas 

en la altitud media y alta (t57=3.02, p=0.003 y t57=2.63, p=0.01, respectivamente, 

Figura 10B). Latzieta produjo la menor cantidad de frutos, debido a que el 50% de 

los individuos no desarrollaron ningún fruto.  

 

 

 

Figura 11. A) Promedio (± EE) de frutos producidos por individuo por piso altitudinal. B) Promedio (± 
EE) de frutos producidos por individuo entre poblaciones por altitud (la comparación es 
entre poblaciones de la misma altitud). Las barras indican la desviación estándar. Letras 
diferentes indican diferencia significativa (p≤0.05), para poblaciones las letras indican 
variación entre poblaciones del mismo piso altitudinal. 

 

La producción de frutos se relacionó significativamente y positivamente con el DAP 

del hospedero (F1,57=8.95, p=0.004); en contraste, la altura de los individuos y la 

longitud de su inflorescencia no tuvieron efectos  significativos sobre la producción 

de frutos (F1,57≤1.44, p≥0.235, en todos los casos). 
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Para los individuos que produjeron frutos, entre altitudes y en poblaciones anidadas 

en la altitud no se encontraron diferencias en su altura (F2,67=1.17, p=0.317; 

F3,67=0.73, p=0.537, respectivamente), en la longitud de las inflorescencias 

(F2,67=3.01, p=0.056; F3,67=2.61, p=0.059), en el DAP de los hospederos (F2,67=0.98, 

p=0.381; F3,67=0.02, p=0.995) ni en la cobertura de copa (F2,66=3.36, p=0.041; 

F3,66=0.15, p=0.927). 

 

5.8 Depredación de flores y frutos  

 

5.8.1 Variación de la depredación de flores 

 

Del total de flores producidas en las seis poblaciones el 6.5% fue depredado. No se 

observaron diferencias en la proporción de flores atacadas entre altitudes 

(F2,41=0.10, p=0.904) ni en poblaciones anidadas en la altitud (F3,41=0.22, p=0.880). 

Las covariables DAP del hospedero (F1,41=0.03, p=0.870), el tamaño de los 

individuos (F1,41=0.07, p=0.789) y la longitud de la inflorescencia (F1,41=0.02, 

p=0.875)  no tuvieron efectos significativos en la proporción de flores depredadas. 

 

La cantidad total de flores depredadas en los individuos de T. carlos-hankii no se 

relaciona con la sincronía de floración de las poblaciones de T. carlos-hankii 

(t1=1.38, p=0.174). Sin embargo, la longitud de la inflorescencia tiene un efecto 

significativo sobre las flores consumidas (t1=2.61, p=0.012); las cuales fueron más 

afectadas por herviboría en plantas con mayor longitud en la inflorescencia. 

 

5.8.2 Variación de la depredación de frutos  

Del total de frutos producidos en las seis poblaciones el 3.2 % fue depredado. La 

proporción de frutos depredados entre altitudes no tuvo diferencias significativas 

(F2,57=0.59, p=0.558) ni en las poblaciones anidadas en la altitud (F3,57=0.37, 

p=0.775). De la misma forma, no se observaron efectos significativos en el tamaño 

de los individuos de T. carlos-hankii (F1,57=0.16, p=0.692), la longitud de la 

inflorescencia (F1,57=0.21, p=0.648) ni el DAP de los hospederos (F1,57=0.18, 
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p=0.675) sobre los frutos depredados. 
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6. DISCUSIÓN 

 

6.1 Fenología de floración y su variación  

  

A diferencia de lo reportado para muchas epífitas que florecen durante la época de 

lluvias (Jaramillo & Cavelier, 1998; Marques & Lemos-Filho, 2008; Sheldon & 

Nadkarni, 2015; Cascante-Marín et al, 2017), la floración de T.  carlos-hankii ocurre 

en la época seca, de diciembre a mayo. Tillandsia carlos-hankii es una especie 

epífita de tipo tanque que le permite almacenar agua de lluvia y humedad, por lo 

tanto, tiene  acceso a este recurso en la época seca cuando presenta su floración. 

Sahagún-Godínez (1996) menciona que sólo aquellas especies que almacenan 

suficiente agua de reserva o que crecen en ambientes donde hay suministro de 

agua constante pueden florecer en la estación seca.  

 

Es probable que la floración de T. carlos-hankii en la época seca tenga como 

consecuencia el evitar la competencia de polinizadores con otras especies de 

epífitas cogenéricas que florecen en la estación de lluvias y que encuentran en 

simpatría con T. carlos-hankii (Cascante-Marín et al., 2017), por ejemplo T. 

macdougallii y T. violacea florecen en la época de lluvias (Granados, 2005). 

Generalmente las especies pertenecientes a la subfamilia Tillandsioidae son 

polinizadas por colibríes debido a la forma tubular de las flores, la producción de 

néctar y por la antesis diurna que presentan (Carranza & Estévez, 2008; Fernández-

Ríos, 2012). El desfase de floración entre especies simpátricas de bromelias, como 

fue el caso de T. carlos hankii, además de evitar la competencia permite mantener 

al polinizador en la zona al proveerle recursos a lo largo del año (Marques & Lemos-

Filho, 2008). 

 

En este estudio no se encontró un patrón de variación en el inicio de la floración 

asociada a la altitud. Se ha demostrado que en los ecosistemas templados, la 

floración se retrasa conforme va aumentando la altitud debido al decremento en la 

temperatura (Cornelius, 2013). Posiblemente el decremento en  temperatura en los 
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300 metros del rango altitudinal en el que se distribuyen las seis poblaciones 

estudiadas no fue lo suficientemente grande para encontrar diferencias y así mostrar 

una variación direccional en el inicio de la floración en T. carlos-hankii; o quizá se 

debe al hecho de que en las regiones con climas tropicales y subtropicales, la 

fenología de floración de las especies es más “relajada” que en las zonas templadas 

(Bawa et al., 2003; Rodríguez-Pérez & Traveset, 2016). De hecho, se ha reportado 

que en las zonas templadas, la importancia del clima como fuerza selectiva que 

moldea la fenología de floración es más importante que en las zonas tropicales 

(Munguía-Rosas et al., 2011).  

 

De acuerdo con la clasificación de Newstrom et al. (1994), T. carlos-hankii presentó 

un patrón de floración anual, que es común en bromelias epífitas (Benzing, 2000). 

La duración fue intermedia para cinco poblaciones y extendida para una población. 

Sin embargo, Fernández-Ríos (2012) reporta una duración intermedia en todas las 

poblaciones de T. carlos-hankii que evaluó, ya que tomó en cuenta sólo los meses 

de enero a mayo como la principal época de floración por lo que hubo una muy baja 

porción de individuos que presentaron flores desde diciembre.  

 

Las seis poblaciones estudiadas en este trabajo de T. carlos-hankii presentaron una 

alta estacionalidad en su fenología de floración, la concentración de la floración tuvo  

una dirección hacia el mes de febrero, cuando la mayoría de los individuos 

estuvieron en floración, en este mes la temperatura y la precipitación fueron muy 

bajas (Figura 3). Sin embargo, hubo variación en la estacionalidad entre la mayoría 

de las poblaciones debido a las diferencias en el día de inicio y término de la 

floración en cada una de los individuos. La concentración de la floración en una 

época del año es común en bromelias epífitas (Benzing, 2000). De acuerdo con 

Morellato et al. (2000), los valores del vector r mayores a 0.50  indican un alto grado 

de estacionalidad en la floración; en este estudio los valores de r  fueron mayores a 

0.83, lo cual indica que la floración estuvo muy concentrada (en febrero). Trabajos 

previos como el de Sheldon & Nadkarni (2015) reporta una estacionalidad 

significativa de la floración en siete especies de epífitas en Costa Rica. De la misma 
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forma, Cascante-Marín et al. (2017) estudiaron la fenología de floración de 104 

especies epífitas en el bosque montano neotropical en Costa Rica; señalan que el 

88% de las cuales mostraron una alta estacionalidad en su fenología de floración. 

Así, los resultados observados en este trabajo para T. carlos-hankii siguen un patrón 

como otras plantas epífitas.   

 

Aunque no se observó una diferencia direccional en el inicio de la floración entre los 

diferentes pisos altitudinales, si se observó una importante  variación fenológica (i.e 

inicio, término, duración, sincronía) entre las diferentes poblaciones. Esta variación 

podría deberse a la heterogeneidad microclimática presente dentro de las 

poblaciones; la variación en la floración puede ser parcialmente causada por 

diferencias microambientales (Jackson, 1966; Dahlgren et al., 2007). La variedad 

de microclimas puede ser dada por la complejidad estructural de los árboles, la 

arquitectura de los mismos, la composición de especies y su carácter perenne o 

caduco, entre otros factores (Gómez-Sanz, 2004). Por ejemplo, dentro de esta 

variedad de factores abióticos que influyen en la variación y que es fundamental 

para explicar la fenología de floración, está la intensidad de la luz y la humedad 

(Jaramillo y Cavelier, 1998; Kromer et al., 2007). De acuerdo con la descripción de 

los sitios (Cuadro 2), en el caso de las poblaciones de T. carlos-hankii, que se 

ubicaron a una mayor  altitud, el porcentaje de encinos fue menor en Ciénega Alta 

que en Latzieta. Es muy probable que estas diferencias en la estructura arbórea 

entre poblaciones de una misma altitud incidan en diferencias microclimáticas, como 

la incidencia lumínica, que directamente podrían afectar la floración de T. carlos-

hankii.  

 

Las condiciones microclimáticas también varían dentro del gradiente verticale del 

forofito, lo cual que depende de la especie de hospedero y sus características como 

arquitecturales, altura, edad, inclinación de las ramas, etc. (Benzing, 1990; Wagner 

et al., 2015). Si bien es cierto que se eligieron solo especies de encino para reducir 

la variación asociada al hospedero, existen reportes que una misma especie de 

encino puede variar en sus características de acuerdo a las condiciones 
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microambientales donde esté creciendo (Uribe-Salas et al., 2008). Así mismo, la 

presencia de un gradiente microclimático radial de los troncos de los árboles (Taylor, 

2016) pudiera estar aumentando la variación microclimática dentro de las 

poblaciones. Por ejemplo, en un gradiente vertical varía la luz, la temperatura y la 

humedad con la altura de un árbol (Taylor, 2016); o los individuos localizadas a una 

mayor altura reciben más luz y agua (Jaramillo & Cavelier, 1998).  

 

En este estudio aunque las características del hospedero tales como el DAP y la 

cobertura no tuvieron efectos significativos directos sobre la fenología, 

probablemente generan variación de estos factores microclimáticos y así afecten la 

fenología de T. carlos-hankii. Se sugiere hacer una evaluación de las variables 

microclimáticas que podrían estar asociadas a la fenología de T. carlos-hankii.  

 

La presencia de cápsulas abiertas y la dispersión de semillas ocurrieron  durante la 

época de sequía con los periodos más secos, lo que coincide con lo reportado para 

otras bromelias epífitas anemócoras como T. bulbosa Hook, T. gardneri, T. stricta, 

T. tenuifolia E. Morren, T. prodigiosa (De Siqueira-Filho, 2003; Escobedo-Sartí, 

2007).  En la época seca se presentan menos nubes y las altas temperaturas 

pueden promover la apertura de los frutos (Vílchez et al., 2008), en este caso, enero 

fue el mes con la temperatura más baja (Figura 3), pero posiblemente el aire seco 

ayudó a la apertura de las cápsulas ya que la precipitación decrece en este mes; 

también los vientos son más fuertes durante la estación seca, lo que puede 

favorecer la dispersión de semillas (Croat, 1975). En bosques donde las especies 

de encinos son deciduos disminuye la cantidad de hojas durante la estación seca 

(Ticktin et al., 2016), por lo tanto, la poca vegetación permite que las semillas tengan 

menos obstáculos durante su dispersión (Mondragón & Calvo-Irabíen, 2006). 

 

6.2 Sincronía de floración y su variación  

 

La sincronía en la floración de T. carlos-hankii presentó variación entre altitudes y 

entre poblaciones del mismo piso altitudinal. Koenig et al. (2015) proponen que la 
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heterogeneidad microclimática pudiera impulsar la asincronía fenológica, de tal 

manera que las condiciones microambientales pueden influir sobre la sincronía de 

la floración. En este estudio, el grado de variación en la sincronía de floración de T. 

carlos-hankii, tanto en los pisos altitudinales como entre las poblaciones  anidadas 

en la altitud, probablemente se deba a la variedad de condiciones microclimáticas. 

A nivel poblacional, las poblaciones  Llano Grande y Yuvee (altitud baja) y Latzieta 

(altitud alta) fueron las que presentaron mayor sincronía y son los sitios donde hubo 

una mayor presencia de Quercus spp. en la vegetación, estos árboles pudieron 

crear ambientes más homogéneos, ya que como lo menciona Koenig et al. (2015) 

las condiciones homogéneas favorecen la sincronía floral. 

 

Así mismo, la asincronía en la floración entre y dentro de los pisos como entre los 

pisos pudiera estar contribuyendo en la presencia y en la permanencia de los 

agentes polinizadores a lo largo de un gradiente altitudinal; ya que de acuerdo al 

estudio realizado por Marques & Lemos-Filho (2008) y Araujo et al. (1994), la 

floración secuencial y continua  en bromelias garantiza la provisión de recursos 

alimenticios para los polinizadores. Aunque el desfase en la floración en los pisos 

altitudinales no fueron muy grandes, el reducido número de flores abiertas diarias, 

las cuales permanecen disponibles entre uno y tres días (Machado & Semir, 2006; 

Carranza & Estévez, 2008), pudiera estar promoviendo el movimiento de los 

polinizadores entre las plantas dentro y entre pisos (Sakai, 2001), ya que se sabe 

que los colibries tienen rangos de vuelo de 30 a 2000 metros (Binford, 1989; Susan, 

2016).  

 

Sin embargo, todas las poblaciones presentaron sobrelapamiento en sus periodos 

de floración. Dicha  sincronía de floración ha sido interpretada como una estrategia 

evolutiva que les permite a las plantas atraer a sus polinizadores incrementando así 

su éxito reproductivo (Augspurger, 1980; Sakai, 2001). Así mismo la sincronía entre 

poblaciones permite el flujo génico entre ellas, como lo demostró Susan (2016), 

quien estudió siete poblaciones de T. carlos-hankii distribuidas a lo largo de un 

gradiente altitudinal que va de 2428 a 2788 m.s.n.m. y que presentaban periodos 
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de floración parcialmente sincrónicos, encontró una baja variabilidad genética entre 

las poblaciones (17%). Sin embargo, es necesario realizar estudios sobre la 

dinámica de polinización entre dichas poblaciones. 

 

6.3 Variación de la producción de flores y frutos  

La producción de flores no presentó diferencias entre pisos altitudinales. Sin 

embargo, en un estudio previo realizado en otra comunidad en la Sierra Norte de 

Oaxaca a lo largo de un gradiente altitudinal, Fernández-Ríos (2012) encontró que 

la mayor producción de flores de T. carlos-hankii se presentó en los sitios 

intermedios (2153 a 2615 m.s.n.m.), disminuyendo ésta hacia los sitios de menor 

(abajo de 2509 m.s.n.m.) y mayor altitud (por encima de 2732 msnm) presentaron 

los valores más bajos, y plantea que las condiciones fueron más favorables en las 

altitudes medias. Sin embargo, el rango altitudinal de este autor alcanzó un mayor 

altitud, fue de 2428 a 2788 msnm, lo que pudo favorecer condiciones 

microclimáticas más contrastantes que entre los 2158 a 2452 msnm de este estudio.  

 

A pesar de que en este trabajo no se observaron diferencias entre pisos altitudinales 

en la producción de flores, si se observaron diferencias entre poblaciones dentro de 

un piso altitudinal. Este resultado sugiere que la respuesta de una población en la 

producción de flores es independiente a la otra dentro de un mismo piso altitudinal, 

es decir, una población puede presentar mayor producción de flores que otra. Sin 

embargo, es importante subrayar que solamente se encontraron diferencias en la 

producción de flores entre poblaciones localizadas a la misma altitud. De manera 

notable la diferencia entre estas poblaciones (Ciénega Alta y Latzieta) fue de un 

poco más del doble. De igual forma, la diferencia entre lo observado por Fernández-

Ríos (2012) y lo observado en este estudio puede sugerir simplemente que existe 

variación temporal en la inversión de estructuras reproductivas entre años. Esta 

variación es muy común en plantas en general, incluyendo epífitas (p.ej., Parra-

Tabla et al. 2000; Parra-Tabla & Vargas, 2004).  

 

Ackerman (1986) plantea que las características como el tamaño pequeño de las 
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plantas podría limitar la producción de flores, en este estudio aunque no hubo 

diferencias estadísticamente significativas en el tamaño de los individuos entre los 

pisos altitudinales; pero si las hubo entre poblaciones de la altitud alta, donde la 

cantidad de flores producidas en Latzieta posiblemente se deba al tamaño de los 

individuos, ya que en esta población fue donde los individuos fueron más grandes.  

 

En contraste a la producción de flores, para  la producción de frutos se encontraron 

diferencias tanto entre pisos altitudinales, como entre poblaciones dentro de cada 

piso. Existen diferentes causas potenciales que podrían explicar las diferencias 

entre pisos altitudinales y entre poblaciones. En primer lugar es posible que la 

variación en la producción de frutos entre pisos altitudinales se deba al hecho de las 

poblaciones de la altitud baja y media iniciaron la fructificación entre mayo-julio, una 

vez que inició la estación de lluvias; en cambio la altitud alta inició desde el mes de 

abril, durante la época seca. Diferencias en una mayor disponibilidad de agua están 

relacionadas con una mayor producción de frutos, en específico se sabe, por 

ejemplo, que en orquídeas epífitas la lluvia previa a la fructificación se convierte en 

un importante recurso para la formación de frutos (Borba & Semir, 2001; Parra-Tabla 

& Vargas 2004; Cascante-Marín et al., 2017). Ordóñez-Blanco & Parrado-Rosselli 

(2017) encontraron que en cuatro especies de orquídeas la producción de frutos 

inmaduros se correlacionó con la precipitación de dos meses antes. Para T. carlos-

hankii es muy importante evaluar si las diferencias en el inicio de la fructificación 

efectivamente están relacionadas con una mayor o menor disponibilidad de agua y 

si esto determina una mayor o menor probabilidad de producción de frutos.   

 

De manera interesante, la baja producción de frutos en la población de Latzieta se 

debe a que el 50% de los individuos no desarrollaron ningún fruto, los cuales se 

secaron incluyendo la inflorescencia y las hojas de los individuos, esto hace pensar 

que las condiciones ambientales no fueron las más adecuadas. De acuerdo a Barve 

et al. (2015) las condiciones menos favorables para llevar a cabo la floración y la 

fructificación son experimentadas por las poblaciones encontradas al margen de la 

distribución de la especie (Barve et al., 2015). A altas altitudes existen mayores 
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probabilidades de heladas, que pueden causar daños a la planta entera (Snyder & 

Melo-Abreu, 2010). 

 

Otra posible explicación para la variación en la producción de frutos pudiera deberse 

a la floriboría presente entre las poblaciones. Indudablemente el efecto directo del 

consumo de flores repercute en la producción de frutos, razón por la que se ha 

considerado que este tipo de interacciones antagonistas han jugado un papel 

importante en la evolución de la fenología reproductiva de plantas (Elzinga et al., 

2007). Sin embargo, en este estudio no se encontraron diferencias en la 

depredación de flores y frutos entre y dentro de los pisos altitudinales (ver más 

adelante), pero si las hubo en la producción de frutos entre y dentro  de los pisos, lo 

que sugiere que probablemente la limitación de nutrimentos y agua podrían 

determinar la producción de frutos en esta especie.   

   

6.3.1 Variación en la depredación de flores y frutos 

Para la depredación de flores, globalmente se observó un daño al 6.5% de flores 

abiertas (incluyendo botones florales) con respecto a la producción total, que ocurrió 

en diferentes grados en el 90% de los individuos, sin tomar en cuenta las espigas 

depredadas. Estas diferencias no significativas probablemente se deben a la 

distribución homogénea de los depredadores entre los pisos y dentro del mismo 

piso altitudinal.  

 

Se sabe que muchos invertebrados como los artrópodos están albergados entre las 

hojas de las bromelias de tipo tanque y pueden ser dependientes del recurso 

alimenticio del dosel en al menos un estado de su ciclo de vida (Moffet, 2000; 

Franco, 2008), los cuáles probablemente hayan sido los que consumieron 

segmentos de los pétalos y las flores completas (obs. pers.), ya que se tiene 

reportado que los coleópteros consumen las flores de las bromelias, incluso algunas 

hormigas son herbívoras (Frank & Lounibos, 2009).  

 

Por otro lado, como se mencionó anteriormente, Palacios (2013) reporta a  S. 
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aureogaster  y a P. levipes como depredadores de espigas. Es posible que la baja 

producción de flores en Ciénega Alta (altitud alta) se deba en parte a estos 

vertebrados, por lo que hubo individuos de T. carlos-hankii que presentaron 

importantes daños en la espiga antes de que los botones florales emergieran. 

Aunque pareciera que el porcentaje de flores dañadas es bajo, el daño a nivel de 

espiga es más impactante, ya que a nivel individuo el porcentaje de cápsulas 

dañadas puede alcanzar hasta el 97% (Palacios, 2013). En este estudio hubo 3 

individuos que no pudieron iniciar la floración precisamente porque sufrieron daño 

en el 100% de sus espigas. 

 

Para la depredación de frutos, la baja depredación concuerda con lo reportado  por 

Palacios (2013), quien menciona que durante la formación de frutos de T. carlos-

hankii no hubo ningún tipo de daño y lo relaciona con la poca palatabilidad de las 

cápsulas, aunque se desconoce  quiénes son los depredadores de los frutos. 

 

El DAP del hospedero no tuvo efectos significativos sobre la depredación de flores 

y frutos, lo que indica que los individuos tienen las mismas probabilidades de ser 

atacados independientemente del tamaño del hospedero, es decir, que 

aparentemente el acceso a depredadores de flores, como las ardillas, no se ve 

afectado por si el árbol es más o menos grueso. Por último, es necesario realizar 

estudios más detallados sobre las especies depredadores de frutos de T. carlos-

hankii y su comportamiento para dar una posible explicación sobre la falta de 

variación en la depredación entre y dentro de los pisos altitudinales.  
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7. CONCLUSIONES 

 

La floración de T. carlos hankii se presentó de diciembre a mayo, en la época seca. 

No se observó un efecto de la altitud (i.e., piso altitudinal) en el inicio de la floración. 

De acuerdo con la clasificación de Newstrom et al. (1994), cinco de las poblaciones 

presentaron una duración intermedia y una presentó una duración extendida; con 

una frecuencia anual.  

 

Todas las poblaciones de T. carlos-hankii presentaron estacionalidad en la floración 

con una alta concentración. Además, hubo diferencias significativas en la fecha 

promedio en que se presentó la floración en las poblaciones y en la distribución del 

evento entre poblaciones.  

 

En la sincronía de floración hubo diferencias entre pisos altitudinales y entre 

poblaciones anidadas en la  altitud, los pisos de la altitud baja y alta presentaron 

mayor sincronía.  

 

No se encontraron diferencias significativas en la producción total de flores entre los 

pisos altitudinales, pero sí hubo diferencias significativas en las poblaciones 

anidadas dentro de la altitud alta. Los parámetros del hospedero y las variables del 

individuo de T. carlos-hankii no tuvieron efecto sobre la producción de flores.  

 

Se observaron  diferencias en la producción de frutos entre pisos altitudinales y 

entre poblaciones dentro de cada  altitud. Las poblaciones de la altitud baja fueron 

los que presentaron una mayor producción de frutos y solamente el DAP del 

hospedero tuvo efectos significativos sobre la producción. 

 

La proporción de flores y frutos depredados entre altitudes y entre poblaciones por 

altitud no tuvieron diferencias significativas. Los parámetros de los hospederos y las 

variables de los individuos de T. carlos-hankii no tuvieron efectos sobre la 
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depredación de flores y frutos. 
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