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RESUMEN

Existen escasas referencias de nectarivoria por Passeriforme en América del Sur, estando casi restringida esta conducta a la
familia Trochilidae. Sin embargo, durante la época de mdxima floracién de Embothrium coccineum Forst. (Proteaceae) en
bosques templados de la Isla de Chiloé, en el sur de Chile, nueve especies de aves, ocho Passeriformes y un Psittaciforme,
consumen néctar de sus flores. Observaciones realizadas en un total de 242 periodos de 30 minutos cada uno, durante
noviembre de 1992 y 1993, muestran que el principal nectarivoro que visita las flores de E. coccineum fue Elaenia albiceps
(Tyrannidae), especie descrita anteriormente como insectivora y frugivora. También fueron visitantes importantes de esta
flor el picaflor, Sephanoides galeritus (12% de las visitas), el jilguero, Carduelis barbatus (5,6%) y el cometocino,
Phrygilus patagonicus (5%). Las otras cinco especies de aves presentaron frecuencias de visitas <1%. E. albiceps frecuen-
temente establece territorios en arboles de E. coccineum en flor, los cuales defiende activamente de otras aves visitantes.
Las flores de E. coccineum secretan diariamente en promedio 16 ut de néctar con un aporte energético de 6,9 calorias. Las
flores pueden secretar néctar mas de una vez al dia y tienen una vida media de cuatro dias. El aporte energético de una flor
durante su periodo de vida seria comparable al de algunos frutos consumidos por las aves en la misma zona. Se demostré
que E. albiceps y S. galeritus transportan granos de polen de E. coccineum y, por lo tanto, serian polinizadores de esta
Protedcea. S. galeritus visita un mayor niimero de flores de E. coccineum en cada vuelo que E. albiceps, pero esta ultima
especie transporta tres veces mayor cantidad de granos de polen y es un visitante mds especifico de las flores de E.
coccineum. Las concentraciones de sacarosa vs. hexosas en el néctar de las flores de E. coccineum son intermedios entre
valores caracteristicos del néctar de flores polinizadas exclusivamente por Trochilidae en el Neotrépico (predominancia de
sacarosa) y de flores polinizadas por otras aves o insectos (predominancia de hexosas: fructosa y glucosa).

Palabras clave: picaflores, Elaenia albiceps, Embothrium coccineum, Embotriinae, néctar, nectarivoria, polinizacion por aves.
ABSTRACT

During the period of peak flowering of the Proteaceous tree Embothrium coccineum Forst. in the temperate forests of
Chiloé Island, in southern Chile (42°30°S), nine bird species, eight Passerines, one Psittaciforme, consume nectar from its
flowers. The major nectar-feeding bird visiting the flowers of E. coccineum (77% of all the visits by birds in 242 periods of
30 minutes each, in November 1992 and 1993) was the Tyrannid Elaenia albiceps, which had been described earlier as
insectivore and frugivore. The hummingbird, Sephanoides galeritus (12% of the visits), and the Passerines Carduelis
barbatus (5.6%) and Phrygilus patagonicus (5%) followed in importance. The remaining five bird species accounted for
<1% of the visits each. E. albiceps frequently establishes territories in flowering Embothrium trees, actively expelling other
visiting birds. The flowers of E. coccineum secrete 16 pl of nectar daily, with an average supply of 6.9 calories. Flowers
can secrete nectar more than once in a day and have an average life span of four days. The energy supply of a flower during
its life span is comparable to that of some fleshy fruits consumed by birds in the same area. We showed that both the
hummingbird and E. albiceps carry pollen of E. coccineum in their bodies and hence these species are the pollinators of this
tree. S. galeritus visits a larger number of flowers in each flight than E. albiceps, but the latter bird carries three times as
many pollen grains and is a more specific visitor of the flowers of E. coccineum. The relative concentrations of sacarose
and hexoses in the nectar of E. coccineum flowers are intermediate between the values described for the nectar of flowers
pollinated primarily or exclusively by hummingbirds in the Neotropics (with predominance of sacarose) and those of
flowers pollinated by other birds or insects (with predominance of hexoses).
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INTRODUCCION

Numerosas especies de aves de ambientes
tropicales y templados tienen hdabitos necta-
rivoros. Algunos de los grupos de nectarivo-
ros mas diversificados en el orden Passeri-
formes estdn representados por los
“sunbirds” (Nectariniidae) en Africa, y por
los “honeyeaters” (Meliphagidae) en Austra-
lia (Collins & Rebelo 1987, Collins & Briffa
1982, Collins 1983, Paton 1986, Ramsey
1989). En el Neotrépico, en cambio, la nec-
tarivoria especializada est4 restringida prin-
cipalmente a la diversa familia Trochilidae
(“picaflores”), con mas de 300 especies. A
pesar de la predominancia de los picaflores,
las flores de varias especies de plantas en
comunidades neotropicales son también visi-
tadas por algunas aves Passeriformes (Stiles
1981). Asi por ejemplo, visitan y consumen
néctar de las flores de especies del género
Erythrina en Centroamérica (Baker & Baker
1983) y del género andino Puya (Scogin &
Freeman 1984). No se ha documentado, sin
embargo, casos de nectarivoria ni poliniza-
cién por aves Passeriformes en bosques tem-
plados de Sudamérica.

Un grupo de plantas de ambientes templa-
dos en las cuales la nectarivorfa y poliniza-
cién por aves Passeriformes es conocida es la
familia de las Protedceas. Las Protedceas son
una de las familias de plantas méas diversas
del hemisferio sur, especialmente en regiones
mediterraneas y templadas de Sudéfrica y
Australia (Collins & Rebelo 1987). Las espe-
cies de esta familia presentan una multiplici-
dad de despliegues florales, atrayendo una
amplia variedad de animales nectarivoros, in-
cluyendo aves, mamiferos y artrépodos (Co-
llins & Rebelo 1987).

Barros (1945) observé que las abundan-
tes flores rojas de E. coccineum (Protea-
ceae) atraian una variedad de especies de
aves Passeriformes. Sin embargo, este autor
no aclara si las aves acuden a las flores
para consumir el néctar o en busca de in-
sectos, ni tampoco discute la posibilidad de
que ellas puedan actuar como agentes poli-
nizadores de E. coccineum. En las mono-

grafias publicadas sobre aves chilenas (John-
son 1967, Araya & Millie 1986) tampoco
se hace mencién al habito nectarivoro entre
los Passeriformes.

El objetivo de este estudio fue precisar
el tipo de interaccién que existe entre Em-
bothrium coccineum y las aves que visitan
sus flores en bosques de la Isla de Chiloé
(42°30° S), en el sur de Chile. Se aborda-
ron las siguientes preguntas respecto a
esta interaccién: 1) ;cudl es la identidad
de las especies de aves que visitan las flo-
res de Embothrium coccineum en bosques
de Chiloé y cuil es su importancia relativa
en términos de la tasa especifica de visi-
tas?; 2) ;cudl es el valor caldrico del néc-
tar de E. coccineum y cudles son los posi-
bles beneficios energéticos para las aves
nectarivoras?, y 3) ademas de los picaflo-
res, jexisten otras especies de aves que
pudiesen actuar como polinizadores de E.
coccineum?

En relacién con la interaccién entre aves
nectarivoras y E. coccineum, se exploraron
dos hipétesis. Primero, por sus caracteristi-
cas morfolégicas (e.g., forma y largo del
pico, menor tamaiio corporal, Egli 1996) y
conductuales (e.g., rapida movilidad entre
flores), el picaflor Sephanoides galeritus es
un nectarivoro mas especializado y deberia
ser un polinizador méas efectivo de E. cocci-
neum que los Passeriformes que visitan sus
flores, independientemente del nimero de
visitas. En consecuencia, postulamos que
los Passeriformes, aunque pueden consumir
el néctar, son de escasa importancia como
polinizadores de E. coccineum.

Segundo, existe evidencia experimental
(Baker & Baker 1983, Martinez del Rio et
al. 1992) que el néctar de las flores polini-
zadas exclusivamente por picaflores tiene
una mayor proporcién de sacarosa que de
las hexosas: fructosa y glucosa. En cambio,
el néctar de las flores de especies visitadas
por aves Passerinas presenta comiinmente
una mayor concentracién de hexosas que de
sacarosa (Baker & Baker 1983, Martinez
del Rio et al. 1992). Martinez del Rio et al.
(1992) atribuyen esta diferencia a la menor
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capacidad de algunas aves Passerinas para
hidrolizar sacarosa. Esto se deberia, por
una parte, a la ausencia de la enzima saca-
rasa en algunas familias de aves, especial-
mente frugivoros pequefios, tales como
Muscicapidae, Sturnidae y Mimidae, y por
otra parte al rdpido paso de alimento por el
tracto digestivo de las aves, lo que dificulta
la hidrélisis de sacarosa. En consecuencia,
las diferencias en la calidad quimica del
néctar estarian asociadas a las diferentes
preferencias de alimento de las aves necta-
rivoras. Asi, si el néctar de Embothtrium
coccineum representa un recurso alimenti-
cio importante y atractivo para una varie-
dad de especies de aves Passeriformes, es
esperable que contenga una mayor propor-
cién de hexosas que de sacarosas, tal como
se ha documentado en otras especies de
plantas cuyo néctar es consumido por estas
aves (Baker & Baker 1983). Sin embargo,
es de notar que estos resultados se esperan
s6lo si las aves nectarivoras no tuvieran la
enzima sacarasa. Por otra parte, es de des-
tacar que otras aves Passeriformes, como
Zonotrichia capensis que comparte parte
del hébitat de las aves nectarivoras de este
estudio, pero que sin embargo no fue obser-
vada consumiendo néctar de E. coccineum,
y Diuca diuca, si poseen la enzima sacarasa
(Pablo Sabat, comunicacién personal).

METODOS

El estudio se realiz6 en el bosque templado
del sur de Chile, especificamente al norte
de la Isla Grande de Chiloé (42°S, 73° 35'
W), entre los sectores de Huelden y Caipu-
i (distantes entre si aproximadamente 30
km), y a unos 20 km al este de Ancud.

En la regién templada de Chile existen
seis especies de Protedceas lefiosas, cuyas
flores, de acuerdo a estudios de Riveros
(1991), son visitadas y polinizadas por pi-
caflores e insectos. Una de las especies de
Protedceas de més amplia distribucién en
Chile es Embothrium coccineum Forst., ar-
bol endémico del bosque templado de

Sudamérica, que llega a medir hasta 18 m
de alto y crece generalmente en bosques se-
cundarios, en los margenes de bosques pri-
marios, en la cercania de los cursos de rios
y en dreas de turberas. Presenta una extensa
distribucién altitudinal, desde el nivel del
mar hasta los 1 200 m (Romero et al.
1987), y su ambito latitudinal se extiende
desde Linares (35° S) hasta Tierra del Fue-
go (55° S). Es también una especie orna-
mental frecuente en plazas y orillas de ca-
minos (Rodriguez et al. 1985). Sus flores
tubulares, de un color rojo intenso, son her-
mafroditas y estdn compuestas por  uatro
tépalos fusionados con las anteras, con una
abundante produccién de néctar (Smith-
Ramirez 1993). En la Isla de Chiloé (42°
S), la floracién de E. coccineum se concen-
tra desde fines de septiembre a principios
de diciembre, aunque es maxima en no-
viembre (Smith-Ramirez & Armesto 1994,
Riveros & Smith-Ramirez 1996).

Se seleccionaron para este estudio drbo-
les adultos de Embothrium coccineum (>8
m de alto), que tuvieran una abundante pro-
duccién de flores en los afios de estudio. La
mayoria de los drboles se encontraban en el
borde de bosques de crecimiento secunda-
rio, creados a partir de la expansién agrico-
la y ganadera del lugar. También se realiza-
ron observaciones en darboles aislados,
remanentes en medio de pastizales. Fre-
cuentemente, junto a E. coccineum, se en-
contraban como parte del dosel de los frag-
mentos de bosques, individuos de las
especies Drimys winteri (Winteraceae),
Amomyrtus luma (Myrtaceae) y Lomatia
hirsuta (Proteaceae), ademds de arbustos,
como Berberis buxifolia 'y B. darwinii (Ber-
beridaceae). En total se realizaron observa-
ciones en 53 arboles de E. coccineum, du-
rante el mes de noviembre de1992 y 1993.

Censos de aves

Las visitas de aves a los drboles de E. coc-
cineum se cuantificaron durante 242 perio-
dos de observacién de 30 minutos cada
uno, en la segunda y tercera semanas de
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noviembre, en dos afios sucesivos de estu-
dio (1992 y 1993). En el primer afio los
muestreos se realizaron diariamente en for-
ma continua, entre las 7:00 y las 20:30. De-
bido a que la mayor actividad de las aves,
determinada en el primer aio de estudio, se
concentrd en las primeras horas de la mafia-
na y al atardecer, al afio siguiente se redu-
jeron los muestreos diarios a dos periodos
del dia: el primero entre las 7:00 y las
10:30, y el segundo entre las 17:30 y las
20:30. Sélo se consideraron en este trabajo
los datos tomados en dfas sin lluvia, que
correspondieron a alrededor de 75% de los
periodos de observacién. En total se regis-
traron 1 647 visitas de aves a flores de E.
coccineum.

En cada perfodo de observacién se re-
gistré el nimero de individuos y de espe-
cies de aves que visitaron las flores de Em-
bothrium coccineum, tomando notas sobre
su conducta de alimentacién y cerciorando-
se visualmente del consumo de néctar. En
55 de esas visitas se pudo registrar, ade-
mas, el nimero total de flores visitadas por
un mismo individuo. En algunos periodos
de muestreo se observaron encuentros agre-
sivos entre individuos, en cuyo caso se re-
gistré el nimero de agresiones y las espe-
cies de aves involucradas.

Para el propésito de identificar la avi-
fauna asociada a las flores de Embothrium
coccineum fue necesario distinguir los visi-
tantes ocasionales de aquellas aves que
consumian el néctar regularmente. Se defi-
nieron como aves regularmente nectarivo-
ras aquellas que visitaron las flores en una
proporcién mayor o igual al 5% del total de
visitas registradas en cada periodo de estu-
dio anual y que, ademas, defendieran acti-
vamente los arboles y las flores como parte
de su territorio.

Andlisis del néctar

Se estimo el aporte energético del néctar de
las flores de Embothrium coccineum deter-
minando, en primer lugar, el volumen del
néctar disponible en la mafiana (N = 69 flo-

res) y su concentracioén en porcentaje peso/
peso (N = 23 flores). La concentracién de
azucares se determiné mediante un refrac-
témetro manual (Reichert-Jung). El aporte
energético de las flores (en calorias) se cal-
culé usando el protocolo descrito por Bol-
ten et al. (1979).

Se comprobé si las flores vaciadas por
las aves nectarivoras en la mafiana volvian
a secretar néctar en el mismo dia. Para ello
se vacié manualmente, alrededor de las 10
AM, un total de 64 flores, de 5 individuos,
extrayendo entre 20 y 25 pl de néctar de
cada flor. Las flores vacias fueron cubiertas
con bolsas para evitar que fueran visitadas
por aves o insectos y se volvid a colectar su
néctar a las 5 PM del mismo dia.

Para estimar la produccién de néctar y el
largo de vida de cada flor, se marcaron en total
209 flores, en 10 inflorescencias de 2 indivi-
duos, registrando el periodo del dia y la fecha
de apertura de la flor y el nimero de dias que
se mantuvo abierta y secretando néctar.

Para determinar la composicidn de aziica-
res en el néctar floral de Embothrium cocci-
neum se colectaron 35 muestras de néctar,
provenientes de cuatro individuos, extrayén-
doles un volumen conocido mediante papel
absorbente Whatman. Posteriormente, se de-
terminé la proporcién de aziicares simples
(glucosa y fructosa) y de sacarosa en el néc-
tar mediante un cromatégrafo de alta resolu-
ci6n (HPLC) con columna de azicares.

Transporte de polen

Para determinar si las principales aves nec-
tarivoras visitantes de las flores de Embo-
thrium coccineum transportaban polen en
sus cuerpos, es decir, podrian ser poliniza-
dores, se capturaron seis individuos de Se-
phanoides galeritus y cinco individuos de
Elaenia albiceps, mediante redes de niebla.
Usando cinta adhesiva, se recogié el polen
adherido a la cabeza y el cuello de las aves.
Posteriormente, los granos de polen fueron
contados bajo microscopio, e identificados
a nivel de especie, en base a muestras de
polen de especies de la localidad.
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RESULTADOS
Aves visitantes

En total, en los 242 periodos de observa-
cién sin lluvia, se registraron 1 647 visitas
de aves a flores de E. coccineum. Durante
noviembre de 1992 y 1993 se registraron
visitas de nueve especies de aves a las in-
florescencias de Embothrium coccineum
(Fig. 1, Tabla 1). Debido a que durante
todo el periodo de observacién el nimero
acumulado de especies de aves visitantes a
las flores se aproximé a una asintota
(Fig.1), consideramos que este estudio per-
mitié identificar el ensamble de especies de
aves interactuantes con E. coccineum en
bosques del sur de Chile.

Elaenia albiceps (Tyrannidae) resultd
ser el principal visitante de las flores de E.
coccineum, acumulando un 77% de las visi-
tas a arboles, en los dos aftos de estudio
(Tabla 1). Para alcanzar el néctar de las flo-
res de E. coccineum, Elaenia albiceps fre-
cuentemente se sostuvo suspendido volan-

do en el aire, de la misma manera que los
picaflores, acercando su pico a las flores
para extraer el néctar, visitando en cada
vuelo una o dos flores de una sola inflores-
cencia (Fig. 2). Cuando las flores se encon-
traban accesibles desde una rama, E. albi-
ceps consumié el néctar inclindndose hacia
la flor, sin volar. Ambas conductas fueron
igualmente frecuentes durante los periodos
de observacién.

El segundo visitante en importancia fue
el picaflor, Sephanoides galeritus, que acu-
mulé un 12% de todas las visitas de aves
realizadas en los periodos de observacién
(Tabla 1). Aunque esta especie acumuld un
porcentaje menor de las visitas que E. albi-
ceps, en cada vuelo sin detenerse, el picaflor
visité un mayor nimero de flores de una o
mads inflorescencias en comparacién con las
otras especies de aves nectarivoras. En cada
visita a un individuo de E. coccineum, Se-
phanoides galeritus visité en promedio 24
flores (N = 43 observaciones, Tabla 2).

Otras aves visitantes relativamente fre-
cuentes de las flores de Embothrium cocci-
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Fig. 1: Nimero acumulado de especies de aves nectarivoras visitantes de las flores de
Embothrium coccineum (Proteaceae) durante los 242 periodos de observacién en el

bosque templado de Chiloé.

Accumulated number of nectar-feeding birds visiting the flowers of Embothrium coccineum (Proteaceae)
during 242 observation periods in the temperate forests of Chilo€.
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TABLA 1

Especies de aves que consumen néctar de las flores Embothrium coccineum y su importancia relativa
basada en el nimero de visitas a drboles durante 242 periodos de observacién de 30 minutos cada uno.

Avian species feeding on nectar from flowers of Embothrium coccineum and their relative importance
based on the number of visits to trees in 242 periods of observation of 30 minutes each.

Especies Nombre comiin Peso* Numero de Frecuencia

(g) visitas (%)
Elaenia albiceps Fio-fio 17,0 1260 76,6
Sephanoides galeritus Picaflor 6,5 194 11,8
Carduelis barbarus Jilguero 14,6 92 5,6
Phrygilus patagonicus Cometocino 22,0 82 5,0
Curaeus curaeus Tordo 73,0 8 0,5
Molothrus bonariensis Mirlo - 3 0,2
Enicognathus leptorynchus Choroy - 2 0,1
Zonotrichia capensis Chincol 21,5 2 0,1
Anairetes parulus Cachudito 6,2 2 0,1
Total 1 645

* Datos de Sabag (1993)
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Fig.2: Consumo de néctar de Embothrium coccineum (Proteaceae) por Elaenia albiceps (Tyrannidae)
en el bosque templado de Chiloé. Frecuentemente, esta ave consume néctar de una o dos flores cada

vez, manteniéndose en vuelo a la manera de los picaflores.

Elaenia albiceps (Tyrannidae) feeding on nectar of the flowers of Embothrium coccineum (Proteaceae) in temperate florest of
Chiloé. Frequently, this bird feeds on nectar from one to two flowers at a time, while hovering in the same way as hummingbirds.
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TABLA 2

Cuadro comparativo de rasgos que afectarian la efectividad de los dos principales polinizadores de
Embothrium coccineum, el Passeriforme Elaenia albiceps y ¢l Troquilido Sephanoides galeritus.

Comparative analysis of traits affecting the effectiveness of the two major avian pollinators
of Embothrium coccineum, the Passerine Elaenia albiceps and the Trochilid Sephanoides galeritus.

Elaenia albiceps

Sephanoides galeritus

Tasa de visitas a flores

(N° aves/30 minutos)

N° granos polen de Embothrium transportados:
Promedio/individuo

Rango

Otros granos de polen

Movilidad entre individuos

N° flores visitadas por vuelo

Especificidad

5,2 0,80
728 (N =5) 27(N=6)
287-1 451 0-108
0-38 2-596
menor mayor
1,5(1-2) 24 (2-170)
alta baja

neum fueron Carduelis barbatus y Phrygi-
lus patagonicus (Tabla 1). Los individuos
de estas dos especies se paraban en la rama
que sostenia la inflorescencia y extraian el
néctar inclindndose hacia las flores (Fig. 3).
Nunca se les observé acercarse a las flores
durante el vuelo. Visitantes menos frecuen-
tes y, por lo tanto, considerados sélo necta-
rivoros ocasionales durante el periodo de
este estudio fueron Curaeus curaeus, Molo-
thrus bonariensis y Enicognathus lepto-
rhynchus (Tabla 1). Los individuos de estas
especies obtenfan el néctar del mismo
modo que C. barbatus, pero, por su mayor
tamafio, particularmente en el caso del cho-
roy, E. leptorynchus, destruian una gran
cantidad de flor al extraer el néctar.

En muchas ocasiones, las aves que se
acercaban a los 4rboles fueron expulsadas
por otras aves nectarivoras que habfan arri-
bado antes, produciéndose encuentros agre-
sivos, probablemente de naturaleza territo-
rial. Elaenia albiceps, Sephanoides galeritus
y Phyrigilus patagonicus defendieron uno o
maés arboles de E. coccineum, como parte de
sus territorios, expulsando a todas las aves
que se aproximaron, incluso si eran de ma-
yor tamafio. Las agresiones fueron mds fre-
cuentes entre dos individuos de E. albiceps
(86% del total de encuentros agresivos, N =

37), aunque se registraron con menor fre-
cuencia encuentros agresivos entre E. albi-
ceps y Sephanoides galeritus (N = 1), entre
E. albiceps y Carduelis barbatus (N = 1) y
entre E. albiceps y Pyrope pyrope (N = 1).
En todas las ocasiones E. albiceps expulsé a
sus oponentes. Se registraron ademds dos
encuentros territoriales entre picaflores.
Otro visitante frecuente, colector del po-
len y néctar de las flores de Embothrium
coccineum, fue el Himenéptero Diphaglos-
sa gayi. Esta es una especie generalista,
que visita flores de un gran nimero de es-
pecies de plantas en bosques del sur de
Chile (Riveros 1991). No se observaron
otros himenépteros o lepiddpteros consu-
miendo néctar de flores de E. coccineum.

Néctar

Las 209 yemas florales marcadas en ramas
de E. coccineum se abrieron en forma se-
cuencial durante un periodo de 8 dias. Un
65% de las flores marcadas se abrieron du-
rante el dia y un 35% durante la noche.
Cada flor estuvo abierta durante cuatro dias
(promedio = 4, rango = 3-5 dias).

Todas las flores marcadas cuyo néctar
fue removido manualmente por la mafiana,
volvieron a secretar néctar hacia el final de
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Fig. 3: Consumo de néctar de Embothrium coccineum (Proteaceae) por Phrygilus patagonicus
(Fringillidae) en el bosque templado de Chiloé. El ave se inclina hacia las flores y consume néctar
mientras se mantiene posado en una rama. El otro fringilido, Carduelis barbatus, consume el néctar

de la misma manera.

Phrygilus patagonicus (Fringillidae) feeding on nectar of the flowers of Embothrium coccineum (Proteaceae) in temperate
forests of Chiloé. This birds feeds on nectar from several flowers while perched on a twig of the tree. The other fringillid,

Carduelis barbatus, consumes nectar in the same way.

la tarde. El 91% de las flores marcadas
(N = 64) llenaron completamente la colum-
na del estilo durante el curso de un dia, es
decir, repusieron un volumen equivalente al
inicial. El 9% restante secreté néctar hasta
aproximadamente la mitad o menos del vo-
lumen inicial.

En promedio, una flor de E. coccineum
secretdé 15,6 ml de néctar (DE = 11,8), al
comienzo de la mafiana, con una concen-
tracién promedio de 10,3% peso/peso de
azicares (DE = 5,5). Esta concentracién
equivale a 27,8 joules/flor (Bolten et al.
1979), los que a su vez corresponden a 6,9
calorias/flor. Una inflorescencia de E. coc-
cineum presenta en promedio 22 flores
(N = 300 inflorescencias), las cuales se
abren progresivamente durante un periodo
que varia entre una semana y un mes. La
antesis comenzé con las flores ubicadas en
el centro de la inflorescencia y continué
hacia la periferia. En promedio, en cada
inflorescencia se abrié al menos una nueva
flor cada dia. De los antecedentes anterio-

res se puede estimar que una inflorescen-
cia promedio produciria como minimo 154
calorias en la forma de néctar durante todo
su periodo de vida.

Las concentraciones de distintos azica-
res en el néctar fueron las siguientes: saca-
rosa = 287,6 mg/ml (DE = 33,3), glucosa =
170 mg/ml (DE = 16,4) y fructosa = 257,5
mg/ml (DE = 20.,5). En consecuencia, la
composicién de azicares del néctar fue
40% sacarosa, 36% fructosa y 24% glucosa
y la proporcién de sacarosa versus hexosas,
fue aproximadamente de 1:1,5.

Transporte de polen

Se contabilizaron en promedio 728 (DE =
500) granos de polen de Embothrium cocci-
neum y 10 (DE = 16) granos de polen de
otras especies de plantas en individuos de
Elaenia albiceps capturados con redes de
niebla en el area de estudio (Tabla 2). Los
individuos de Sephanoides galeritus trans-
portaban en promedio 27 (DE = 44) granos
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de polen de Embothrium coccineum, y 183
(DE = 273) granos de otras especies de
plantas. Ademads de E. coccineum, los pica-
flores transportaban principalmente granos
de polen de dos especies de enredaderas de
la familia Gesneridcea y del arbusto Fuch-
sia magellanica (Onagracae). Se observé
que ambas especies de aves llevaban el po-
len de E. coccineum casi exclusivamente
adherido al plumaje del cuello.

DISCUSION

El consumo de néctar seria un comporta-
miento oportunista en un nimero importan-
te de especies de aves del bosque templado
de Chiloé, frente a una oferta limitada de
otros recursos alimenticios durante los me-
ses de primavera. Usamos el término opor-
tunista para hacer referencia a la respuesta
conductual de las aves a la abundancia es-
tacional de un determinado recurso alimen-
ticio. Por su frecuencia en bosques secun-
darios y margenes de bosque, Embothrium
coccineum seria una fuente importante de
energia en forma de néctar para las aves en
el area de estudio (Willson et al. 1996b).

Las principales aves visitantes de las
flores de E. coccineum, con la excepcién de
Sephanoides galeritus, han sido descritas
previamente como especialistas en el con-
sumo de otros recursos, tales como semillas
o insectos (Johnson 1967). Durante prima-
vera, sin embargo, la oferta de frutos madu-
ros y semillas en el bosque templado de
Chiloé es la mas baja del afio (Smith-Rami-
rez & Armesto 1994). No existen antece-
dentes sobre la abundancia de insectos en
esta drea, pero es esperable que su mayor
abundancia sea en los meses mas calidos,
es decir, diciembre a febrero. En conse-
cuencia, el néctar de E. coccineum se con-
vertiria en un recurso valioso para las aves
en los meses de primavera.

Por otra parte, debido a que tanto E. albi-
ceps como S. galeritus transportan polen de
E. coccineum en sus cuerpos es posible afir-
mar que, ademds de alimentarse, al menos al-

gunas especies de aves serfan potenciales po-
linizadores de las flores de E. coccineum, es-
tableciendo una interaccién de tipo mutualista
con esta especie arbérea. La siguiente discu-
sién se centra en los aspectos ecolégicos y
evolutivos de la interaccién entre E. cocci-
neum y los dos nectarivoros que son los visi-
tantes mas importantes de sus flores: Elaenia
albiceps y Sephanoides galeritus. En la Tabla
2 se comparan las cualidades de estos dos
nectarfvoros que determinan su importancia
relativa como potenciales polinizadores.

Debido a que E. albiceps es mds pesado
(Tabla 1; Sabag 1993), tiene un pico mas
corto (Armesto et al. 1987) y realiza vuelos
mas breves entre flores, es un nectarivoro
menos especializado que el picaflor. Si bien
Elaenia albiceps acumula un nimero mayor
de visitas a arboles de E. coccineum que S.
galeritus (Tabla 2), esta dltima especie visi-
té un mayor nimero de flores en cada vuelo
sin detenerse. De acuerdo a nuestras obser-
vaciones, E. albiceps transportaria polen fre-
cuentemente dentro de un mismo arbol, de-
bido a que establece territorios que incluyen
uno o unos pocos arboles cercanos de E.
coccineum (C. Smith-Ramirez & C. Sabag,
obs. pers.). En contraste, los picaflores tie-
nen territorios mas extensos, transportando
polen entre un mayor ndmero de &rboles
mas alejados de E. coccineum. Estos antece-
dentes apoyarian la hipétesis de que Sepha-
noides galeritus seria el polinizador mas im-
portante de E. coccineum.

Sin embargo, los picaflores utilizan una
mayor amplitud de recursos florales en el
drea de estudio (Smith-Ramirez 1993) que
E. albiceps, que consume solamente néctar
de E. coccineum (Lépez-Callejas et al.
1997) asf lo corroboran la menor cantidad
de polen de otras especies de plantas trans-
portado por E. albiceps en su plumaje (Ta-
bla 2). Esta diferencia podria incidir negati-
vamente en la polinizacién exitosa de E.
coccineum por el picaflor, debido a la de-
posicién de polen de otras especies de plan-
tas en los estigmas de E. coccineum. En se-
gundo lugar, el nimero promedio de granos
de polen de E. coccineum transportados por
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cada individuo de E. albiceps es considera-
blemente mayor que el el nimero de granos
de polen transportados por los picaflores.
El anélisis de la Tabla 2 sugiere, por lo tan-
to, que aunque E. albiceps es un nectarivo-
ro menos especializado, puede ser un poli-
nizador de E. coccineum tanto o mas
importante que S. galeritus, a diferencia de
nuestra impresién inicial.

Considerando los Passeriformes que
consumen néctar de las flores de E. cocci-
neum y la historia evolutiva de esta Protea-
cea, se podria esperar que la composicién
de azicares del néctar de E. coccineum fue-
se diferente al de las plantas polinizadas
exclusivamente por picaflores en el Neotré-
pico, que se caracterizan por una alta con-
centracidon de sacarosa (Stiles & Freeman
1993). E. coccineum es miembro de la tribu
Embotriinae de las Proteaceas, cuyas flores
son visitadas principalmente por Passerifor-
mes en Australia y Oceania (Collins & Re-
belo 1987). Inicialmente postulamos que el
néctar de E. coccineum deberfa presentar
menor concentracién de sacarosa que de
hexosas. Efectivamente encontramos que
los niveles de sacarosa (40%) son menores
que los de glucosa + fructosa (60%). Los
niveles de sacarosa en E. coccineum son
menores que los determinados por Stiles &
Freeman (1993) en una muestra de 104 es-
pecies de plantas principalmente visitadas
por Troquilidos en Costa Rica. De acuerdo
a estos autores existe una notable conver-
gencia en la composicién de azicares del
néctar de especies polinizadas por Trochili-
dae, con altas proporciones de sacarosa, 60-
75%. Las proporciones de sacarosa en las
plantas polinizadas por picaflores de Costa
Rica coinciden con las. determinadas en es-
pecies polinizadas por picaflores en el sur-
oeste de Estados Unidos y en el noroeste de
México (Freeman et al. 1984, 1985). Los
niveles de sacarosa en E. coccineum, aun-
que menores que los de especies poliniza-
das por Trochilidae en el Neotrépico son
mas altos que los correspondientes a flores
visitadas por Passeriformes o insectos, ge-
neralmente <10% (Baker & Baker 1983). A

pesar de la larga historia evolutiva de las
Proteaceas en el Neotrépico, en contacto
con los picaflores, las concentraciones de
sacarosa en el néctar de E. coccineum no
indican una clara selectividad por los pica-
flores como polinizadores. Sin embargo, es
de notar que los niveles de concentracion
de aziicares de las flores de esta especie
son cercanamente semejantes a los de flo-
res de Erithryna polinizadas por picaflores
(Martinez del Rio et al. 1992). Anteceden-
tes sobre la composicién de azicares en el
néctar de Proteaceae de Oceania afines a F.
coccineum serian de gran interés para en-
tender el papel selectivo de los polinizado-
res en la composicién quimica del néctar
floral. Asimismo, es necesario conocer si
existe de la enzima sacarasa en E. albiceps
para poder establecer en forma adecuada la
relacién entre concentracién de azicares y
las razones de su preferencia por aves.

Elaenia albiceps, el principal visitante de
las flores de E. coccineum, muestra una ex-
traordinaria plasticidad conductual en su ali-
mentacién en bosques templados del sur de
Chile. Esta especie migratoria es principal-
mente insectivora a mediados de otoilo (John-
son 1965), principalmente frugivora en vera-
no y principios de otofio (Sabag 1993) y, de
acuerdo a nuestros resultados, es principal-
mente nectarivora en primavera. También
consume frutos en su hdbitat de invierno en
Paraguay (Foster 1987). Martinez del Rio et
al. (1992) sugieren que Passeriformes del li-
naje Sturnidae-Muscicapidae, de dieta insec-
tivora o frugivora, tienen dificultades en la
digestién de sacarosa. Por lo general, la pul-
pa azucarada de los frutos carnosos contiene
altas concentraciones de fructosa y glucosa,
pero muy bajas concentraciones o ausencia
de sacarosa (Martinez del Rio et al. 1992).
Martinez del Rio et al. (1992) argumentaron
que la actividad de sacarasa se habria perdi-
do probablemente en los ancestros insectivo-
ros de algunos grupos de Passeriformes, an-
tes de la radiaciéon de este grupo hacia
hébitos frugivoros y nectarivoros.

Es probable que la conducta nectarivora
de Elaenia albiceps sea una respuesta a la
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gran abundancia de flores de Embothrium
coccineum durante su méxima floracién, en
noviembre y diciembre. El néctar de E.
coccineum €s un recurso atractivo por su
abundancia, alto aporte energético y la alta
concentracién de glucosa y fructosa. La uti-
lizacién de determinados recursos alimenti-
cios por parte de las aves se relaciona tanto
con su disponibilidad en el hébitat, como
con las necesidades energéticas individua-
les, asi como con la presencia o ausencia de
otros individuos y especies competidoras
(Reecher & Gebsky 1990). En este caso, el
néctar de E. coccineum constituye practica-
mente la dnica fuente de alimentacién de
Elaenia albiceps en el bosque templado de
Chiloé, a fines de octubre. Estimamos el
aporte calérico del néctar de una flor de E.
coccineum en 7 calorias. Este valor es cer-
cano a las 5,5 calorias/flor estimadas pre-
viamente por Smith-Ramirez (1993) para E.
coccineum, en otro sector de Chiloé.

Otras fuentes de alimento para Elaenia
albiceps en la primavera son los arilos car-
nosos de la conifera Podocarpus nubigena
(Willson et al. 1996a). Sin embargo, las ta-
sas de visitas de E. albiceps a arboles de
esta especie durante la época de produccion
de propdgulos son menos frecuentes que las
visitas a arboles de E. coccineum durante
su maximo de floracién en bosques de Chi-
loé (Willson et al. 1996a). No existe evi-
dencia de que E. albiceps establezca terri-
torios en P. nubigena como lo hace en
individuos de E. coccineum. Por otra parte,
se ha observado que en la época de prima-
vera Elaenia albiceps practicamente no
consume insectos. En 150 horas de obser-
vacion en este trabajo, sélo en una ocasidén
se observo un individuo de E. albiceps con-
sumiendo pequefos insectos en vuelo.

El aporte energético del néctar de E.
coccineum es comparable a los aportes pro-
medio de los principales tipos de frutos car-
nosos consumidos por E. albiceps durante
el verano en bosques del drea de estudio
(Sabag 1993). Se ha estimado que el valor
calérico promedio de los frutos de Drimys
winteri (Winteraceae), Berberis buxifolia

(Berberidaceae) y Amomyrtus luma (Myrta-
ceae) en los bosques de Chiloé es de 6, 13
y 47 calorias por fruto, respectivamente
(Sabag 1993). Estos aportes caldricos son
similares, o 2 a 7 veces mayores, que el
aporte energético del néctar de una flor de
E. coccineum, sin tomar en cuenta el costo
energético de cada evento de alimentacion.
Para fines comparativos, debemos conside-
rar que una vez que el néctar de una flor es
consumido por un ave nectarivora, la flor
vuelve a producir la misma cantidad dentro
de un dia y que, ademas, el tiempo de vida
promedio de una flor es de cuatro dias. To-
mando en cuenta estos antecedentes, se
puede inferir que en todo el tiempo de vida
de una flor de E. coccineum esta puede pro-
ducir una cantidad de calorias equivalentes
a las de un fruto de Amomyrtus luma. Los
frutos de esta especie se encuentran entre
los mds nutritivos y de mayor consumo por
aves frugivoras en el bosque de Chiloé (Ar-
mesto et al. 1987).

CONCLUSION

El néctar de las flores de Embothrium coc-
cineum (Proteaceae) es una importante
fuente de alimento para al menos cuatro es-
pecies de aves del bosque templado de Chi-
le durante la primavera, la estacién con me-
nor oferta de frutos y semillas. FElaenia
albiceps (Tyrannidae) y Sephanoides gale-
ritus (Trochilidae) especies consideradas
pivotales para la polinizacién y dispersién
de frutos del bosque templado (Armesto et
al. 1995), son los principales visitantes de
E. coccineum, siendo ademds sus principa-
les polinizadores, sin embargo, la efectivi-
dad relativa de estas dos especies en la po-
linizacién de E. coccineum debe ser
determinada experimentalmente.
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