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RESUMEN

La existenda de hibridizacién interespedifica en el género Espeletia fue evaluada para las scis especies que habitan el
alto Piramo Las Cruces, Edo. Mérida. Una serie de polinizaciones esperimentales demostré que Ia tasa de formacién de
semillas viables en la mayorfa de las combinadiones interespecificas es tan alta como en las polinizadiones cruzadas
intraespecificas. Un anilisis morfométrico de planta$ de una comunidad mixta de Espeketia schultzii y E. batata sefial6 la
formacién de muchos hibridos y, los resultados de las polinizadones experimentales presentaron evidendias de
introgresién entre estas especics. La presencia de hibridos naturales es muy comiin en Espeletia, incluso entre formas de
vida muy diferentes o entre grupos que algunos autores consideran como géneros distintos. Nuestros resultados
confirman el estrecho parentesco de las diferentes espedies de frailejones e indican que Iz hibridizacién interespecifica ha
jugado un papel preponderante en la radiacién adaptativa de este grupo paramero.

PALABRAS CLAVES: Hibridizacién Interespedifica, Espeletia, Frailejones, Piramos, Radiacién Adaptativa.

ABSTRACT

The ocurrence of intetspedific hybridization in the genus Espeletia was examined in the six spedes that inhabit the
high Paramo Las Cruces, Edo. Mérida, Venezuela. A scries of experimental crosses showed that the production of viable
seeds in the majority of the hybrid crosses is as high as in the intraspecific cross-pollination controls. A morphometric
analysis in a mixed community of Espeletéa schultzii y E. batata showed the presence of many hybrids between them, and
the results of the experimental crosses indicated the existence of introgression between these spedies. The presence of
natural hybrids is very common in Espeletia, even between plants with widely different life forms or between groups that
some authors consider as distinct genera. These results confirm the close affinity of the different spedes of Espeletia, and
indicate that natural interspedfic hybridization has played a major role in the adaptive radiation of this dominant
paramo group.

KEY WORDS: Interspecific Hybridization, Espeletia, Frailejones, Piramo, Adaptive Radiation.
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INTRODUCCION

La rdpida y notoria diferenciacién evolutiva
de un grupo de organismos, conocida como ra-
diacién adaptativa, es un evento frecuente en
ambientes insulares (Carlquist 1974). Ejemplos
de este mecanismo incluyen a las Drosophila ha-
waiianas (Carson et al. 1970) y los pinzones de
Darwin de las Islas Galdpagos. En las plantas, los
casos mejor documentados provienen también
del archipiélago hawaiiano, en los generos Bidens
(Gillent & Lim 1970) y Cyanaea (Raven et al.
1981), asi como en la alianza de las “espadas pla-
teadas”, miembros de tres géneros muy relacio-
nados de compuestas de la subtribu Madiinae
(Carr 1985). En estos grupos, la marcada di-
ferenciacién morfolégica entre especies afines,
junto con la ausencia notoria de barreras a la
hibridizacién interespecifica y la formacién de
numerosos hibridos naturales, ha conducdo a
interpretaciones taxonémicas muy distintas por
parte de diferentes especialistas (Gillet 1972).

La predominacién de radiacién adaptativa en
islas se ha explicado por la aparicién repentina de
una diversidad de ambientes nuevos, los cuales
son colonizados por individuos fundadores que
encuentran poca competencia para proceder a
ocupar una seric de nichos desocupados
(Carlquist 1974). En las zonas continentales, se

han producido situaciones anilogas en regiones-

de la alta montana tropical, donde la creacién re-
dente de hdbitats frios ha permitido la invasién y
ripida diferenciacién de grupos como Dendrose-
necio y Lobelia en Africa oriental y los “frailejones”
(Espeletia spp.y en los Andes tropicales. Estos
grupos, ademds, han producido una forma de vi-
da muy particular, las rosetas gigantes mono-
caules (Smith en prensa).

En los Andes, los piramos de Colombia y
Venezuela son ambientes geolégicamente muy
recientes que s6lo aparecieron después del levan-
tamiento principal de las cordilleras durante el
Plioceno tardio y en el Pleistoceno (Hammen
1975), originando islas de ambientes frios entre
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la vegetacién tropical circundante. Los primeros
grupos en colonizar Jos piramos provenian de las
zonas australantdrcticas, pero luego aparecieron
grupos boreales y otros provenientes de las zo-
nas tropicales adyacentes, como el caso de Espele-
tia (Cleef 1980). Este grupo de plantas posee
mis de 130 especies y una diversidad impresio-
nante de adaptaciones diferentes a la zona del
piramo y el bosque nublado adyacente. Hay for-
mas de vida de rosetas sin tallo, rosetas gigantes
y drboles ramificados; floraciones monocirpicas
o poli¢arpicas; capitulos de 50 hasta 1.500 flores,
con ligulas desde vistosas hasta inconspicuas; ho-
jas anchas y delgadas hasta xeromorfas y comple-
tamente -velludas. En base a algunas de estas
diferencias, Cuatrecasas (1976) propuso segre-
gar Espeletia en siete géneros distintos: Carram-
boay Tamania, Libanothamnus, Ruilopezia, Espe-
letiopsis, Coespeletia y Espeletia. -

La presencia de hibridos naturales entre di-
ferentes especies de frailejones ha sido sefialada
por Cuatrecasas (1954), Powell & Cuatrecasas
(1970) y Smith (1981), adn cuando Cuatrecasas
(comunicacién personal) considera que tales
hibridos son excepcionales y de poca importan-
cia en la evolucién del grupo. Durante tres afios
de trabajo de campo en los altos piramos del Es-
tado Mérida, notamos la presencia de numerosas
plantas intermedias entre muchas de las especies
de frailejones conocidas de la zona, y en algunos
casos los patrones de intergradacin sugerfan la
existencia de enjambres hibridos o de introgre-
sién interespecifica, como la descrita para Salvia
por Anderson (1949).

El presente estudio intenta evaluar la impor-
tancia de la hibridizacién interespecifica en la ra-
diacién adaptativa de los frailejones, y propone
el andlisis de las relaciones de compatibilidad ge-
nética entre las especies del grupo como un nue-
vo criterio a usarse en su clasificacién taxoné-
mica. El estudio se basa en una serie de cruza-
mientos controlados entre cinco especies sim-
pitridas de Espeletia, determinando el éxito del
cruzamiento a través de la cantidad de semillas
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viables formadas. En forma complementaria, se
compararon las medidas de algunos caracteres
morfoldgicos en una poblacién mixta de fraile-
jones para documentar la existencia de probables
hibridos interespecificos en condiciones na-
turales, y se presenta un listado de las diferentes
combinaciones hibridas detectadas entre seis es-
pedes presentes en el alto piramo venezolano.

" MATERIALES Y METODOS
Area de estudio y especies estudiadas

Los estudios experimentales se realizaron en
el Piramo Las Cruces, Edo. Mérida (8 20° N,
71° 18 W), entre el Pico El Aguila y Pinango, a
una altura entre los 4.000 y 4.300 m. La primera
serie de cruzamientos experimentales se llevaron
a cabo en 1982 y 1983, entre las cuatro especies
principales de frailejones presentes en la forma-
aén del Alto Piramo (ver Monasterio 1980):
Espeletia spicata, E. timotensis, E. moritziana y
E. schultzii. Siguiendo la dlasificacién de Cuatre-
caasas (1976), las primeras tres especies pertenc-

FIGURA 1. Arca de simpatria de cuatro especies de Espeletia ¢ hibridos entre ellas, y lugar del programa de

cerfan al género Coespeletia 'y la dltima a
Espeletia.

En 1984, se concentrd el andlisis en un drea
pequefia de menos de una hectirea, donde cre-
cian juntas cuatro especies diferentes y probables
hibridos entre ellas (Fig. 1). Este lugar se ubica al
lado de la Qda. El Turmero, a unos 4.120 my a
11,7 km del Pico El Aguila por la carretera rural
a Pifiango. Se efectuaron cruzamientos utilizan-
do a E. schulszii, E. batata, E. spicata y probables
hibridos entre E. batata y E. schultzii. La otra es-
pedie presente en el irea, E. timotensis, apenas
floreci6 durante este afo, y s6lo se utilizé como
donante de polen en algunos cruzamientos. En la
misma comunidad, se efectué un andlisis morfo-
métrico de E. schultzii, E. batata y de sus pro-
bables hibridos.

A lo largo de los tres afios de estudio, se re-
colectaron plantas con caracteristicas interme-
dias entre algunas de las seis especies de Espeletia
presentes en el Piramo Las Cruces, para docu-
mentar la presencia de las diferentes combina-
aones hibridas en condiciones naturales.

cruces interespecificos y del andlisis morfométrico de E. schultzsi, E. batata y sus hibridos. Péramo Las Cruces,

Edo. Mérida, 4.120 m.
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Polinizaciones experimentales

Se llevaron a cabo tres tipos de polinizacio-
nes experimentales en plantas cuyos capitulos
fueron embolsados antes de su antesis:

L.- Autopolinizaciones. Esta prueba determina
la capacddad para formar semillas con
embrién en fecundaciones con polen propio.
Consiste en aplicar manualmente polen de
flores masculinas a flores femeninas del mis-
mo capitulo o de otro capitulo de la misma
planta. Todos las especies de Espeletia son
monoicas, con flores masculinas y femeninas
en el mismo capitulo.

2.- Polizaciones cruzadas. Esta prueba deter-
mina la capacidad para formar semillas con
embrién en fecundaciones intraespecificas.
Consistié6 en polinizar manualmente flores
femeninas con polen proveniente de otros
individuos de la misma especie.

3.- Polinizaciones interespecificas. Se  reali-
zaron en todas las combinaciones posibles
entre las especies mencionadas, y entre
E. schultzii y E. batata con sus hibridos
putativos.

Después de realizar cada prueba, se embol-
saron los capitulos de nuevo hasta la maduracién
de sus aquenios, varios meses después. Se reco-
gieron los capitulos y se examinaron los aque-
nios individualmente bajo una lupa estereosco-
pica, para determinar la presencia 0 no de una se-
milla con embrién, aplicando una presién o per-
forando la pared del aquenio con una aguja
de diseccién.

En la serie de pruebas realizadas en 1984, los
aquenios con embrién fueron sometidos a una
prueba de germinacién. Se colocaron sobre pa-
pel de filtro en cipsulas de Petri con agua des-
tilada y fueron mantenidas, durante un mes, en
una cimara de crecimiento con luz constante a
15°C. Al final del mes, se anotd el ndmero de se-
millas germinadas, basindose en la emergencia
de la radicula del embrién. Aquellas semillas que
no germinaron en el tiempo estipulado fueron
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colocadas en una solucién de coruro de tetra-
zolio al 0,25%, segin el método de Moore
(1973). Se considerdé como viables a aquellas se-
millas que germinaron o que se tifiieron de rojo
con la solucién de tetrazolio.

Anilisis morfométrico de E. schultzii, E. ba-
tata y sus probables hibridos.

Se analizaron un total de 59 plantas en la zo-
na de contacto de varias espedes de frailejones.
Estas fueron tomadas de una pequeiia poblacién
donde predomina E. batata, otra poblacién mis
grande dominada por E. schulrzii, y una pobla-
aén mixta con individuos variables ¢ interme-
dios entre las dos especies. Para este anilisis se
utilizaron los siguientes caracteres vegetativos
y reproductivos:

1 al 3) Largo, ancho y irea foliar de hojas

adultas.
Se midi6 el ancho miximo de la hoja, el largo
desde el dpice hasta la base de la vaina, y el drea
foliar medida con un planimetro digital en 16
plantas en cada grupo.

4) Nimero de capitulos por eje floral.

En cada planta de 1a muestra, se cont6 el nimero
de capitulos en por lo menos un eje floral.

5 al 8) Numero y proporcién de flores
por capitulo.
En un minimo de diez capitulos por especie, se
determiné el nimero total de flores/capitulo, el
nimero de flores masculinas y femeninas, y fi-
nalmente la proporcién de los dos tipos de
flores/capitulo.

9) Largo de las ligulas.
Se utilizaron 20 ligulas de 10 plantas de cada gru-
po para determinar la longitud de las ligulas de
las flores femeninas.

10y 11) Cociente polen/6évulo y nimero de
granos de polen/antera.
Se cont6 el nimero de granos de polen conteni-
dos en anteras de 10 plantas en cada grupo,
tiniendo el polen con azul de anilina en lactofe-
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nol. Para obtener el cociente polen:évulos, se
multipl6 el promedio de granos de polen/antera
por 5 (el nimero de anteras/flor masculina) y
por el promedio de flores masculinas por capi-
tulo. El valor resultante se dividié entre el pro-
medio de flores femeninas por capitulo, dando el
cociente del nimero de granos de polen para ca-
da 6vulo en un capitulo.

12) Tincién del polen.

Para determinar la proporcién de granos aborta-
dos, se utiliz6 el método de la tincién diferencial
de granos de polen de Alexander (1969). Este
método no establece que los granos tefiidos de
dos colores sean viables, sino que los que se tifien
de un solo color son definitivamente no viables.
Sc contaron un minimo de 1.000 granos para ca-
da planta analizada, y los resultados se expresan
en porcentajes de granos bien tefiidos y presu-
miblemente viables.

En los 12 caracteres enumerados, los valores
obtenidos de los tres grupos fueron sometidos a
un andlisis de varianza de una via, utilizando
transformaciones al logaritmo natural o a la fun-
aén seno cuando las varianzas eran hetero-
sedisicas.

Deteccién de hibridos naturales .

Los presuntos hibridos interespecificos na-
turales fueron designados como tal en base a la
presencia de caracteres intermedios entre sus es-
pedies parentales, las cuales siempre se encontra-
ban en el drea circundante. Estos caracteres
incluyen la forma de vida, tipo de la conflores-
cencia (arreglo y posiciow: de los capitulos sobre
el eje), forma y grado de pubescencia de las ho-
jas, color y tamafio de las ligulas, asi como el ta-
mafio e inclinacién del capitulo. Se depositaron
muestras de herbario de todos los presuntos
hibridos interespecificos en el Herbario Nacio-
nal de Venezuela, el museo Smithsonian en
Washington, EE.UU. y en la Universidad Simén
Bolivar.

En el caso de Espeletia timotensis, E. moritziana,
E. schultzii y sus probables hibridos, se analiz6 el
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niimero total de flores por capitulo en una serie
de individuos distintos para determinar la utili-
dad de este caracter como indice para la detec-
cién de hibridos naturales entre ellas.

RESULTADOS

1) Polinizaciones  interespecificas  (1982-1983).
Los resultados de la serie de polinizaciones in-
terespecificas realizadas en 1982 y 1983 se
presentan en la Tabla 1. En los diferentes cru-
zamientos entre E. moritziana, E. spicata y
E. timotensis, se obtuvieron valores de semillas
con embrién iguales o mayores que los
controles de polinizaciones cruzadas intraes-
pecificas. Con E. Schultzii como donante de
polen en cruzamientos con E. moritziana y
E. timotensis, se formaron mis del 50% de se-
millas viables, pero en los cruzamientos
reciprocos, la produccién de semillas fue casi
nula. Aunque los nimeros de flores utilizadas
en los diferentes cruzamientos fueron altos
(entre 325 y 1.656), el niimero de plantas
utilizadas fue bajo y no permite la aplicacion
de comparaciones estadisticas entre ellos.

2) Anilisis morfométrico de una comunidad

mixta de E. batata, E. schultzii y plantas
intermedias.
De los 12 caracteres analizados en el anilisis
morfométrico, siete presentaron diferentes
significativas entre los tres grupos; éstos
caracteres se refieren al tamaiio de las hojas, el
nimero de capitulos por ¢je, y el ndmero de
diferentes tipos de flores en el capitulo (Tabla
2). Los caracteres que no mostraron diferen-
cias significativas entre los tres grupos fueron
la longitud de las ligulas, la proporcion de
flores masculinas y femeninas, el nimero de
granos de polen por antera, el cociente polen/
6vulos y la viabilidad del polen.

En el nimero de capitulos por eje y el
drea foliar, no existe sobreposicién de los in-
tervalos de variacién de los tres grupos. Al
graficar estos dos caracteres en la Fig. 2, se
obtiene una buena separacién de los tres gru-
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TABLA 1. Porcentaje de formacién de aquenios con embrién en cruces intra e interespecificos en Espeletia
realizados en 1982-1983. Entre paréntesis: nimero de plantas y ndmero total de aquenios utilizados en

la prueba.

DONANTE SCHULTZII

SPICATA TIMOTENSIS MORITZIANA

RECEPTOR

SCHULTZII 70,1* NR

SPICATA NR 70,8*

TIMOTENSIS 52,4 32,0
(4, 1608)

MORITZIANA 54,8 NR
(3, 972)

(1, 639)

0,3 0,0
(2, 325) (3, 381)
68,4 NR

(2, 706)
85,3* 85,4
(3, 1014)
85,3 88,3*
(4, 1655)

* Cruces control de fertilizacién cruzada intraespecifica.

NR - Cruce No Realizado

pos, indicando que estos son caracteres diag-
nésticos que pueden ser utilizados para una
ripida deteccién de plantas hibridas en el
campo. La Fig. 3 demuestra la variacién en es-

tos caracteres en las dos especies y sus
hibridos.

3) Programa de cruces en la comunidad mixta de
Espeletia (1984).
Los resultados de las pruebas de autofertiliza-
cién de tres de las especies presentes en el drea
de estudio, asi como de los hibridos entre E.
batata 'y E. schultzii, se presentan en la Tabla 3.
El tinico grupo con niveles apreciables de se-
millas viables en esta prueba fue E. spicata,
con un promedio de 5,2% de los aquenios
totales.

La Tabla 4 presenta los resultados del progra-
ma de cruces intra e interespecificos en la co-
munidad mixta de Espeletia bajo estudio.
Entre E. batata y E. schulrzii, se detectaron ni-
veles altos de compatibilidad interespecifica.
Es notorio que el porcentaje de semillas
viables en el cruce E. batata x schultzii (45,8%)
fue mayor que la prueba control de fertiliza-
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cién intraespecifica en E. batata (37,5%). Sin
embargo, los cruces reciprocos fueron di-
ferentes, y E. batata funcion6 mucho mejor
como planta receptora que E. schultzii. Los
hibridos naturales entre E. batata x schultzii,
cruzados entre si, dieron valores bajos de se-
millas viables (7,6%), pero cuando se cru-
zaron con sus supuestas especies parentales,
los porcentajes de aquenios viables fueron
significativamente mayores; los cruzamientos
de los hibridos con E. schujtzii dieron mayores
porcentajes de semillas viables (24,7%) que
con E. batata (9,8%), pero se obtuvo el mayor
nivel de semillas viables en el cruce con
E. spicata (33,2%).

Hubo un solo cruzamiento, E. schultzii x
E. timotensis, donde no se formaron aquenios
llenos o semillas viables. Esto coincide con los
resultados de los cruzamientos realizados en
1982-1983 (Tabla 1). Entre los demis cruza-
mientos realizados, se destaca un nimero ma-
ximo de semillas viables de 75,8% en E. batata
x E. timotensis y un minimo de 7,1% en E. bata-
ta x E. spicata.
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FIGURA 2. Comparacién de los individuos estudiados en E. schultzis, E. batata

y sus probables hibridos en base al nimero de capitulos y su irea foliar.

La Tabla 5 presenta la proporcién de semillas
viables en los aquenios llenos (con embrién)
que fueron obtenidos en las pruebas de fer-
tilizacién cruzada en tres grupos de Espelesia.
En las dos especies analizadas, se determiné

que el 65 a 70% de las aquenios llenos conte-
nfan semillas viables, mientras que sblo el
30% de los aquenios llenos provenientes de
hibridos entre E. batata y E. schultzii tenfan se-
millas viables.

TABLA 3. Porcentaje de semillas viables producidas en la prueba de
autofertilizacién en plantas de una poblacién mixta de Espeletia en 1984.

% de semillas Ne de Ne total de
Grupo viables plantas aquenios
E. batata 0,00 11 1738
E. schultzii 0,50 9 1010
E. batata x schultzii 0,07 12 1390
E. spicata 5,20 10 1749
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de E. schultzii, E. batata y sus hibridos naturales. Arriba: conflorescencias; E. schultzii, las
dos a la izquicrda; E. batata, las dos a la derecha; las del centro cortesponden a hibridos
interespecificos. Abajo: hojas adultas de E. sohultzis, E. batata y sus hibridos.

4) Deteccién de hibridos naturales

La Fig. 4 presenta una sintesis de las diferen-
tes combinaciones de probables hibridos in-
terespecificos que se encontraron en el
Piramo Las cruces, por encima de los 4.000 m.
El Apéndice A presenta una lista de las colec-

ECOTROPICOS Vol. 1 (1). 1988

ciones hechas como base para la elaboracién
de esta figura, encontrindose que todas las es-
peues estuvieron involucradas en alguna
combinacién hibrida. Espeletia schultzii 'y
E. spicata fueron encontradas en combinacio-
nes con cuatro especies diferentes cada
una.
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TABLA 4. Porcentajes de aquenios con embrién y de semillas viables' (separados por el simbolo ) en cruces intra
¢ interespecificos en una poblacién mixta de Espeletia en 1984. Entre paréntesis: nimero de plantas y nimero total
de aquenios utilizados en la prueba.

SCHULTZII
DONANTE SCHULTZII BATATA X BATATA SPICATA TIMOTENSIS
RECEPTOR
SCHULTZI1 NR 30,3 O 14,1 46,5 0 24,7 33,3 0 30,5 oOo
(7, 637) (5, 989) (2, 141) (2, 210)
BATATA 55,1 0 45,8 54,0 0 37,5 25,0098 19,6 07,1 83,00 75,8
(10, 1989) (7, 1201) (5, 1208) 5, 757) (3, 475)
SCHULTZII 35, 70239 246017,0 25,1 07,6 45,30 33,2 4440214
X BATATA (11, 1742) (12, 1450) (7, 1245) (2, 181) (2, 234)
SPICATA 24,6 O 20,5 17,9 0 13,8 NR 439028,6 69,3051,7
(11, 1772) (11, 2129) (11, 1759) (10, 1653)

3

1 Aquenios viables son aquellos germinados o teiidos en solucién de tetrazolio. NR - cruce no realizado.

SCH = E. schultzii
BAT = E. batata

SEM = E. semiglobulata
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MOR = E. monitziana
TIM = E. timotensis
SPI1 = E. spicata

FIGURA 4. Esquema representativo de las diferentes combinaciones de
hibridos interespecificos naturales encontrados en las Espeletias del Piramo

Las Cruces (por encima de los 4.000 m).
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La Fig. 5 presenta los resultados del conteo
del nimero de flores por capitulo en una serie
de probables hibridos entre E. schultzii y dos
otras especies, E. timotensis 'y E. moritziana, asi
como en las especies parentales. En E. moris-

ziana, E. schultzii y sus hibridos, no existe

sobreposicién en el nimero de flores entre
los tres grupos. En el caso de E. timotensis y
E. schultzii, existe también una buena separa-
cién entre las dos especies y sus hibridos, pero
con una mayor sobreposicién en el nimero
de flores.

TABLA 5. Porcentaje de los aquenios con embrién que son viables en pruebas de fertilizacién cruzada

intraespedifica en una comunidad mixta de Espeletia.

N° de aquenios Ne de semillas % semillas/
Grupo con embrién viables aquenios con embrién
E. batata 649 450 69,34
E. spicata 772 503 65,16
E. batata x schultzii 312 94 30,13

Coespeletia timotensis, (n= 30)

}

b
* E. schultzii X C.timotensis (n=14)
*‘» Espeletia schultzii (n=15)
B & scronzi X Cmoriziono (n=10)

Coespeletia moritziana (n=35)

0 500 1000 1500 2000 2500

Ndmero de flores/cdpitulo (media, desviacion estandard y rango)

FIGURA 5. Nimero de flores por capitulo en tres espedies de Espeletia y sus hibridos naturales, del
Piramo Las Cruces.
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DISCUSION

Este estudio presenta los primeros resulta-
dos experimentales sobre hibridizacién interes-

pecifica en Espeletia y en plantas parameras. El

anilisis morfométrico de una comunidad mixta
de E. batata y E. schultzii demuestra claramente la
existencia de numerosos hibridos naturales entre
ellos. Los cruzamientos experimentales estable-
cen que, en cruces entre estas dos especies, se
producen semillas viables en propordones si-
milares a los cruces intraespecificos (controles).
Los individuos entre las dos especies no presen-
tan ninguna reduccién significativa en la propor-
ci6n de granos de polen teiiibles, pero cruza-
mientos entre los supuestos hibridos naturales
presentaron niveles de semillas viables inferiores
al 10%. Cuando éstos se cruzaron con las especies
parentales, sin embargo, las proporciones de se-
millas viables subieron a 24% y 17%, un patrén
caracteristico de la introgresién interespecifica
(Anderson 1949).

Cuatrecasas (comunicacién personal) consi-
dera que E. batata y E. schultzii son especies muy
relacionadas, ambas pertenecientes al género Es-
peletia, segin su sistema de 7 géneros diferentes
en los frailejones (Cuatrecasas, 1976). Esta afini-
dad se evidencia por la falta de diferencias signifi-
cativas entre Jas dos especies y sus supuestos
hibridos en cinco de los 12 caracteres medidos.
Con la excepcién de capitulos con un mayor ni-
mero de flores en E. batata, los capitulos indivi-
duales de estas dos especies difieren muy poco. El
tamafio foliar y el nimero de capitulos por eje, al
contrario, difieren notablemente entre las dos es-
pecies y sirven como excelentes indicadores para
detectar hibridos entre ellas.

Espeletia batata es parte de un grupo de unas
seis especies de frailejones enanos que difieren
principalmente en caracteres como el nimero de
capitulos por eje y el tamafio y pubescencia de sus
hojas (Cuatrecasas 1986). Nuestros resultados
sugieren que algunas de estas especies pueden ha-
berse originado como segregados de poblaciones
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introgresivas de E. schultzii y un frailején enano.
Seguin este modelo, primero habria hibridizacién
entre dos especies morfolégicamente diferencia-
das, seguido por el aislamiento geogrifico y esta-
bilizacién de algunas formas hibridas. Por otro
lado, también es posible que algunos de los taxa
descritos en este grupo no sean buenas especies,
sino formas hibridas localizadas. Para saber esto,
seria necesario efectuar analisis como el nuestro
en otras comunidades de frailejones enanos.

En general, se encontraron niveles altos de
compatibilidad genética en Espeletia en cruza-
mientos muy diversos, inclusive entre especies
consideradas por el tax6nomo especialista del
grupo como pertenecientes a géneros diferentes.
La dnica especie que no produjo semillas en algu-
nos cruzamientos fue E. schultzii, y sélo cuando
fue'planta receptora de polen de E. moritziana y
E. timotensis. Aunque cultivamos la mayorfa de las
semillas de los diferentes cruzamientos hasta pro-
ducir plintulas, hubiera sido mucho mis infor-
mativo seguir su desarrollo hasta la madurez, lo
cual permitirfa determinar la viabilidad real de
progenie hibrida. Esto requerirfa, sin embargo,
de tiempo y facilidades mis alld de nuestra dispo-
nibilidad actual.

Si se utiliza la existencia de individuos con
caracteres claramente intermedios entre dos es-
pecies presentes en la misma drea como eviden-
cias de su origen hibrido, tal como fue demos-
trado entre E. batata y E. schultzii, entonces la
hibridizacién interespecifica entre especies sim-
pitridas de Espeletia es muy comin, como se
ilustré en la Fig. 4 para las seis especies del P4ra-
mo las Cruces. Smith (1981) sefialé la existencia
de un probable hibrido entre E. schultzii y
E. humbertii, 1a primera una especie arrosetada del
paramo y la segunda un drbol bien ramificado del
bosque nublado adyacente. Esta misma combina-
ci6n hibrida fue detecrada por nosotros, asi como
otros scis casos de probables hibridos entre espe-
cies que Cuatrecasas (1976) asigna a géneros dis-
tintos de frailejones (datos no publicados). La
delimitacién de géneros en la familia de las com-



HIBRIDIZACION EN LOS FRAILEJONES

puestas es objeto de grandes diferencias de opi-
nién (ver Cronquist 1985). Segin Stebbins
(1974) y Carlquist (1974), estas controversias se
deben a que esta familia est4 evolucionando acti-
vamente y tiene una alta capacidad de efectuar,
ripidamente, cambios ecolégicos, lo cual condu-
ce a una situacién taxondémica compleja con
muchas formas intermedias. Para las compuestas,
Powell (1985) propuso que la existencia de hibri-
dos naturales fértiles deberia ser evidencia para
incluir las especies dentro del mismo género.

Existen otras evidendas que apoyan la hip6-
tesis de que la hibridizacién interespecifica es, y
ha sido, una fuente muy importante de recombi-
nacién genética en los frailejones. Mis de 50 es-
pedes y posibles hibridos naturales de Espeletza,
examinados dtolégicamente, tienen el mismo
nimero cromosémico de n= 19 (Robinson et al.
1982). Esto indica que no existen impedimentos
cromosémicos evidentes que dificulten la forma-
aoén de hibridos fértiles. Por otro lado, las 12 es-
pedes estudiadas por Berry (1987; Berry & Calvo
en prensa) son genéticamente autoincompatibles
y obligadas al exocruce; las mismas son poliniza-
das por insectos generalistas o por el viento, y los
petiodos de floracién de especies simpitridas se
solapan parcialmente durante el afio. Por tanto,
deben existir niveles altos de polinizaciones in-
terespecificas cuando dos o mids especies de
frailejones crecen juntas.

Durante el Pleistoceno, la regién andina
donde crece Espeletia fue sometida a una serie de
fluctuaciones climiticas que afectaron profunda-
mente la distribucién de los diferentes tipos y pi-
sos de vegetacion,; el nivel del Piramo varié en
mis de 1.500 m entre los periodos glaciales ¢ in-
terglaciales mis marcados (Hammen, 1975). Esta
situacién causé la expansién y contraccién sucesi-
va de las dreas de piramo, facilitando mucho el
contacto entre poblaciones previamente aisladas.
Los Andes meridefios han debido ser la zona de
estas interacciones mds importante, porque alli se
encuentra la mayor diversidad y namero de espe-
cies de Espeletia, y es el probable lugar de origen,
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del grupo (Cuatrecasas 1986). Es posible que
ciclos de hibridizacién, como los propuestos por
Rattenbury (1962) en Nueva Zelanda, hayan
ocurrido en las Espeletia, sobre todo en los
periodos glaciales, proporcionando niveles de
recombinacién genética suficientes para permitir
la extensa radiacién ya conodida en este grupo.
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APENDICE A

COLECCIONES DE HERBARIO REPRESENTATIVAS DE LOS HIBRIDOS INTERESPECIFICOS
ENTRE LAS ESPECIES DE ESPELETIA DEL PARAMO LAS CRUCES, EDO. MERIDA,
POR ENCIMA DE LOS 4.000 m.

Combinacién hibrida Numero de recoleccién!

moritziana X timotensis 4003, 4292*, 4293*

moritziana X spicata 4166%, 4294*

moritziana X schultzii 3996*, 4188*, 4189*, 4200, 4201*, 4398,

spicata X timotensis 4262*, 4399%, 4400*, 4401*
spicata X schultzii 4389*
schultzii X batata 4112*, 4118*, 4268*

timotensis X schultzii 3852%, 3875*, 3884*, 3997*, 4017*, 4018, 4021*, 4022%, 4023*, 4188*, 4189*%, 4233*, 4258,
4259%, 4260%, 4262*, 4263, 4274, 4275, 4276, 4277

1 Nimeros de colecci6n de P. Berry; las muestras han sido depositadas en los Herbarios VEN (Herbario Nacional de Venezuela), US
(Smithsonian Institution, Washington, (D.C.) y en la Universidad Sim6n Bolivar. Las determinaciones de los nimeros seguidos por
un asterisco (*) han sido confirmadas por ¢l Dr. José Cuatrecasas, tax6nomo especialista del grupo.
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