Biologia Floral y Polinizacion de Algunas
Monocotiledoneas de un Bosque Nublado

Venezolano

Alberto Seres and Nelson Ramirez

Annals of the Missouri Botanical Garden 82:61-81 (1995) http://biostor.org/reference/12967

@O

Page images from the Biodiversity Heritage Library, http://www.biodiversitylibrary.org/, made available under a Creative

Commons Attribution-Noncommercial License http://creativecommons.org/licenses/by-nc/2.5/



http://biostor.org/reference/12967
http://www.biodiversitylibrary.org/
http://creativecommons.org/licenses/by-nc/2.5/

BIOLOGIA FLORAL Y Alberto Seres® y Nelson Ramirez**
POLINIZACION DE ALGUNAS

MONOCOTILEDONEAS DE UN

BOSQUE NUBLADO

VENEZOLANO!

RESUMEN

La biologia floral y los mecanismos de polinizacién fueron estudiados en 33 especies de monocotiledoneas, princi-
palmente herbiceas, del bosque nublade del Parque Nacional Henri Pittier, Venezuela. La distribucion de frecuencia
de los modos de polinizacion muestra una marcada tendencia a la polinizacion por coledpteros (35.1%), aves (24.3%),
y abejas (16.2%); dipteros (10.8%), viento (8.1%), y murciélagos (5.4%) fueron menos frecuentes. De 71 especies
de agentes visitantes registrados en 33 especies de plamas, el 67.6% fueron polinizadores efectivos y 32.4% fueron
solo visitantes. Los coledpteros y los dipteros representaron los grupos mas diversos. El 46.9% de las especies fueron
monoicas-dicogamas y el 53.1% hermafroditas-adicégamas; la protoginia (37.5%) fue mas frecuente que la protandria
{(9.4%). Entre las especies adicogamas, el 15.6% eran hercogamas. La flor es la unidad de polinizacién en la mayoria
de las especies hermafroditas y monoicas. Las plantas polinizadas por aves, abejas, y murciélagos producen néctar
como recompensa, aunque el polen puede ser la recompensa en especies melitéfilas y quiropterofilas. En las plantas
cantardfilas, los coledpteros comen partes florales. La longevidad de las flores polinizadas por vertebrados fue de 10
a 24 horas, mientras que en las especies melitofilas fue mas variable. La longevidad de la unidad de polinizacion en
especies polinizadas por coledpteros fue mayor, principalmente asociada a la extensa longevidad de las flores femeninas.
Una situacion similar ocurrio en especies aneméfilas. Las diferentes pautas encontradas en la hora de antesis, longevidad
floral, especies polinizadoras, junto a la distribucion vertical y horizontal de las especies fueron considerados algl.mns
de los mecanismos que promueven la especificidad de polinizacion y el flujo de polen intraespecifico.

ABSTRACT

Floral biology and pollination mechanisms of 33 herbaceous monacot species were studied in the tropical cloud
forest of Henri Pittier National Park, Venezuela. The frequency distribution of pollination systems was as follows:
cantharophily (35.1%), ornithophily (24.3%), melittaphily (16.2%), myiophily (10.8%), anemophily (8.1%), and
chiropterophily (5.4%). Of 71 visiting species recorded on 33 plant species, 67.6% were pollinators and 32.4% were
only visitors; coleopterans and dipterans were the most diverse groups. Studies of floral biclogy showed that 46.9%
of the species were monoecious-dichogamous and 53.1% were hermaphroditic-adichogamous. Among adichogamous
species, 15.6% were herkogamous. The pollination units were the flowers or inflorescences in hermaphroditic and
monoecious species. Bat-, bird-, and bee-pollinated species produced nectar, although pollen was also found as a
reward in bee- and bat-pollinated species; beetle pollination was associated with floral parts as the reward. Floral
longevity of vertebrate-pollinated species ranged from 10 1o 24 hours; floral longevity for bee-pollinated species was
similar or longer than for vertebrate-pollinated species. For cantharophilous and wind-pollinated species, pollination
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unit longevity was increased by the longevity of the female flowers. These different patterns in time of anthesis, floral
longevity, and pullina]or _¢‘|,|£.-l:i|.=.ee.1 together with vertical and horizontal species distribution, are mechanisms that promote
pollination specificity and intraspecific pollen transportation in the understory cloud forest.

En los estratos bajos de bosques tropicales se
han examinado las estrategias florales y modos de
polinizacion en especies aisladas (Wasshausen &
Arroyo, 1976; Beach, 1982), grupos taxonomicos
de plantas (Soderstrom & Calderon, 1971; Stiles,
1975; Bullock, 1981; Sobrevila et al., 1983; Ren-
ner, 1984; MacDade, 1985) y gremios particulares
de polinizadores (Stiles, 1977; Feinsinger, 1978;
Feinsinger et al., 1986). Sin embargo, estudios
comparativos que muestren las diversas estrategias
que promueven el flujo de polen intraespecifico en
especies de plantas con diferentes modos de poli-
nizacion, biologia floral y sexualidad son practi-
camente inexistentes en especies herbaceas de bos-
ques tropicales.

La dinamica de polinizacion en el contexto de
los mecanismos que promueven el flujo de polen
intraespecifico y la especificidad de polinizacion es
poco conocida en bosques tropicales. Sin embargo,
el desplazamiento en los periodos de floracion, el
sistema de entrecruzamiento y el comportamiento
de los polinizadores evidencian que el flujo de polen
pueda ser extenso en especies de arboles tropicales
(Ashton, 1969; Bawa & Opler, 1975; Bawa, 1980;
Frankie et al., 1976; Sobrevila & Arroyo, 1982).
En contraste, algunas monocotiledoneas herbaceas
estudiadas en el bosque nublado Henri Pittier pre-
sentan periodos de floracion y fructificacion exten-
s0s y superpuestos (Seres & Ramirez, 1993) y
ademas, son principalmente autocompatibles (Ra-
mirez & Seres, 1994). Estas pautas sugieren que
el desplazamiento temporal fenologico y el sistema
geneético de reproduccion deben estar asociados a
estrategias florales y de polinizacion que promue-
van el flujo de polen intraespecifico. El estudio de
la biologia floral y polinizacion de monocotiledoneas
con distintos modos de polinizacién podria eviden-
ciar los mecanismos a través de los cuales se pro-
mueve el flujo de polen intraespecifico en los di-
ferentes gremios de polinizadores.

La sexualidad, dicogamia, tipo de recompensa,
hora de antesis y longevidad floral son caracteres
considerados en este trabajo como importantes en
la biologia de polinizacion. Ademas, el transporte
diferencial de las cargas de polen sobre el cuerpo
del agente visitante puede contribuir a reducir la
interferencia entre especies (Feinsinger et al., 1986;
Ramirez, 1989). La distribucion espacial de las
especies puede ser una caracteristica que contri-

buye a reducir la interferencia reproductiva entre
las especies herbaceas del bosque nublado.

AREA DE EsTupio

Este trabajo fue realizado en el Parque Nacional
Henri Pittier, Rancho Grande, en los bosques ad-
yacentes a la Estacion Biologica de Rancho Grande
(10°21'N, 67°41'0), aproximadamente a 12 km
de Maracay, Edo. Aragua, Venezuela. El parque
se encuentra en la zona central de la Serrania del
Norte de la Cordillera de la Costa, abarcando ex-
tensas zonas de ambas vertientes (norte y sur). El
area de estudio abarco altitudes entre 1000 y 1400
m, y el estudio se realizo en las siguientes zonas
locales: (1) camino de la toma de agua; (2) via Pico
Cumbre Rancho Grande hasta 1400 m; (3) Paso
Portachuelo; y (4) via Pico Periquito hasta 1350
m. Las tres localidades incluyen principalmente
bosques primarios.

El area de Rancho Grande se encuentra en la
zona de vida de bosque muy himedo premontano
(bosque nublado), con precipitacion que varia entre
2000 y 4000 mm anuales, y una temperatura
media entre 18° y 24°C (Ewel et al., 1976). En el
bosque nublado de Rancho Grande se observa una
estacionalidad con un periodo seco corto a prin-
cipios de afo (enero—marzo), aumentando la pre-
cipitacion hasta su maximo en agosto y septiembre,
y disminuyendo hacia finales de afo. Durante los
meses secos la formacion y presencia de neblinas
y “lluvias ocultas” mantienen una alta humedad
ambiental con un aspecto de bosque siempre verde.

Estudios ecologicos recientes en el Parque Na-
cional Henri Pittier (Huber, 1986) han demostrado
la presencia de distintos tipos de bosques nublados:
bosque nublado de transicion, bosque nublado pro-
piamente dicho, y bosque nublado superior. Este
trabajo abarca los dos primeros tipos de bosque
nublado. El bosque nublado de transicion esta cons-
tituido por tres estratos arboreos y uno herbaceo-
arbustivo entre los 0.5 y 3.0 m que forman una
cobertura irregular y densa, en la que se encuen-
tran especies de palmas y varios arbustos. Sin em-
bargo, las hierbas altas son las que caracterizan
este estrato y falta casi por completo el estrato
herbaceo a nivel del suelo (Huber, 1986). El bosque
nublado propiamente dicho esta formado por dos
estratos arboreos. Los estratos arbustivos y her-
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baceos son generalmente mas densos que los del
bosque nublado de transicion.

MEeTopos

La seleccion de las especies estudiadas fue de
acuerdo a su frecuencia y conspicuidad. Cuatro
transectas de 200 m de longitud fueron colocadas
en cada una de las localidades del bosque. De las
especies herbaceas y sub-herbaceas mas frecuentes
a lo largo de cada transecta se seleccionaron las
monocotiledoneas mas conspicuas, esto basado en
la altura y cobertura.

Las muestras botanicas de las especies estudia-
das estan depositadas en El Herbario Nacional de
Venezuela (VEN). Las muestras de los insectos
visitantes y polinizadores estan depositadas en los
museos a los cuales estan asociados los especialistas
que realizaron las identificaciones (ver seccion de
agradecimientos). Los espécimenes de aves y mur-
ciélagos estan depositados en El Museo del Minis-
terio del Ambiente y los Recursos Renovables.

La informacion sobre la distribucion vertical de
las especies, asi como la distribucion en subam-
bientes de las 33 especies estudiadas del bosque
nublado de Rancho Grande fue recopilada por Seres
& Ramirez (1990). La distribucion vertical de las
especies muestra que las monocotiledoneas estu-
diadas estan principalmente distribuidas en el es-
trato herbaceo del bosque: 69.7% (N = 23) son
hierbas entre 0.3 y 4.0 m de altura; 9.1% (N =
3) son trepadoras herbaceas que despliegan sus
estructuras reproductivas entre 1.0 y 10.0 m de
altura (Tabla 1). Tres especies de epifitas (9.1%)
estan distribuidas entre 0.5 y 40.0 m de alto.
Ademas, se estudiaron cuatro especies de palmas
(12.1%), tres de las cuales tienen alturas menores

de 3.0 m, y Secratea sp. que es una palma del
dosel (+ 20 m alo) (Tabla 1).

SEXUALIDAD ¥ DICOGAMIA

La sexualidad de las especies vegetales fue de-
terminada en el campo y posteriormente confir-
mada en el laboratorio. Las especies fueron clasi-
ficadas en hermafroditas, monoicas, y dioicas. La
variacion temporal en la maduracion sexual se de-
termind directamente en el campo; observaciones
a intervalos de una hora durante la vida de las
flores o inflorescencias (dependiendo del tipo de
unidad de polinizacion) permitieron reconocer tres
categorias: adicogamas (= homogamas), protan-
dras (la fase masculina ocurre primero que la fe-
menina), y protoginas (la fase femenina ocurre
primero que la masculina). La condicién dicogama
fue establecida independientemente si habia sola-

pamiento de las fases sexuales durante un breve
periodo de la vida de las flores o inflorescencias
(dicogamia incompleta; Lloyd & Webb, 1986).
Ademas, se determiné la presencia de hercogamia
(separacion espacial en la presentacion del polen
y el estigma) cuando el estigma estaba ubicado al
menos 2 mm por encima de los estambres, antes
o durante la polinizacion.

UNIDAD DE POLINIZACION

El tipo de unidad de polinizacion (flor o inflo-
rescencia) se determind en base a la morfologia y
comportamiento de dichas estructuras durante el
periodo completo de actividad floral, relacionado a
la actividad de los polinizadores.

ANTESIS Y LONGEVIDAD

Se fijo como hora de antesis, para las especies
hermafroditas en cuyas flores se pueden observar
los movimientos de sus partes (corola, estambres,
y estilo), como la hora de maxima apertura de
dichas partes florales. En especies monoicas, como
las Araceae y Cyclanthaceae, se considero la hora
de antesis de las flores femeninas, cuyo perianto
es reducido o ausente, como el momento en que
la inflorescencia comienza a producir el perfume
que atrae a los polinizadores, ya que la atraccion
de los polinizadores supone capacidad de recibir el
polen y probablemente la receptividad estigmatica
en las flores femeninas. Para las flores masculinas,
la antesis se considero como el momento de la
aparicion del polen (dehiscencia de las anteras). La
longevidad maxima de las flores e inflorescencias,
esta dltima cuando es la unidad de polinizacion,
fue considerada desde el momento de la antesis
hasta el cierre de las flores, la caida de éstas o
cualquier senal de marchitez.

Dependiendo de las horas del dia en las que se
observo la actividad floral, se consideraron tres
grupos de plantas: en las diurnas, la actividad esta
restringida a la luz solar; en las nocturnas, la ac-
tividad polinizadora ocurre al anochecer o en la
oscuridad; y las diurnas-nocturnas mantienen las
flores o inflorescencias activas tanto de dia como
de noche, y generalmente son flores con longevidad
mayor a 24 horas.

ATRACCION Y RECOMPENSA

La recompensa ofrecida por las flores o inflo-
rescencias, tales como néctar, polen, o partes flo-
rales, se determiné directamente en el campo por
medio de la observacion de las flores, del compor-
tamiento de los polinizadores, y la revision de es-
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tructuras florales para precisar exactamente la re-
compensa ofrecida. Ademas, la presencia de
fragancia fue detectada cuando presente.

POLINIZADORES Y VISITANTES

Las especies polinizadoras y modo de poliniza-
cion fueron estimados por observacion directa de
la actividad de los agentes visitantes, posicion y
abundancia de las cargas de polen sobre el cuerpo
del polinizador, todo esto relacionado con todos
aquellos parametros mencionados anteriormente.
La relacion entre tamano flor-polinizador, posicion
de las cargas de polen, y el comportamiento durante
la visita fueron los principales criterios para dife-
renciar visitantes de polinizadores. En todos los
casos, los agentes se atraparon con metodos ade-
cuados para su posterior identificacion. En especies
en las cuales se sospechaba la polinizacion por el
viento, se hizo una prueba especial que consiste en
cubrir las flores femeninas con una malla fina que
permite pasar el polen transportado por el viento,
sin permitir la visita de animales antofilos. Poste-
riormente se compard la produccion de frutos con
controles naturales.

REsuLTADOS

La biologia floral de 33 especies de monocoti-
ledoneas del bosque nublado de Rancho Grande
esta detallada en la Tabla 1. La lista de especies
de plantas y especies polinizadoras junto a las ca-
racteristicas del transporte de polen estin en el
Anexo .

ATRACCION Y RECOMPENSA

En Cyclanthaceae y Araceae la fragancia floral
era diferente a la sensibilidad humana. En la mues-
tra examinada existe una correlacion entre el tipo
de recompensa y el grupo de agentes polinizadores
(Tabla 1). En las especies cantarofilas, los esca-
rabajos consumian partes florales. Ademas, en las
Araceae y Cyclanthaceae los coleopteros frecuen-
temente se apareaban en las inflorescencias. En las
Cyclanthaceae los coledpteros ovopositaban los
ovarios de las flores femeninas. El desarrollo de las
larvas de los coleopteros era completado a expensas
de partes del fruto y semillas. En el caso de las
palmas cantarofilas, los escarabajos consumian po-
len y nectar.

Las monocotiledoneas quiropterofilas, melitofi-
las, y ornitofilas producian néctar como recom-
pensa, aunque en ¢l caso de las especies polinizadas
por abejas, el polen era una fuente alimenticia
adicional. Las especies quiropterofilas y ornitofilas

producian abundante néctar, mientras que en las
especies melitofilas las cantidad de nectar produ-
cido era mucho menor.

UNIDAD DE POLINIZACION

La flor representd la unidad de polinizacion en
la mayoria de las especies monoicas y hermafro-
ditas. Sin embargo, la inflorescencia era la unidad
de polinizacion en todas las especies de Araceae y
Cyclanthaceae (Tabla 1).

POLINIZACION DIURNA, NOCTURNA, Y
DIURNA-NOCTURNA, ANTESIS Y LONGEVIDAD

La proporcion de plantas cuya actividad de po-
linizacion estaba restringida a las horas de la noche
(N = 2; 6.3%) fue comparativamente menor al de
las plantas con polinizacion estrictamente diurna
(N = 13; 40.6%). El grupo de plantas con una
actividad de polinizacion diurna y nocturna fue la
mas numerosa en la muestra examinada (N = 17;
53.1%).

La antesis de las especies melitofilas ocurrio
entre las 5:00 y 12:00 horas, con una longevidad
de 7 a 72 horas. En las especies quiropterofilas,
la antesis ocurrio entre las 17:30 y 19:00 horas
con una longevidad de 10 a 12 horas (Tabla 1).
La mayoria de las especies ornitofilas abrian sus
flores entre las 3:00 y las 10:00 horas, con un
tiempo de longevidad entre 8 y 19 horas. Sin
embargo, la antesis puede ocurrir en horas de la
tarde (en Renealmia nicolaioides Loes.), en cuyo
caso la longevidad era menor (maximo de ocho
horas).

Las especies cantarofilas protoginas se carac-
terizaron por presentar un desfasaje de aproxi-
madamente 24 horas entre la antesis de las flores
femeninas y las masculinas. La antesis de las flores
masculinas y femeninas ocurrid en horas de la
manana en Cyclathaceae y Palmae, y la antesis de
las flores masculinas y femeninas en horas de la
tarde en Araceae (Tabla 1). Sin embargo, en Cy-
clanthus bipartitus Poit. (Cyclanthaceae), la an-
tesis ocurrid como en las Araceae. La hora de
antesis estaba relacionada con los grupes taxono-
micos de polinizadores: antesis en la manana con
curculionidos y antesis en la tarde con scarabaei-
dos. La longevidad de las flores femeninas fue ma-
yor que la de las flores masculinas en todas las
especies cantarofilas (Tabla 1).

Las especies miofilas tienen antesis en horas de
la mafnana o en la tarde. Las flores masculinas
abrian entre las 5:00 y 8:00 horas y las femeninas
entre las 6:00 y las 18:00 horas; la longevidad de
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Tasta 2. Coeficientes de variacion (A5 de la hora
de antesis y longevidad de las flores para cada grupo de
8. polinizadores.
§8| 8%
E § E :’_} Antesis
;%E o Sexualidad Grupo Grupo
Polinizadores manana tarde Longevidad
o Monoicas
S53E ea Coleapteros M 017 (0 0.05 () 1.28
= ‘QE P S (m)0.44  (m)0.23  (m)1.32
38z ~ S Moscas (N 019 (D ND () 0.79
< ® {m) ND (m)0.00  (m)0.33
Viento 0.1l (N 0.17
E- {m) 0.10 (m)1.04
E e Hermafroditas
E b3 Murcielagos 0.02 0.12
= =B Aves 0.29 ND 0.26
Abejas 0.18 1.07
E | (M) flor femenina; (m): flor masculina; NI): no disponible.
EE|S
2 q
E’n-g 2 las flores femeninas fue aproximadamente 19 veces
_§ Els é 0 v mayor que la de las masculinas, es decir, las flores
S '§ masculinas vivian de 10 a 12 horas y las femeninas
= 192 horas en promedio (Tabla 1). Un patron di-
Icl ferente fue observado en Pariana stenolemma Tu-
'§ 2= T = tin; las flores femeninas abren entre las 18:00 y
B :,q__.'ﬁ & 19:00 horas y las masculinas entre las 8:00 y
B T; 12:00 horas. En este caso, las flores masculinas
22 g E vivian de 4 a 8 horas y las femeninas de 10 a 12
it £ B horas (Tabla 1).
o 13 i = 5 La antesis en las especies anemofilas fue com-
£ g E § = T parativamente menos sincronizada que en las de
m e S —~ '_ wn polinizacion biotica. Las flores femeninas abrian
- " entre las 6:00 y las 16:00 horas, mientras que las
2 £ ﬁ flores masculinas abrian entre las 7:00 y 14:00
&% E E - horas. La longevidad de las flores femeninas ane-
= _E_’E o | 22 I mofilicas fue de 72 a 96 horas micntr_a.s que en
Sy 8 2 % % las masculinas fue de 7 a 10 horas en Gramineae
_ = lf" ! y Cyperaceae, y de 96 horas en Chamaedorea
'S o ot o - e i pinnatifrons Jacq.; la relacion longevidad feme-
£ = 3|2, 2 o nina: masculina en el primer grupo fue de apro-
a 4 - % ximadamente 7 a 10 y en el segundo grupo de 2.
2, 2 - & 5 iéi 'g Los coeficientes de variacion de la hora _de: an-
B '||="§ % z tesis y la longevidad floral relativo a los distintos
;:"E 2 E ..g' mecanismos de polinizacion estan en la Tabla 2.
E - § EE La po]mizaiiiﬁn por murciélagos mostro una alta
K _,_E E=a ¢ g g sincronizacion en laltmra de antesis y ]nngcvlldad.
g Slofas s El grado de variacion en la hora de antesis en
£ ) "*; 23 gﬁ' Lﬂ: plantas polinizadas por colibries fue mayor que en
S SE|E§9E~ P plantas polinizadas por abejas (Tabla 2). La varia-
; q 88 ._,E g ' EEE cion en la longevidad en plantas polinizadas por
o 2| = ; = ET éﬂc s 5 colibries fue menor que en plantas polinizadas por
E e E 2 3 % T = 2 LI,I_, .!L 3 abejas (Tabla 2). Las plantas melitofilicas presen-
2 Ec‘:']' g S L taron una alta sincronia en la hora de antesis, pero




Annals of the
Missouri Botanical Garden

Tasra 3. Nimero y porcentaje de especies de agentes visitantes y polinizadores relativo a los grupos taxonémicos.

Especies visitantes Total

Orden Visitantes Polinizadores Visitantes Polinizadores

Familia N (%) N (%) N (%) N (%)
Apodiformes

Trochilidae 7(9.9) 7 (14.6) 7(9.9) 7(14.6)
Chiroptera

Phyllostomidae 31(4.2) 306.3) 3(4.2) 3(6.3)
Coleoptera

Chrysomelidae 6 (8.5) 6(12.5)

Curculionidae 15(21.1) 11(22.9)

Hydrophilidae 1(1.4) 1 (2.1)

Nitidulidae 4 (5.6) 1(2.1)

Prilidae 1(1.4) 1(2.1)

Scarabaeidae 4 (5.6) 2(4.2)

Staphylinidau 2(2.8) 2(4.2)

No identificadas 1(1.4) 1 (2.1) 34(47.9) 25(52.1)
Dermaptera

Labiidae 1(1.4) 0 (0.0) 1(1.4) 0(0.0)
Diptera

Cecidomyiidae 2(2.8) 2(4.2)

Drosophilidae 3(4.2) 3(6.3)

Muscidae 1(1.4) 0(0.0)

Phoridae 2(2.8) 21(4.2)

Sciaridae 1(1.4) 1(2.1)

Syrphidae 1(1.4) 0(0.0)

No identificadas 1(1.4) 0 (0.0) 11(15.5) 8(16.7)
Hymenoptera

Anthophoridae 2(2.8) 1(2.1)

Apidae 7(9.9) 2(4.2)

Formicidae 1(1.4) 0(0.0)

Halictidae 1(1.4) 1(2.1) 11(15.5) 4(8.3)
Lepidoptera

Pieridae 1(1.4) 0 (0.0)

Sphingidae 1(1.4) 0(0.0) 2(2.8) 0(0.0)
Orthoptera

Mo identificado 1(1.4) 0 (0.0) 1(1.4) 0(0.0)
Abioticos 1({1.4) 1(2.1) 1(1.4) 1(2.1)

Total 71 (100.0) 48 (67.6)

fueron altamente variables en la longevidad. En las
especies monoicas, la antesis fue menos variable
en comparacion a la longevidad de las flores (Tabla
2). La antesis de las flores femeninas fue compa-
rativamente mas sincronizada que la de las flores
masculinas entre plantas polinizadas por coleop-
teros y moscas. En contraste, los coeficientes de
variacion de flores masculinas y femeninas en las
plantas aneméfilas fueron similares (Tabla 2). La
longevidad de las flores masculinas y femeninas en
plantas polinizadas por coledpteros presentd la
mayor variacion en relacion al resto de los grupos

de plantas. La longevidad de las flores femeninas
polinizadas por dipteros presentdé una mayor va-
riacion en relacion a las flores masculinas. En con-
traste, la longevidad de las flores masculinas poli-
nizadas por el viento fue mucho mas variable que
la de las flores femeninas.

AGENTES VISITANTES Y POLINIZACION

De un total de 71 agentes visitantes registrados
en 33 especies de plantas (Tabla 3), el 67.6% fueron
polinizadores efectivos, mientras que el 32.4% fueron
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visitantes. Los coledpteros representaron el grupo de
visitantes florales mas numeroso (Tabla 3), entre los
cuales destacaron Curculionidae, Chrysomelidae, Ni-
tidulidae, y Scarabaeidae. El transporte de polen era
abundante y frecuentemente sobre todo el cuerpo en
Curculionidae, Chrysomelidae, Hydrophilidae, y Sta-
phylinidae, aunque en otros grupos menos numerosos
la deposicion del polen fue ventral. El transporte
dorsal de polen fue aiin menos frecuente (Anexo I).
El nimero de especies de plantas visitadas por cada
especie de coleoptero (desde 1 hasta 6) fue compa-
rativamente superior en comparacion con el resto de
los insectos visitantes.

Los himenopteros y dipteros representaron los
otros dos grupos mas diversos en la muestra exa-
minada (Tabla 3). Entre los dipteros destacaron las
Drosophilidae con el mayor numero de especies
(Tabla 3). Las diferentes especies de dipteros vi-
sitaron solo una especie de planta cada una, y el
transporte de polen era generalmente disperso so-
bre todo el cuerpo. En otros casos eran solo agentes
visitantes (Anexo I). Los himenopteros estaban re-

' presentados por cuatro familias entre las que des-
taco Apidae con el mayor nimero de especies (Ta-
bla 3). Aproximadamente un tercio de las especies
de himenopteros fueron agentes polinizadores. En
el caso de los polinizadores el polen era frecuen-
temente transportado en la base de la proboscis y
en la parte ventral del cuerpo de manera escasa o
dispersa (Anexo I).

Los ortopteros, dermapteros, y lepidopteros fue-
ron los ordenes con el menor numero de especies,
que solo actuaron como visitantes sin transportar
polen.

Las aves visitantes estaban representadas por
siete especies y los murci¢lagos por tres especies
(Tabla 3). Los colibries transportaban el polen sobre
el pico y la base del pico, y los murciélagos sobre
la cabeza (Anexo I).

POSICION SISTEMATICA Y MODOS DE POLINIZACION

En la muestra de 33 especies de monocotile-
déneas estudiadas hubo una notable correlacion
entre las Araceae, Cyclanthaceae, Palmae, y una
Poaceae, y la polinizacién por escarabajos. En el
caso de las palmas y la graminea entoméfila, mu-
chas veces se combina la polinizacion por escara-
bajos y por moscas, mientras que en otros casos
son anemofilas, como Olyra latifolia L. (Poaceae).
Otra tendencia interesante ocurrio entre las Mu-
saceae y Zingiberaceae con la polinizacion por co-
libries. Algunas Marantaceae y Bromeliaceae son
también polinizadas por estas aves, e inclusive las
Bromeliaceae quiropterofilas son visitadas por co-

libries. Las abejas, frecuentemente grandes, poli-
nizaban algunas Marantaceae, Orchidaceae, y
Commelinaceae (Anexo 1).

POLINIZACION ENTRE MONOCOTILEDONEAS

La distribucion de frecuencia de los modos de
polinizacién de 33 monocotiledoneas mostré una
marcada tendencia a ser polinizadas por coleop-
teros (N = 14; 36.9%), aves (N = 9; 23.7%), y
abejas (N = 6; 15.82%). Las plantas polinizadas
por moscas (N = 4; 10.6%), viento (N = 3; 7.9%)
y murciélagos (N = 2; 5.3%) son grupos menos
abundantes.

SEXUALIDAD DE LAS PLANTAS, VARIACION TEMPORAL
EN LA MADURACION SEXUAL Y HERCOGAMIA

En 32 especies hay una marcada asociacion
entre la sexualidad de las plantas y la variacion
temporal en la maduracion de los sexos. Las es-
pecies hermafroditas (17) fueron adicogamas,
mientras que las monoicas fueron todas dicogamas
(15) (gl = 1, x* = 31.0; P < 0.001). La protoginia
fue mas frecuente (40.6%) que la protandria (6.37%).
La hercogamia (N = 5; 15.6%) fue menos fre-
cuente que la dicogamia.

El porcentaje de modos de expresion temporal
en la maduracion sexual relativa a los modos de
polinizacion muestra que las plantas adicogamas
son polinizadas por abejas, aves y murciélagos (Tabla
4). En contraste, las plantas protandras y proto-
ginas son polinizadas por escarabajos, viento y mos-
cas. Las especies cantarofilicas son predominan-
temente protoginas y en menor proporeion
protandras. Las plantas polinizadas por moscas son
protoginas o protandras. Las dos especies ane-
mofilas monoicas son protoginas. Ademas, la (nica
especie dioica es polinizada por el viento (Tabla 4).

Discusion
SEXUALIDAD, DICOGAMIA, Y MODO DE POLINIZACION

En las especies herbaceas del bosque nublado
estudiado hay una alta proporcion de especies mo-
noicas asociadas a un sistema de dicogamia. La
dicogamia reduce la interferencia polen-estigma y
actia como un mecanismo que promueve la fer-
tilizacion cruzada (Lloyd & Webb, 1986). La pro-
porcion de especies monoicas protoginas es con-
siderablemente mayor que la de las protandras, y
ambos grupos son polinizados principalmente por
escarabajos. La protoginia es esperada en especies
cuyos polinizadores ocupan la flor o inflorescencia
por largos periodos, asi que el polen puede ser
depositado en los estigmas a la entrada y removido
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Tasra 4. Varacion temporal en la maduracion sexual relative a los sindromes de polinizacion.

Modo de Adicogamas Protoginas Protandras Dioicas Toal*
polinizacion N (%) N (%) N (%) N (%) N (%)
Coleopteros 12(31.6) 2(5.3) — 14 (36.9)
Moscas 2(5.3) 2(5.3) 4(10.6)
Abejas 6 (15.8) 6(15.8)
Murcielagos 2(5.3) 2(5.3)
Aves 9(23.7) 9(23.7)
Viento 2(5.3) 1 {2.6) 31(7.9)

* Kl total de e
diferentes de |m|j.||i?,4!.||urt'n,

a la salida (Lloyd & Webb, 1986). La protoginia
es frecuente en ciertos grupos taxonomicos de plan-
tas: Annonaceae, Magnoliaceae, Araceae, Cyclan-
thaceae, y Palmas entre otros grupos (Faegri &
van der Pijl, 1979; Thien, 1974; Beach, 1982).
La relacion entre la polinizacion por escarabajos y
Cyclanthaceae, Araceae, y Arecaceae sugiere que
la evolucion de la dicogamia esta relacionada con
ciertos grupos de agentes visitantes en el estrato
bajo del bosque nublado. En contraste, las especies
polinizadas por aves, abejas, y murciélagos son
todas adicogamas y de diferentes familias de plan-
tas, excepto Musaceae y Zingiberaceae que son
solo polinazadas por aves. En algunas de estas
plantas la hercogamia promueve la polinizacion
cruzada.

POSICION DE LAS CARGAS DE POLEN

A pesar que la posicion de las cargas son de-
terminantes en el proceso de polinizacion (Feinsin-
ger et al., 1986; Ramirez, 1989), no se encontrd
una clara distribucion en la posicion de las cargas
de polen sobre el cuerpo de los polinizadores de
especies cantarofilas y ornitofilas, en las cuales los
periodos de floracion estaban solapados (Seres &
Ramirez, 1993). De acuerdo con estos resultados,
las estrategias de especificidad en el transporte de
polen pueden ser alcanzadas a traveés de la biologia
floral y otros atributos ecologicos.

ANTESIS Y LONGEVIDAD

La hora de antesis y la longevidad de las flores
son particularmente importantes en especies or-
nitofilas y cantarofilas-miofilas. La variacion en la
hora de antesis en especies ornitofilas contribuye
a la especificidad de los polinizadores. Por ejemplo,
la antesis en horas de la tarde en Renealmia ni-
colaioides permite la utilizacion de los mismos po-
linizadores de especies de plantas con antesis mis
temprana. La variacion en la hora de antesis en
especies cantarofilas y miofilas con polinizadores

weies excede el total de 33 especies debido a que cinco especies son polinizadas por dos grupos

comunes y periodos de floracion solapados muestra
una situacion mas compleja. El desfasaje en la hora
de antesis (manana-tarde) esta asociada a la utli-
zacion de diferentes grupos de polinizadores. Cy-
clanthaceae y Palmae con antesis en horas de la
maniana son polinizadas por Curculionidae, y Ara-
ceae con antesis en horas de la tarde son polinizadas
por Scarabaeidae. Sin embargo, Cyclanthus bi-
partitus (Cyclanthaceae) es polinizado por Secara-
baeidae y con una antesis en horas de la tarde (ver
tambien Beach, 1982). Este comportamiento simi-
lar al de las especies de Araceae sugiere que hay
un efecto notorio del agen:e m-;pm:iﬁ('.n {gru]‘m ta-
xonomico) de polinizacion sobre la hora de antesis.
Esta asociacion reduce el nimero de plantas can-
tarofilas que interactuan, pero las plantas polini-
zadas por Curculionidae y las plantas polinizadas
por Scarabaeidae deben evitar la interferencia por
otros mecanismos,

Una mayor longevidad puede incrementar el
exito de polinizacion por el incremento en la opor-
tunidad de fertilizacion. Frankie et al. (1983) re-
portaron que las flores adaptadas a la polinizacion
por abejas tienen una longevidad de un dia en la
mayoria de las especies arboreas de un bosque seco
en Costa Rica. Similarmente, la longevidad de las
flores fue de un dia en la mayoria de las especies
de un arbustal de la Guayana Venezolana (Ramirez
et al., 1990) y en un arbustal costero de Jamaica
(Percival, 1974). En contraste, la longevidad de
las unidades de polinizacion en muchas especies
herbaceas del bosque nublado es superior a un dia.
En general, nuestros resultados concuerdan con los
de Stratton (1989), quien mostré que la longevidad
de las flores en plantas herbiceas fue mayor que
en arbustos y arboles, asi como en especies de
bosques nublados. Sin embargo, la mayor longe-
vidad en flores hermafroditas y en flores femeninas
tiene diferente significado: (1.) La mayor longevi-
dad en flores e inflorescencias como umdad de
polinizacion en plantas herbaceas del bosque nu-
blado puede estar asociada a la baja predictibilidad
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de polinizacion reportada (Sobrevila & Arroyo,
1982; Ramirez et al., 1990). Gottsberger et al.
(1980) relacionaron los polinizadores poco prede-
cibles e inespecificos y la extensa longevidad floral.
La longevidad floral de 72 horas fue observada en
orquideas las cuales reciblan visitas muy espora-
dicas de los agentes polinizadores. (2.) La mayor
longevidad en flores femeninas de especies diclinas
puede resultar en maximizar el éxito reproductivo
femenino (Stratton, 1989). Ademas, la extensa lon-
gevidad de las flores femeninas puede incrementar
la probabilidad de polinizacion y de recibir mayor
variedad de genotipos masculinos. Este compor-
tamiento es particularmente importante si consi-
deramos que todas las especies monoicas-dicoga-
mas estudiadas fueron no autogamas (Ramirez &
Seres, 1994).

ATRACCION FLORAL

Especies de Dynastinae (Coleoptera, Scarabaei-
dae), que visitan las flores de Talauma y Philo-
dendron, consumen partes de raices y organos
subterraneos de los mismos durante su desarrollo
larval. Estos ultimos son similares en sabor a las
flores de estas especies, lo cual parece precondi-
cionar la visita de sus flores cuando alcanzan el
estado adulto (Gottsberger, 1986). Las especies de
Cyclanthaceae polinizadas por Curculionidae y las
especies de Araceae polinizadas por Scarabaeidae
podrian incrementar la especificidad de polinizacion
de ésta manera: grupos de coledpteros precondi-
cionados en los estados larvales por la alimentacion
de frutos y semillas en Cyclanthaceae y tallos y
raices en Araceae.

DISPOSICION ESPACIAL

El arreglo vertical de las plantas puede condi-
cionar la trayectoria de vuelo de los insectos, aves
y murcielagos, incrementando la probabilidad de
polinizacion (Smith, 1973). Entre las Cyclantha-
ceae estudiadas, Asplundia fendleri Harling, Evo-
dianthus funifer (Poit.) Lindm., y Asplundia mo-
ritziana (Klotzsch) Harling ocupan diferentes
posiciones verticales del bosque nublado. Entre las
Bromeliaceae polinizadas por murciélagos, las es-
pecies de plantas asi como sus polinizadores estan
separadas verticalmente.

Las plantas pueden reducir la interferencia por
el aislamiento espacial (Pleasants, 1980). La ubi-
cacion de las especies en sub-ambientes del bosque
nublado representa otra alternativa que promueve
la especificidad de polinizacion. Por ejemplo, las
especies cantarofilas (Asplundia fendleri) y qui-
ropterofilas (Vriesea splendens (Brongn.) Lem. var.

longibracteata (Baker) L. B. Smith) crecen exclu-
sivamente en bosque nublado, mientras que As-
plundia sp. y Vriesea platynema Gand. son de
bosque nublado de transicion (Seres & Ramirez,
1990). Las especies de Friesea son polinizadas por
diferentes especies de murciélagos, mientras que
las especies de Asplundia tienen algunos polini-
zadores comunes. En este altimo caso, la distri-
bucion de las especies de plantas en sub-ambientes
podria reducir la interferencia en el transporte de
polen si hay diferentes grupos de polinizadores aso-
ciados a determinados sub-ambientes.

CONCLUSION

La distribucion de los modos de polinizacion en
el bosque nublado de Rancho Grande esta asociada
a los grupos taxonomicos de plantas. La biologia
floral y los diversos modos de polinizacion pro-
mueven la especificidad de polinizacion y la ferti-
lizacion cruzada segiun: (1.) diferencias morfologi-
cas de flores e inflorescencias; (2.) diferentes horas
de antesis (ornitofilia y parcialmente cantarofilia);
(3.) extensa longevidad floral (melitofilia) y de flores
femeninas (cantarofilia y anemofilia); (4.) diferen-
tes polinizadores y periodos de floracion (quirop-
terofilia y algunas cantarofilas); y (5.) la distribucion
vertical y horizontal de las plantas puede condi-
cionar la especificidad de polinizacion en especies
cantarofilas y quiropterofilas.
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