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Estratificacién de los sistemas de polinizacién
en un arbustal de la Guayana Venezolana
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Abstract: Floral biology, pollination mecanisms and the pollination system are reviewed in relation to the spatial or-
ganization of vegetation in a mesotermic shrubland community (Venezuelan Guayana). There was no temporal varia-
tion of the reproductive structure in 55 plant species considered at three vertical strata. Most flowers were white, gree-
nish and other pale colors in the first (0.0 - 0.5 m) and third (2.7 - 6.0 m) levels. The 0.5 - 2.7 m level had the highest
diversity of flower color. There was no significant variation in flower size in relation to height. At all levels bees were
the main pollinators; birds pollinated only at the second. Body size of insect pollinators was not correlated with
heigth. The proportion of pollinators specialized in one stratum was higher in the second level. Non pollinating visi-
tors were exclusive to one stratum. Pollinator specificity and pollination system specificity were independent of
height. Pollinator specificity and pollination system specificity were not correlated with the density, frequency and po-
pulation disposition of the plants. The number of pollinators per plant was correlated with the plant species frequency.

Key words: Shrubland, floral biology, pollination mecanism, pollinator specificity, stratification, spatial distribution,

vegelalion structure.

La estructura de la vegetacién puede estar
relacionada con su reproduccién mediante la
organizacién horizontal y vertical de las plan-
tas. El principal efecto es aportado por la dispo-
sicién horizontal de las plantas y/o flores, las
cuales se asocian con una méixima atraccién de
los polinizadores (Willson y Bertin 1979,
Augspurger 1980, Primack y Lloyd 1980,
Schmitt 1983a, b, Webb y Bawa 1983).
Generalmente el flujo de polen es denso-depen-
diente (Frankie et al. 1976. Waddington 1979,
Zimmerman 1982).

Las plantas parecen reducir la interferencia
mediante aislamientos espacial (Plcasants
1980). Su arreglo vertical puede condicionar la
trayectoria de vuelo de insectos, aves y murcié-
lagos. Estos se desplazan por arriba y abajo de
cada estrato, incrementando la probabilidad de
polinizacién y la dispersién de semillas (Smith
1973). Ademds, se han sugerido diferencias
verticales en la morfologia floral y cn los tama-
fios de los polinizadores (Bawa y Opler 1975,
Opler et al. 1980, Bawa et al. 1985).

La hip6tesis de reparticién del recurso basa-
do en la altura de la splantas (Levin y Kerter
1973) permite resaltar un mecanismo a través
del cual las plantas reducen las interacciones
competitivas. Este estudio caracteriza los meca-
nismos de polinizacién y los niveles de especi-
ficidad, en relacién con las propiedades natura-
les de abundancia de la vegetacién. Para ello se
establecieron tres niveles de altura artificiales
en una comunidad arbustiva de la Guayana
Venezolana.

MATERIAL Y METODOS

Area de estudios: Las especies estudiadas
pertenecen a una comunidad arbustiva de la
Guayana Venezolana, Parque Nacional
Canaima, Sector Gran Sabana. Dicha comuni-
dad csta situada aproximadamente 50km al
ocste del Fuerte Luepa, entre Kavanayen y el
campamento del Rfo Parupa (59 35'N; 619
43'W) a una altura de 1350 m. Segin Ramirez
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et al. (1988) esta comunidad es un arbustal me-
sotérraneo cuando se usa la clasificacién de
Huber (1986). Los detalles edéficos, climaticos
y sobre estructura y diversidad de la vegetacion
estdn en Barreto (1984), Schubert (1984),
Huber (1986) y Ramirez et al. (1988).

Método: De acuerdo al nivel vertical (folla-
je), las plantas se clasifican en tres niveles: (1)
menores de 0.5m alto, principalmente herba-
ceo, (2) desde 0.5 m hasta 2.7m, incluye plan-
tas de diferentes formas de vida y (3) desde
2.7m hasta 6.0m alto constituido por 4rboles y
arbustos (Ramirez et al. 1988).

La informacion bésica de este trabajo pro-
viene de Ramirez (1989, 1992), Ramirez et al.
(1988) y Ramirez et al. (1990). Las caracteristi-
cas sobre los polinizadores (Ramirez 1989) in-
cluyen el tamafio de los agentes visitantes (lon-
gitud y posicién de las cargas de polen sobre su
cuerpo). El tamafio floral (largo y didmetro) co-
rresponde a las estimaciones previas (Ramirez
et al. 1990). La densidad, frecuencia y "conta-
gio poblacional” (distribucién horizontal de las
especies de plantas) fueron obtenidas de
Ramirez et al. (1988).

Los valores de especificidad de polinizacién
y especificidad del transporte de polen, calcula-
dos previamente (Ramirez 1992) fueron emple-
ados aqui para evaluar la especificidad de poli-
nizacion y transporte de polen en relacién con
la disposicion vertical del follaje reproductivo
(previamente descrito: Ramirez et al. 1988).

Los indeces describen los sistemas de poli-
nizacién con base en el niimero de especies vi-
sitantes y la posicion de las cargas de polen
(Ramirez 1988). Estos son independientes de la
abundancia de los animales antdfilos, y expre-
san la especificidad y. transporte de polen en
nimeros que varian de 0 a 1: a mayor valor,
mayor especificidad. A continuacién se presen-
ta la definicién de los indices:

1) El indice de especificidad de los agentes
visitantes (IEP) expresa la capacidad de un agen-
te visitante para visitar un determinado nimero
de especies de plantas simultineamente. La ex-
presion matematica esta dada por 1/N; donde N
es el numero de especies vegetales visitadas.

2) El valor promedio de especificidad (VPE)
esta dado por la media de los IEP de las espe-
cies visitantes con capacidad de polinizacién.

3) El indice de polinizacién comunitaria
(IPC) evaliia el mimero de polinizacién de una

especie de planta, dividido por la sumatoria
del nimero de especies vegeiales visitadas
por cada uno de los polinizadores. El IPC
evalia la proporcién en la cual el conjunto de
polinizadores es compartido por las especies
de plantas.

4) El indice de especificidad de cargas de
polen (IECP) estima el nimero de sitios de
transporte de polen en relacién con el nimero
de cargas transportadas (especies de plantas).
La formula matemadtica esta dada por n/N, don-
de n es el nimero de sitios (ej. cabeza, térax,
extremidades) y N es el nimero total de cargas
de polen (especies de plantas).

S) El indice de especificidad de transporte
de polen (ETP) evalia los diferentes sitios de
transporte de polen de una especie de planta se-
paradamente. Este indice esta dado por la for-
mula /N, donde N es el mimero de cargas de
polen (especies de plantas) localizadas en un
mismo sitio.

La preferencia y abundancia de los agentes
polinizadores en visitar plantas a determinada
altura y el &mbito vertical de actividad del poli-
nizador se estimaron por el nimero de plantas
visitadas. Los niveles de altura para polinizado-
res fueron considerados los mismos que los de
las plantas (Ramirez et. al. 1988). La exclusivi-
dad de los agentes polinizadores a un determi-
nado nivel de altura se determiné de acuerdo al
4dmbito vertical de visitas. La especificidad de
los sistemas de polinizacién de las plantas y la
especificidad de los agentes visitantes de los
tres niveles de altura fueron comparados utili-
zando andlisis de varianza; previo a este anali-
sis los datos de especificidad fueron transfor-
mados por la formula arco seno Vp, donde p co-
rresponde al valor del indice.

RESULTADOS

Abundancia de plantas y polinizadores:
En el presente trabajo se encontraron algunas
tendencias interesantes entre los parimetros de
abundancia de la vegetacién y los polinizado-
res. El nimero de especies polinizadoras por
planta estaba positivamente correlacionada con
la frecuencia de las plantas (n = 38; r = 0.37; p
< 0.01). Esta misma tendencia se encontr6é en-
tre el ndmero de visitantes totales y la frecuen-
cia de las plantas (n = 38; 043; p < 0.01). El
nimero de especies polinizadoras por planta
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tendia a disminuir con el incremento del grado
de contagio y la densidad de plantas, pero no
significativamente (n = 38; p < 0.1).

En general, los indices de especidad de poli-
nizacién no fueron afectados por la densidad,
frecuencia y grado de contagio poblacional de
las plantas. Sin embargo, el grado de especifici-
dad de los polinizadores tendia a incrementarse
cuando la relacién poblacional s%/x aumentd.
Esta tendencia solo fue significativa cuando se
compard la proporcién en la cual los poliniza-
dores eran compartidos entre las especies de
plantas analizadas (IPC) y el grado de agrega-
cién de las plantas, estimado por el cociente
S$/x (n = 38; r=0.33; p< 0.02).

Estratificacion de la vegetacién y polini-
zacion: La representacién vertical de 55 espe-
cies de plantas mostré que, en conjunto, pucden
definirse tres niveles de altura (Fig. 1). El pri-
mer nivel, hasta 0.5 m de altura incluy6 un total
de 10 especies predominantemente herbéceas.
El segundo, hasta 2.7 m (44 especies) incluyé
todas las formas de vida. El nivel més alto tenia
solo dos especies de drboles (Fig. 1).

Caracteristicas florales y altura: Para 65
especies de plantas, el color de las flores en to-
dos los niveles fue predominantemente blanco
(Cuadro 1). Aunque el primer nivel fue diverso,
en este predominaron los colores claros o pocos
llamativos. En el segundo se presenté la mayor
diversidad de colores florales, pero blanco y ro-
sado fueron los mas frecuentes. Entre los 2.7m
y los 6.0m de altura los colores de las flores
fueron pocos y poco llamativos al trararse de
pocas especies arbdreas (Cuadro 1).

La longitud y el didmetro floral mostraron
tendencias diferentes en relacién a la altura
(Cuadro 1). La longitud no estaba correlacio-
nada con la altura pero su d4mbito fue menor
en el primer y tercer nivel, en el intermedio
esta longitud fue mayor. El didmetro floral
aumento en relacién con la altura (n=62; y =
0.827 + 0.0056; r=0.3031; p < 0.02). Los va-
lores promedios mostraron la misma tenden-
cia (Cuadro 1), sin embargo, el dmbito fue
muy grande entre 0.5 - 2.7m y 2.7 - 6.0 m
(Cuadro 1).

Polinizacién y niveles de altura: Las abe-
jas son los polinizadores principales en los tres
niveles (Fig. 2). El segundo nivel fue el més di-

verso en fauna polinizadora. Las aves estdn
confinadas al segundo nivel; Politmus milleri
(Trochilidae) visit6é preferentemente plantas
con una ligera tendencia por debajo de 1 m.
(Fig. 3). Los coledpteros estaban restringidos al
primer nivel. Los dipteros se distribuyeron en-
tre el primero y el segundo, pero fueron mas
frecuentes en las partes superiores de este iilti-
mo. Los himenépteros (Anthophoridae, Apidae
y Colletidae) visitaron plantas entre 0.5 y 2.7
m. El nimero de plantas visitadas y el &mbito
de altura fueron mayores para algunos hime-
népteros, en comparacién con los otros grupos
de polinizados (e.g. Ceratina spp., Xylocopa
(Neoxylocopa) sp., Apis melifera, Bombus vo-
lucelloides, B. atratus, Melipona scutellaris,
Hylaeus sp.). El nimero de plantas polinizadas
por Helictidae fue menor entre 0.5 y 2.7m, y
fueron mds abundantes en las partes inferiores
del segundo nivel. Las avispas realizaron sus
visitas entre 0.5 y 2.7 m de altura, aunque
Pachynodinerus nasidens (Vespidae) visité a
Cyrilla racemiflora por debajo de 0.5 m. Entre
los lepiddpteros, hubo tres especies exclusivas
entre 0. 0.5 m; otras especies estaban restringi-
das al segundo nivel. El viento, agente abiético
en la transferencia de polen, actué como agente
polinizador en una proporcién mayor en el pri-
mero y segundo nivel (fig. 3). El tercer nivel
incluyé inicamente abejas (Apidae y
Anthophoridae).

El tamafio de los insectos no estuvo signifi-
cativamente correlacionado con la altura. Los
tamafios de dipteros y avispas mostraron un li-
gero incremento del primero hasta el segundo
nivel. Sin embargo, los 4mbitos de tamafios se
superponen (Cuadro 2). El primer nivel solo in-
cluyé dipteros y avispas pequefias, mentiras
que entre 0.5 y 2.7m habia insectos grandes y
pequefios. El 4mbito de variacién y los valores
promedio de las abejas fueron similares en los
tres niveles (Cuadro 2).

La diversidad de agentes polinizadores (to-
tales y exclusivos) fue marcadamente supe-
rior en el segundo nivel (Cuadro 3). El prime-
ro es menos diverso, y con una exclusividad
mucho menor. En contraste, el tercer nivel es-
taba representado por polinizadores no exclu-
sivos pertenecientes también al segundo ni-
vel. Los agentes visitantes no polinizadores
solo se presentaron en el primero y segundo
nivel; ademds son estrictamente exclusivos de
cada altura.
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CUADRO 1

Caracteristicas florales por niveles de altura

Flor Tamaiio Flor (m.m.)
Color # Especies Largo X (DS) Didmetro i(DS)
Blanco 5
Crema 1
Amarillo 2
Rosado 1 1.02-27.50 7.96(8.24) 0.55-28.16 11.90(9.28)
Morado 1
Verde 2
Pardo 2
Blanco 13
Crema 4
Amarillo 4
Rosado 10 1.02-66.00 11.37(14.28) 0.53-66.20 15.52(15.70)
Rojo 1
Morado 6
Verde 6
Blanco 2
Morado 1 1.00-8.33 4.71(3.61) 3.20-62.50 24.60(24.32)
Pardo 1
CUADRO?2
Grupos taxondmicos y tamaro de los insectos polinizadores segin niveles de altura
Grupo de Tamafio de insectos (m.m.)
polinizadores # _
Especies Ambito X (DS)
Colebpteros 1 22.00 22.00 (--)
Dipteros 1 7.00 7.00 (--)
Abejas 9 4.5-27.00 11.19 ( 6.86)
Avispas 1 9.00 9.00 (--)
Lepid6pteros 2 26.0-32.00 29.00 ( 4.29)
Dipteros 4 7.0-15.20 10.87 ( 3.66)
Abejas 21 4.5-27.00 10.60 ( 5.75)
Avispas 2 4.0-29.50 14.08 ( 7.88)
Lepidépteros 4 25.0-62.30 37.07 (17.40)
Abejas 6 5.5-23.00 12.45 ( 6.15)
CUADRO3
Polinizadores y visitantes totales y exclusivos en relacién con tres niveles de altura
Polinizadores Visitantes
Total
general
Total Exclusivos Total Exclusivos
N (%) N (%)
21 15 4 (26.67) 6 6 (100)
48 44 30 (68.18 4 4 (100)
6 6 0 - - - -
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DE PLANTAS

ESPECIES.

ales) y vegetativo (lineas verticales)
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roductivo (lineas verticales con d

)e rep:

tica del folla
de 55 especies de plantas. Bandas horizontales indican los limites entre los niveles de altura establecidos. Ver Ramirez et al.

(1988) para los nombres de las especies de plantas.

Fig. 1. Representacién esquemé#
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CUADRO 4

Especificidad de los agentes polinizadores y visitantes; proporciones de agentes exclusivos en relacién
a los niveles de altura y perfodos de observacién

Altura Perfodo de # Polinizadores # Plantas IEP IECP
(m) observacion*
Total Exclusivos _ _
N (%) X(DS) X(DS)
1 13 4 (30.77) 8 0.50(0.36) 0.61(0.27)
0.0-0.5 2 15 4 (26.67) 8 0.56(0.38) 0.64(0.30)
3 14 4 (28.57) 8 0.49(0.34) 0.64(0.30)
Total 15 4 (26.67) 10 0.51(0.03) 0.63(0.01)
1 32 20 (62.40) 28 0.61(0.36) 0.72(0.29)
0.0-2.7 2 41 27 (65.85) 28 0.62(0.37) 0.76(0.30)
3 38 25 (65.79) 33 0.62(0.37) 0.76(0.29)
Total 44 30 (68.18) 44 0.62(0.11) 0.74(0.02).
1 6 0 (---) 1 0.18(0.08) 0.39(----)
2.7-6.0 2 6 0 (=) 2 0.18(0.08) 0.36(0.08)
3 6 0 (----) 2 0.14(0.06) 0.40(0.00)
Total 6 0 =) 2 0.17(0.22) 0.38(0.08)

* 1= Febrero-marzo, 2 = junio-julio, 3 = septiembre-octubre. JEP= indice de especificidad del polinizador; IECP= indice

de especificidad de las cargas de polen

Especificidad de los agentes polinizado-
res: A pesar de que el nimero de polinizadores
varia temporalmente, el Indice de Especificidad
del Polinizador (IEP) y la relacién entre el ni-
mero de sitios de transporte-nimeros de cargas
de polen (IECP) no mostraron cambios notorios
entre periodos de observacién (Cuadro 4). Los
valores promedio de IEP y IECP, se incremen-
taron con el aumento de polinizadores exclusi-
vos (Cuadro 4). El IEP y IECP fueron estadisti-
camente diferentes en cada nivel de altura. Los
valores del Andlisis de Varianza, mostraron que
1a especificidad de los agentes visitantes (en re-
lacién con el niimero de plantas visitadas (IEP)
y el IECP no vari6 significativamente entre ni-
veles de altura.

Especificidad del sistema de polinizacion,
altura y variacién temporal: Los valores pro-
medio de especificidad del sistema de poliniza-
cién mostraron que no hay diferencias signifi-
cativas con relacién a la altura y a los periodos
examinados (Cuadro 5).

DISCUSION

En plantas con caracteristicas morfolégicas
generalistas, la probabilidad de tener varias es-
pecies de polinizadores estd afectada, entre
otros pardmetros, por la frecuencia poblacional.
Las plantas mas comunes en el arbustal pueden
-ser seleccionadas por un mayor nimero de es-
pecies visitantes. Ademés, los patrones de dis-
posicién horizontal tienden a afectar el grado
de superposicién de los sistemas de poliniza-
cién. Esta tendencia sugiere un pardmetro adi-
cional que tiende a incrementar la especificidad
y fidelidad de los polinizadores.

Las flores de colores llamativos han sido
asociadas con mayores alturas (sobre el suelo)
y las flores pequefias monocoloreadas con las
partes mis bajas de los bosques tropicales
(Opler et al. 1980, Frankie et al. 1983).
Contrariamente a tales generalizaciones la co-
munidad estudiada mostré una amplia diversi-
dad de colores y tamafios en los tres niveles. En
bosques, la tendencia creciente en tamafio y co-
loraci6n en relacién a la altura ha sido asociada
con limitaciones luminicas que no permiten la
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CUADROS
Especificidad, transporte de polen y solapamiento de sistemas de polinizacién expresados para cada periodo
de observacidn y para los tres niveles de altura
Altura periodo de # Polinizadores # Plantas _VPE IpC _ETP
(m) observaci6én* X(DS) X(DS) X(DS)
1 14 9 0.50(0.30) 0.45(0.29) 0.59(0.29)
0.0-0.5 2 16 9 0.49(0.25) 0.43(0.25) 0.59(0.27)
3 15 9 0.45(0.29) 0.40(0.28) 0.62(0.34)
Total: 16 10 0.48(0.03) 0.42(0.02) 0.59(0.02)
1 33 28 0.37(0.26) 0.33(0.26) 0.56(0.27)
0.5-2.7 2 42 28 0.42(0.27) 0.33(0.25) 0.65(0.26)
3 39 33 0.32(0.23) 0.25(0.18) 0.50(0.23)
Total: 45 4 0.36(0.04) 0.30(0.04) 0.57(0.07)
1 6 1 0.22(....) 0.17 (....) 0.24(..)
2.7-6.0 2 6 2 0.19(0.06) 0.02 (0.05) -0.27(0.04)
3 6 2 0.14(0.04) 0.22(0.16) 0.21(0.03)
Toal: 6 2 0.18(0.04) 0.18(0.03) 0.23(0.03)
+ =Total de X(DS)

VPE = valor promedio de especificidad. IPC = indice de polinizacién comunitario. ETP = especificidad en el transporte de polen.

produccién de grandes flores (Bawa et al.
1985). El arbustal se caracteriza por una vege-
tacién pobremente estructurada, las especies es-
t4n ampliamente espaciadas y los requerimien-
tos luminicos no son limitantes para las plantas.
La actividad y preferencia de abejas grandes
han sido relacionadas con las especies més al-
tas de los bosques (Frankie y Coville 1979,
Opler et al. 1980, Frankie et al. 1983, Bawa e ¢
al. 1985), mientras que en el sotobosque los po-
linizadores son generalmente pequefios (Opler
et al. 1980, Appanah 1981, Bawa et al. 1985).
En el arbustal el tamafio de los insectos polini-
zadores no est4 organizado en relacién con la
altura. La distribucién similar en el tamafio de
las flores sugiere que ambos pardmetros estan
ubicados sin pauta definida. La diferencia con
comunidades boscosas permite sefialar que la or-
ganizacidn vertical en el tamafio de flores y poli-
nizadores, puede ser una caracteristica adicional
en el establecimiento de estratos de vegetacion.
Sin embargo, no existen estudios completos don-
de se demuestre claramente esta condicién.
Bawa et al. (1985) encontraron mayor di-
versidad de mecanismos de polinizacién en el
subdosel, al comparar con el dosel de un bos-
que lluvioso de Costa Rica. La mayor diversi-
dad de mecanismos de polinizacién en el ar-

bustal ocurre en el nivel medio. Ambos casos
sugieren que la diversidad de los modos de
polinizacién esta relacionada con la diversi-
dad de plantas. La abundancia de especies
melitofilas con flores ubicadas en el segundo
nivel del arbustal, responde a la preferencia
de Anthophoridae y Apidae, cuya poliniza-
cién est4 generalizada entre las plantas estu-
diadas (Ramirez 1989). Los Halictidae visitan
plantas en las partes bajas del segundo nivel,
probablemente por ser insectos pequeiios, al
igual que las flores que polinizan. Las prefe-
rencias de altura y nimero de plantas que se-
leccionan los dipteros, Halictidae y algunas
avispas, concuerdan con la hip6tesis de la re-
particién del recurso basado en la altura de la
planta (Levin y Kerster 1973, Bauer 1983).
Sin embargo, la variedad de plantas y alturas
que utiliza la mayoria de los polinizadores no
apoya la idea de una trayectoria de vuelo ho-
rizontal.

El segundo nivel de altura contrasta con el
primero y el tercero por su marcada exclusivi-
dad de polinizadores. A medida que el mimero
de plantas disminuye, la presencia de poliniza-
dores exclusivos es menor. El grado de especi-
ficidad de visitas y el transporte de polen de los
polinizadores en cada nivel se incrementa con
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la cantidad de polinizadores exclusivos.
Aunque las especificidades de los sistemas de
polinizacién no fueron diferentes entre niveles
de altura, la ausencia de polinizadores exclusi-
vos en el tercer nivel promueve que los drboles
ubicados a esta altura estdn sometidos a un sis-
tema de polinizacién que interactia con plantas
de otros estratos.

Finalmente, el anilisis de especificidad de
los sistemas de polinizacién sugiere que en la
organizacién de las comunidades tropicales la
mayoria de los polinizadores actda en un am-
plio espacio horizontal y vertical, y que solo
pocos polinizadores pueden ser considerados
exclusivos de una determinada altura.
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RESUMEN

La biologia floral, mecanismos de poliniza-
cion y especificidad de los sistemas de polini-
zacion se analizaron en relacién con la organi-
zacién horizontal y vertical de la vegetacién en
un arbustal mesotérmico de la Guayana
Venezolana. El estudio de 55 especies de plan-
tas no mostré cambios en las caracteristicas de
polinizaci6n respecto al periodo del afio. En el
primer (0-0.5m) y tercer (2.7-6.0m) dmbito de
altura predominan los colores florales claros y
poco llamativos, mientras que el segundo (0.5-
2.7m) mostré mayor diversidad de colores. No
hubo variaciones significativas en el tamafio
floral en relacién con la altura. Las abejas fue-
ron los polinizadores principales en los tres ni-
veles; las aves solo polinizan en el segundo ni-
vel. No hubo correlacién del tamafio corporal
de los insectos visitantes con la altura de las
plantas. La proporcién de agentes polinizado-
res exclusivos de una determinada altura fue
mayor en el segundo nivel. Los agentes visi-
tantes (no polinizadores) son exclusivos para
cada nivel. La especificidad de los agentes po-
linizadores y de los sistemas de polinizacién
no difiere significativamente respecto al nivel

de altura. No hubo correlacién entre los indi-
ces de especificidad de los agentes visitantes y
sistemas de polinizacién con la densidad, fre-
cuencia y grado de contagio de las plantas; pe-
ro el mimero de polinizadores por planta se
correlacioné positivamente con la frecuencia
de las especies vegetales.
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