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Abstract: The floral biology, the pollination biology and the mating system were studied in two native and th-
ree introduced species of an arboretum in Venezuela. All the species presented thin, long, tubular corollas; pre-
dominantly red. The antheses were diurnal (between 04:00 and 11:00 hr). Nectar production was high, except
for Salvia coccinea (Lamiaceae) (native). Nicotiana glauca (Solanaceae) (native) and Erythrina mitis (Fabaceae)
(introduced) shared their hummingbird pollinators, Chlorostilbon mellisugus and Amazilia tobaci (Apodiformes,
Throchilidae). S. coccinea was pollinated by Heliconius erato (Lepidoptera). Kalanchée pinnata and K. daigre-
montiana (Crassulaceae) (exotic) did not receive any visits. All the species were hermaphrodite. K. daigremon-
tiana and K. pinnata were obligate outcrossers, and S. coccinea, N. glauca and E. mitis were partialy outcros-
sers and non-autogamus. The species presented high total biomass allocation, compared to other polination sys-
tems. The reproductive biomass allocation were allways smaller than the attraction and vegetative biomass allo-
cation. The male biomass allocation were greater than the female biomass allocation in N. glauca, S. coccinea
and E. mitis; and smaller in X. daigremontiana and K. pinnata. The introduced species did not seem to affect the
reproductive efficiencies of the native species during our observation period. The lowest reproductive efficien-
cies in introduced species resulted as a consequence of the absence of their natural pollinators.

Key words: Hummingbirds, hummingbird pollination, deciduous forest, biomass allocation, reproductive sys-

tem, reproductive eficiency, introduced species.

En las comunidades naturales neotropica-
les coexisten plantas ornitéfilas y especies de
colibries. Las especies vegetales podrian com-
partir sus polinizadores (Stiles 1978, 1979,
Neill 1987, Feinsinger & Tiebout III 1991,
Feinsingeret al. 1986, 1991), generando com-
petencia y afectando asi el rendimiento de sus
procesos individuales de polinizacién (Fein-
singer et al. 1991). Dicha competencia es redu-
cida al disminuir el solapamiento fenoldgico
(Stiles 1978, 1979, Feinsinger & Tiebout III
1991); y segregando la ubicacién de las cargas

de polen sobre el polinizador (Feinsinger &
Tiebout III 1991, Ramirez 1992). Todo lo an-
terior resulta de estudios realizados en comu-
nidades o gremios naturales, cuya composi-
cién floristica, en su gran mayoria, es de espe-
cies nativas. En la actualidad existen fuertes
presiones antrdpicas sobre las dreas naturales
de vegetacién, encontrandose frecuentemente
areas fuertemente intervenidas. Esta situacién
es mucho maés critica en dreas urbanas, donde
solo fragmentos de vegetacién permanecen
en forma aislada. Bajo este marco actual, las
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pautas de reproduccién, a nivel comunitario,
pueden estar severamente afectadas (Feinsin-
ger et al. 1987, Linhart et al. 1987). Sin embar-
go, el efecto de la perturbacion de la vegeta-
cién sobre los procesos reproductivos es poco
conocida, asi como el tipo de interacciones
que se presentan cuando se introducen plantas
exoéticas y no exdticas a una comunidad secun-
daria. La presencia de especies introducidas
pudieran afectar negativamente los procesos
de polinizacién de las especies nativas, en el
caso que los polinizadores fueran comunes.

De acuerdo a lo anterior se plantean las si-
guientes preguntas: ;Cuadles serian las eficien-
cias individuales de las especies nativas e in-
troducidas, y cuales serian las interacciones
planta-planta y planta-polinizador en una co-
munidad en cuya composicién floristica coe-
xistan especies nativas e introducidas? Si estas
interacciones requieren de una escala temporal
evolutiva para lograr un equilibrio, entonces la
presencia de especies introducidas podria te-
ner algin efecto sobre los procesos reproducti-
vos. Por otro lado, si las especies introducidas
son polinizadas por vectores especificos, en
sus areas de distribucién natural, entonces la
eficiencia de los visitantes florales diferentes
podria ser distinta, variando la eficiencia total
del sistema.

Este trabajo caracteriza la biologia floral,
biologia de polinizacién y sistema de aparea-
miento de cinco especies ornitéfilas de un
fragmento de bosque caducifolio secundario
en Venezuela, con la intencién de conocer sus
caracteristicas individuales y sus interacciones
planta-planta y planta-polinizador, asi como

evaluar comparativamente la eficiencia repro-
ductiva entre especies naturales y exdticas, ba-
jo condiciones de alteracién secundaria de la
vegetacion.

MATERIALES Y METODOS

Area de estudio: El presente trabajo fue
realizado en el Arboretum del Instituto de Bio-
logia Experimental de la Universidad Central
de Venezuela; Colinas de Bello Monte, Estado
Miranda, Venezuela (10° 30’ N, 66° 53° W), a
una altitud de 1.100 m s.n.m. Esta reserva co-
rresponde a un bosque seco premontano (Ewel
etal. 1976), con una precipitacién media anual
que varia entre 550 y 1.100 mm3; y una tem-
peratura que varia entre 18° y 24° C. Esta re-
serva contiene 2 hectéreas de vegetacién cadu-
cifolia secundaria continua, considerada suce-
sional (Ewel et al. 1976), consistiendo en dos
estratos pobremente definidos: 1- un estrato
arbéreo de 5-8 m de altura, carente de especies
dominantes; y 2- un estrato mas bajo, que con-
tiene arbustos, hierbas y especies suculentas;
estas iltimas probablemente representando la
vegetacion colonizadora original (Ruiz &
Arroyo 1978). Algunas de las plantas introdu-
cidas fueron sembradas, mientras que otras
germinaron de forma espontdnea. Tamayo
(1943) informa la primera alteraci6n de la ve-
getacion y erosién del suelo entre los afios
1936-37. Se han sucedido numerosas altera-
ciones hasta los momentos actuales. Las carac-
teristicas de las especies estudiadas se encuen-
tran resefiadas en el Cuadro 1.

CUADRO 1

Habito, porte, condicion y periodo de floracion de cinco especies ornitdfilas
de un fragmento de bosque caducifolio secundario en Venezuela

Especies Familia Habito Porte Condicién  Periodo de floracién
Salvia coccinea. Juss. ex Murr. Lamiaceae Herbaceo Hasta 1 mt Nativa Abr -Dic
Nicotiana glauca. Grah. Solanaceae Arbéreo 3-6 mts Nativa Dic -Todo el afio
Erythrina mitis. Jacq. Fabaceae Arbéreo 49 mts Introducida Dic - Abr
Kalanchoe pinnata. (Lam.) Pers.  Crassulaceae Herbiceo Hasta 1,5 mts Exética Dic - Feb
Kalanchoe daigremontiana.
R. Hamet & H. Perr. de la Bath. Crassulaceae Herbiceo  Hasta 2 mts Exética Oct - Feb
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Biologia floral: El andlisis morfolégico
de las flores se basé en los tipos florales pro-
puestos por Faegri y van der Pijl (1979). Asi-
mismo, el color floral se determiné por compa-
racion con el atlas de colores de Kiippers
(1979). Las dimensiones florales (largo y dia-
metro del céliz, de la corola, del androceo y del
gineceo) se estimaron para un total de 20 flo-

" res con material fresco. También se determind
si las estructuras reproductivas (androceo y gi-
neceo) se encuentran insertas o exertas a la co-
rola. La orientacién de la flor se determind de-
finiendo tres criterios: vertical hacia arriba,
cuando la flor se orienta en el sentido de la
fuerza de la gravedad y la abertura de la coro-
la se encuentra opuesta a la superficie del sue-
lo; vertical hacia abajo, cuando la flor se orien-
ta en el sentido de la fuerza de la gravedad y la
abertura de la corola se encuentra orientada ha-
cia la superficie del suelo; y horizontal, cuan-
do la flor se orienta de forma perpendicular en
sentido de la fuerza de la gravedad.

El proceso de antesis fue estimado en flo-
res de diferentes individuos, cuantificando el
nimero de flores marcadas que abren en inter-
valos de media hora o de una hora, en un mini-
mo de 20 flores. La longevidad fue estimada
por observaciones peridicas cada 24 hr, ex-
ceptuando el caso de Salvia coccinea en donde
las observaciones fueron realizadas cada hora;
desde la antesis hasta la marchitez de la flor.

El tamafio del grano de polen se determi-
né en 10 granos, utilizando un microscopio
con micrometro ocular. Posteriormente, el 4rea
del grano de polen se estimé utilizando la me-
dia del radio de los granos (debido a que no to-
do el drea del grano de polen entra en contacto
con el drea estigmatica, sélo se tomé la mitad
del 4rea del grano de polen para obtener un re-
sultado mas aproximado del drea ocupada por
el grano de polen). Por otra parte, el drea estig-
matica se estimé en 10 estigmas utilizando una
cdmara clara. La cdmara clara permite dibujar
el drea plana estigmadtica sobre un papel (reali-
zando el nimero de cortes que sea necesario
para que el drea estigmatica se encuentre bidi-
mensional), para luego cortar y pesar las areas
dibujadas. Este peso se convirtié a un 4rea luego

de conocer el peso de 1 cm? del papel. Por tl-
timo, se estimé la relacién drea estigma/drea
polen dividiendo los resultados anteriores. La
relacién 4rea estigma/area polen es un pardme-
tro. ‘que indica el nimero de granos de polen
que potencialmente puede ocupar la totalidad
del drea estigmatica receptiva en una sola capa.

Para estimar la produccién de néctar, se
realizaron medidas con microcapilares en 20
flores aisladas recién abiertas. En flores muy
angostas, la corola fue cortada, realizdndose
una sola medida por flor y obteniendo un valor
de néctar acumulado. La columna de néctar en
el capilar fue medida y se transformé a volu-
men de acuerdo al didmetro interno del tubo
capilar.

‘Biologia de polinizacién: Las especies
polinizadoras y modo de polinizacién fueron
estimados por observacién directa de la activi-
dad de los agentes visitantes, relacionado con
pardmetros como recompensa, antesis y longe-
vidad. La abundancia y posicién de las cargas
de polen fueron determinadas cualitativamente
por observacion directa, utilizando un micros-
copio estereoscopico, en el caso de los insectos
visitantes. Para el caso de las aves fue determi-
nada por observaciones de campo utilizando
binéculos, debido a que no se pudo capturar
ningin ejemplar. La relacién entre el tamafio
flor-polinizador, posicién de las cargas de po-
len, y el comportamiento durante la visita fue-
ron los criterios principales para diferenciar vi-
sitantes de polinizadores. La identificacion de
los ejemplares de colibries ‘fue realizada por
comparacién directa con las descripciones de
Phelps y de Schauensee (1979).

Sistema de apareamiento: La caracteri-
zacién de la sexualidad floral se basé en obser-
vaciones directas en el campo, determindndose
de acuerdo a la presencia de estambres funcio-
nales y la presencia de un ovario. La separa-
cién espacial de estambres y estigmas, herco-
gamia (Webb & Lloyd 1986), es definida utili-
zando el criterio de Ramirez (1993), quién to-
ma una distancia minima de 2 mm de separa-
cién del estigma sobre las anteras. Las flores
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fueron separadas en flores adic6gamas, cuando
la dehiscencia de las anteras y la receptividad
del estigma ocurren simultdneamente; y en di-
cégamas, cuando la receptividad del estigma y
la dehiscencia de las anteras no ocurren simul-
taneamente (LLoyd & Webb 1986).

El sistema de apareamiento se estimo rea-
lizando 4 pruebas controladas siguendo la me-
todologia descrita por Ruiz y Arroyo (1978) y
Sobrevila y Arroyo (1982). La prueba de auto-
fertilidad se realiz6 en flores recién abiertas,
aisladas previamente por medio de bolsas de
material sintético, y autofertilizadas manual-
mente. La prueba de fertilizacién cruzada se
realizé colocando polen proveniente de dife-
rentes individuos en estigmas receptivos de
flores emasculadas y previamente aisladas pa-
ra evitar la polinizacién accidental. Los niveles
de autogamia se determinaron en yemas aisla-
das bien desarrolladas, no manipuladas hasta la
formacién de frutos. Finalmente, la agamos-
permia se estimé emasculando yemas florales
y aislandolas. Para cada tipo de prueba aplica-
da se cuantificé el nimero de frutos y semillas
normales producidas. Plantas que produjeron
valores de frutos y semillas por autofertiliza-
cién significativamente menores a los produci-
dos por fertilizacién cruzada, fueron conside-
rados autoincompatibles. De igual manera,
plantas que produjeran valores de frutos y se-
millas por polinizacién automadtica significati-
vamente menores a los producidos por autofer-
tilizacidn, fueron considerados como no-aut6-
gamas. El estadistico empleado para las com-
paraciones fue la prueba de G. a P<0.001, mo-
dificado de Ramirez & Seres (1994).

El nimero de granos de polen por flor se
estimé de forma indirecta segiin la metodologia
descrita por Lloyd (1965), el cual consiste en
suspender 5 anteras de diferentes yemas flora-
les en una solucién de anilina en lactofenol y
glicerina en proporciones de 3:1. Posteriormen-
te se cuantificaron los granos de polen por tri-
plicado en un volumen conocido, con un hema-
tocitdmetro y directamente al microscopio. Pa-
ra todas las variables anteriores se procedié a
determinar las siguientes variables estimadas:
porcentaje de semillas abortadas; porcentaje-de

6vulos abortados; porcentaje de flores-frutos
abortados y la relacién polen/6vulo (P/O).

Biomasa: Se estimé el peso seco de las
partes florales; cdliz, corola, anteras, filamen-
tos y gineceo. Esto se hizo en 20 flores en an-
tesis, secadas en una estufa a 40° C hasta peso
constante. Luego se pesaron en -una balanza
analitica. El peso de las anteras fue obtenido
utilizando yemas muy cercanas a su antesis pa-
ra asegurar que las anteras se encontraran total-
mente desarrolladas y cerradas. Posterior a es-
to, se estimaron las relaciones biomasa andro-
ceo/biomasa gineceo (BAnd/BGin); biomasa
reproductiva/ biomasa de atraccién (BR/BA);
y biomasa reproductiva/ biomasa vegetativa
(BR/BV). Por biomasa de atraccién se entien-
de aquella asociada a la corola, por biomasa
vegetativa se entiende la suma de la biomasa
asociada al cdliz y a la corola, y por biomasa
reproductiva se entiende la suma de las bioma-
sas asociadas al androceo y al gineceo.

Eficiencia natural: El nimero de flores
por inflorescencia y de frutos por infrutescen-
cia se determinaron por conteos directos en
100 inflorescencias e infrutescencias respecti-
vamente. Las determinaciones del nimero de
6vulos por ovario y de semillas por fruto se
realizaron por conteos directos bajo el micros-
copio estereoscépico en 100 ovarios y 100 fru-
tos respectivamente. Se cuantificé el nimero
total de semillas por fruto, discriminandose las
semillas abortivas y las normales.Se determi-
naron tres niveles de aborto: aborto de flores-
frutos, aborto de 6vulos y aborto de semillas.

RESULTADOS

Biologia floral: Todas las especies estu-
diadas presentaron la inflorescencia como uni-
dad de atraccidn, a excepcién de Salvia cocci-
nea, en cuyo caso, la unidad de atraccién fue la
flor. Por otro lado, las cinco especies estudia-
das presentaron a la flor como unidad de poli-
nizacién y un predominio de los colores rojos
a nivel floral (Cuadro 2). Todas las especies



GRASES & RAMIREZ: Biologia reproductiva de cinco especies omitéfilas 1099

CUADRO 2

Caracteristicas florales de cinco especies ornitdfilas de un fragmento de bosque caducifolio secundario en Venezuela

Dimensiones Florales (cm)

Unidad de Didmetro Distancia Excercién Antesis Longevidad
Especies Polinizacién Simetria Color Largo Corola Minimo Interno Antera-Estigma AnteraEstigma  (horas) (horas)
Nicotiana glauca  flor Ac Am 330+0.152  0.602+0.032 0.1204 0416  no no 6:30-7:30am 48
Salvia coccinea flor Zg Rj 2.321+0415 0.163+0.047  0.11 +0.117 si si 4:00-4:30 am 11-12
Erythrina mitis flor Zg Rj-Fc 6.67+0.188 0.413+0.012 0 no no 800-9:00am 72
Kalanchioe
daigremontiana flor Ac Fc 3.008+0.078 0.313+0.016 0.258 +0.106 no no 10:00-11:00 am144-168
Kalanchoe pinnata flor Ac  Fc-Vr 5.276x0.18 0.321£0.10  0.085+ 0.044 no no 6:00-8:00am 144

Ac. actinomorfa; Zg, zigomorfa; Am, amarillo; Rj, rojo; Fc, fucsia; Vr, verde;.

presentaron corolas tubulares. S. coccinea y
Erythrina mitis presentaron corolas zigomor-
fas; y Nicotiana glauca, Kalanchoe daigre-
montiana y K. pinnata presentaron corolas ac-
tinomorfas (Cuadro 2). Todas las especies pre-
sentaron corolas largas y estrechas (Cuadro 2).
La orientacién de las flores resulté ser horizon-
tal para todas las especies, a excepcion de las
dos especies de Kalanchoe. S. coccinea fue la
unica especie cuyas estructuras reproductivas
(androceo y gineceo) estaban exertas a la coro-
la. La antesis de todas las especies fue diurna,
entre las 04:00 y las 11:00, y los resultados con
respecto a la longevidad floral fueron muy va-
riables: desde 12 hr (S. coccinea), hasta 7 dias
(K. daigremontiana). En el Cuadro 1 se mues-
tran los periodos de floracién de cada especie
estudiada. Se observa una coincidencia general
de las plantas introducidas a florecer en el perio-
do seco del afio. S. coccinea florecié en el perio-
dodelluviay N. glauca fue la inica especie con
floracién continua a lo largo del afio.

Los resultados de produccién de néctar es-
tdn resumidos en el Cuadro 3. La produccién
de néctar varié entre 1.606 pl (S. coccinea) y
65.5 pl (K. pinnata). Las especies con mayor
produccidn total de néctar fueron E. mitis y K.
pinnata. S. coccinea fue la tinica especie cuya
cantidad total de néctar decrecié al final de su
periodo de longevidad floral. Algunas flores de
N. glauca no produjeron néctar.

Biologia de polinizacién: N. glauca y E.
mitis compartieron sus polinizadores Chloros-

tilbon mellisugus y Amazilia tobaci (Apodifor-
mes, Trochilidae). El 100% de las visitas reci-
bidas por N. glauca fueron legitimas, y la de-
posicién de polen ocurrié a lo largo de toda la
superficie del pico y su base; no asi para E. mi-
tis, donde ambos polinizadores presentaron el
siguiente comportamiento: visitas legitimas a
lo largo de la abertura ventral de la flor, y visi-
tas ilegitimas en la base de la flor. La tenden-
cia de los patrones de las visitas de estos coli-
bries revelaron una intensa actividad entre las
07:00 y las 08:00 y entre las 16:30y las 18:30.
E. mitis recibi6 la visita ilegitima de Coereba
flaveola luteola (Passeriforme, Coerebidae), la
cual present6 picos de actividad entre las 09:00
y las 11:00, y las 15:00 y 16:00. Se observé un
comportamiento territorialista de C. mellisu-
gus en E. mitis.

S. coccinea recibié visitas legitimas de un
colibri no identificado y de Heliconius erato
(Lepidoptera), siendo éste dltimo un poliniza-
dor secundario pues presenté cantidades de
polen de regular a escaso (Cuadro 4), sin em-
bargo, es el polinizador de mayor actividad.
También fue visitada por Trigona (Nanotrigo-
na) testaecicornis (Hymenoptera, Apidae), re-
colectora de polen, la cual podria estar actuan-
do como un polinizador etodindmico.

K. daigremontiana y K. pinnata no reci-
bieron visitas legitimas. K. daigremontiana re-
cibié una sola visita de Agelala multipicta
(Hymenoptera) en 15 hr de observacién. Para
el caso de K. pinnata, se encontré un 100% de
flores perforadas a nivel de la base de la flor



CUADRO 3

Produccion de néctar acumulado con respecto al tiempo de vida floral, de cinco especies ornitdfilas
de un fragmento de bosque caducifolio secundario en Venezuela

Néctar acumulado(ul)/# Horas posteriores a la antesis

Especie 0 172 1172 312 512 7112 9172 12 24 48 72 96

N. glauca 9.365 +5.801 14. 875 +8.432  16. 354+ 4.979

S. coccinea 0.29+032 033038 0.890.18 1.23+0.37 1.57+0.25 1.606+0.35 6.5x 107

E. mitis 5.74 £1.89 12.21+ 1.46 29.38+2.58 37.48+3.53  38.83+4.98
K.
daigremontiana 3.14 +2.85 10.07 £2.91 11.58 £1.56 11.7624.72 11.76+4.72

K. pinnata 10.8 £3.8 282+7.7 309+7.1 450+6.1 55.8+3.6

120

65.5£9.4

TOTAL

16.354 £4.979

1.606+ 0.35

38.83+4.98

11.76+4.72

65.5+9.4

0011
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CUADRO 4

Polinizadores y visitantes de cinco especies ornitdfilas de un fragmento de bosque caducifolio secundario en Venezuela

Orden Pélen
Familia Familia Funcién Cantidad . Lugar de transporte Conclusion
Especie vegetal Especie polinizador
Solanaceae Apodiforme
Nicotiana glauca Trochilidae
Chlorostilbon mellisugus P ? bPy P
Amazilia tobaci P ? bPyP Onnitofilia
Lamiaceae Lepidoptera
Salvia coccinea Heliconidae :
Heliconius erato P R-E - Pb
Pieridae
Eurana arbula gratiosa \Y% ME Pb
Hymenoptera
Apidae
Trigona (Nannotrigona) testaecicornis
pos PEtod* E Vent(C,T,Ab)
A Cb
Apodiforme
Trochilidae Psycofilia
? P ? C Ornitofilia
Fabaceae Apodiforme
Erythrina mitis Trochilidae
Chlorostilbon mellisugus P ? bP y P(vent)
Amazilia tobaci P ? bP y P(vent)
Coerebidae
Coereba flaveola luteola \% _ _ Ornitofilia
Crassulaceae Hymenoptera
Kalanchoe daigremontiana Agelala multipicta V ME
Vent(C,T,Ab,Ex) ? (posible ornitofilia)
Crassulaceae
Kalanchde pinnata Coerebidae
Coereba flaveola luteola Perf _ _
Hymenoptera
Apidae
Trigona angustulata \Y% E Vent(C,T,Ab, ler y
2do par de patas)
A Cb y 3er par de patas ? (posible
ornitofilia)

* Posible polinizacién etodindmica.

P, polinizador; V, visitante; Per, perforador; R, regular; E, escaso; ME, muy escaso; A, abundante; bP, base pico; P, pico;
Pb, proboscis; C, cabeza; T, torax; Ab, abdomen; Ex, extremidades; Vent, ventral; Cb, corbiculas.

por C. flaveola luteola, con unatendencia a vi-
sitar esta especie constantemente durante el
dia, bajando un pbco su actividad en horas del
mediodia (entre las 12:00 y las 14:00). El po-
len de K. pinnata es colectado por Trigona an-
gustulata (Apidae).

Sistema de apareamiento: Todas las es-
pecies fueron hermafroditas, dos de las cuales

fueron adic6gamas (N. glauca y S. coccinea).
El resto de las especies fueron proténdras in-
completas. Ninguna de las especies estudiadas
resulté ser agamospérmica. S6lo K. daigre-
montiana resulté ser hercégama. '

La comparacién de los resultados de pro-
duccién de frutos y semillas luego de pruebas .
controladas de fertilizacién cruzada y de auto- |
fertilizacién mostraron que K. daigremontiana
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y K. pinnata son autoincompatibles,xendga-
mas obligadas, y el resto resultaron ser auto-
compatibles, (Cuadro 5). En especies autoin-
compatibles, la produccién de frutos y semi-
llas en ambas pruebas fue significativamente
diferente luego de realizar una prueba de G. La
comparacién de los resultados de produccién
de frutos y semillas para las pruebas controla-
das de autofertilizacién y polinizacién auto-
mdtica para las especies autocompatibles se
muestra en la Cuadro 6. Todas resultaron ser
no-autégamas. K. daigremontiana y K. pinna-
ta presentaron procesos de autofertilizacién
mecdnica al término de su periodo de longevi-
dad floral.

La relacién polen/évulo de las cinco espe-
cies estudiadas se muestra en el Cuadro 7. Es-
ta relacion abarcé desde 201,05 hasta 253,94
en especies xenégamas, y desde 166,23 hasta
6.051,42 para especies parcialmente autocom-
patibles. K. daigremontiana y K. pinnata tam-
bién presentaron un mecanismo de reproduc-
cién asexual. Este .consisti6 en la fragmenta-
ci6én de propagulos ubicados en el margen de
las hojas. La caida de dichos propagulos gene-
ra la formacién de unanuevaplantaa través de
procesos no tratados en este estudio.

Biomasa: La asignacién de biomasa total
fue alta con respecto.a otros sistemas de poli-
nizacidn, y no estuvo relacionada con el habi-
to de cada especie (Cuadro 8). Las relaciones

biomasa reproductiva/biomasa vegetativa
(BR/BV) y biomasa reproductiva/biomasa de
atraccion (BR/BA) fueron siempre menores a
la unidad, lo cual indica que dentro de la flor,
la asignacién de recursos para las funciones
vegetativas y de atraccién siempre fueron ma-
yores que la asignacién para las funciones re-
productivas (con la excepcién de K. pinnata,
en la cual la asignacién de biomasa es igual
tanto para la funcién reproductiva como para
la de atraccién). La relacién biomasa andro-
ceo/biomasa gineceo (BAnd/Bgin) resulté ser
mayor que 1 para N. glauca, S. coccinea y E.
mitis, lo cual muestraque la asignacién de bio-
masa dirigida hacia las estructuras reproducti-
vas femeninas de estas especies es menor que
la asignacién de las estructuras masculinas.
Caso contrario ocurre para K. daigremontiana
y K. pinnata, en donde la relacién resulté ser
menor que 1.

Eficiencia natural: En general, S. cocci-
nea y N. glauca son especies que presentaron
bajos niveles de aborto global, sugiriendo una
alta eficiencia en los procesos reproductivos
(Cuadro 9). Las plantas introducidas presenta-
ron altos niveles de aborto. Destaca el alto
aborto de flores-frutos de E. mitis (90.82%).
También destacan el alto aborto de 6vulos en
E. mitis (7843%) y K. daigremontiana
(71.60%), y el alto aborto de semillas en K.
pinnata (86.50%).

CUADRO 5

Comparaciones entre autofertilizaciones y fertilizaciones cruzadas controladas de cinco especies

de un fragmento de bosque caducifolio secundario en Venezuela

Especie Flores Frutos % Frutos % Semillas Test estadistico Conclusion
AF FC AF FC AF FC AF FC G flfr G ov-se
N. glauca 16 20 314 1875 70,00 772 4317 930  7.953.36 PAC
§. coccinea 68 93 43 66 - 63.24 7097 4312 45.27 1.07 0.83 AC
E. mitis 36 23 3 13 833 56,52 265 1244 0.40 36.42 PAC
K. daigremontiana 18 22 18 22 100 100 1588 19.34 3.1 46.20 Al
55.58  69.47 0 1.349.52 Al

K. pinnata 15 15 15 15 100 100

AF, autofenilizaéién; FC, fertilizacion cruzada; Al, autbincompatible; PAC, parcialmente autocompatible;
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CUADRO 6

Comparaciones entre autofertilizaciones y polinizaciones automdticas controladas de tres especies autocompatibles
de un fragmento de bosque caducifolio secundario en Venezuela

Especie Flores Frutos % Frutos
AF PA AF PA AF

S. coccinea 68 98 43 53 63.24 54.08

K. daigremontiana 18 31 18 31 100

K. pinnata 15 15 15 15 100

% Semillas Test estadistico Conclusién
AF PA G flfr G ov-se
43.12 37.85 0.50 2904.58 NAU
15.88 12.28 1.04 14.35 NAU
55.58 44.06 0.17 0.97 NAU

AF, autofertilizacién; PA, polinizacion automatica; NAU, no- autégama,

CUADRO 7

Relacion de los pardmetros reproductivos masculinos y femeninos de cinco especies
de un fragmento de bosque caducifolio secundario en Venezuela

Especie # Estambres/flor # Granos de Area polen Tipo estigma  Area estigmitica P/O  Relacién area

polen/flor (mm?) (mm?) estig/Area
polen

N. glauca S 214.583.33+ 3902456 2.91x 103 lobulado 2.807+ 0.32 16623 964.60

S. coccinea 2 5.360.00+ 1334059 5243x 103  bifido desigual 1985+ 041 134336 378.60

E. mitis 99810.14 101.542.86+ 20.622.441 425x 103 clavado 1.112+ 0254 605142 261.65

K. daigremontiana 8 1438352+ 21.070.607 2.64x 103 capitado 1424+ 0.321 25394  539.39

K. pinnata 8 36923334 56437.184  2.393x 1073 capitado 1.47+ 0.303 20105 61429

DISCUSION

Biologia de polinizacién y biologia floral:
La floracién de N. glauca promueve la presen-
cia continua de recursos a los colibries polini-
zadores durante todo el afio. Entre los meses
de diciembre y abril, N. glauca comparte di-
chos polinizadores con E. mitis. Esto sugiere
que existe cierto grado de solapamiento por el
polinizador. Este solapamiento se ve parcial-
mente disminuido por la deposicién diferen-
cial del polen sobre los polinizadores: E. mitis
distribuye el polen sobre los polinizadores a lo
largo de la zona ventral del pico y su base; y N.
glauca lo hace a lo largo de todo el pico y su
base. Dicha segregacion espacial permite un
menor solapamiento de las cargas de polen, y
por ende, una menor interferencia entre los
procesos de ambas especies (Campbell et al.
1994). Cabe destacar que especies de 1a misma
seccion taxonémica de E. mitis (seccién Eryth-
rina) son polinizadas naturalmente por coli-
bries (Neill 1987), lo cual sugiere que C. me-

llisugus y A. tobaci son polinizadores sustitu-
tos de sus polinizadores naturales. Por otra
parte, la hora de antesis de las flores es parti-
cularmente importante en especies ornitéfilas,
ya que contribuye a la especificidad del siste-

-ma (Seres & Ramirez 1995). Esta ocurrié mas
. temprano en especies cuya longevidad era pe-

queiia. Probablemente, una antesis mas tem-
prana contribuye a resolver parcialmente el so-
lapamiento

Los colibries resultaron ser polinizadores
con mayor grado de especificidad, probable-
mente debido a que la exercién de los estambres
de S. coccinea impide un contacto efectivo en el
caso de agentes visitantes como lepidépteros e
hymendpteros. Sin embargo, H. erato logra te-
ner cierto contacto con las estructuras reproduc-
tivas de la flor de S. coccinea. En consecuencia,
en la proboscis del animal se encuentra cierta
cantidad de polen, aunque esta es baja. El com-
portamiento de T. testaecicornis en las flores de
S. coccinea podria estar favoreciendo un meca-
nismo de polinizacién etodindmico en el cual el



CUADRO 8

Asignacion de biomasas a las estructuras reproductivas de cinco especies
de un fragmento de bosque caducifolio secundario en Venezuela

Androceo (%)
Especie Cal (%) Cor (%) Fil (%) Ant (%) Gin (%) Biomasa total Fruto (g) Rel And/Gin BR/BV BR/BA
(mg)
N. glauca 5.76 £1.26 (24.66) 10.87+1.81 (46.55) 1,45£0.21 (6.21)  2.39+0.21 (10.24) 2.88+0.52 (12.33) 23.35 0.12723+ 0.17552 1.33 0.40 0.62
S. coccinea 0.580+ 0.135 (22.90) 1.1605+ 0.142 (45.84) 0.49+ 0.106 (19.35) 0.302+0.133 (11.92) 2.5325 4.2585x 103 +0.716 x 1073 1.62 0.46 0.68
E. mitis - 27.62622.2 (32.95) 38.4+3.323 (45.80) 9.74 £1.34 (11.62) -4.077+0.396 (4.86) 3.99+1.06 (4.76) 83.833 1.357£ 0.938 3.46 0.27 0.46
K. daigremontianad.05 £1.53 (16.54) 10.99+1.76 (44.89) 1,84+0,33(7,52)  2.54 +0.23 (10.38) 5.06+0.65 (20.67) 2448 6,945 x 10-3x 1.703 x 103 0.86 0.63. " 0.86
K. pinnata 28.69+ 2.061 (30.22) 32.53+4.56 (34.27) 6.64+2.62(6.99) . 5.33 +0.401 (5.61) 21.74%2.124 (22.90) 94.93 0.03603+ 7.543 x 1073 0.55 0.55 1.04

Cal. cidliz; Cor. corola; Fil, filamentos; Ant, anteras; And,androceo; Gin, gineceo; BR, biomasa reproductiva; BV, biomasa vegetativa; BA, biomasa de atraccién.

CUADRO 9

Eficiencias reproductivas de cinco especies de un fragmento de bosque caducifolio secundario en Venezuela

# Semillas/fruto

Especie #Flor/inflorescencia #Fmutos/ infrutescencia % Aborto flores  # Ovulos/ovario Totales Abortivas % Aborto 6vulos %Aborto
semillas

N. glauca 24.30+20.58 (n=201) 20.05+21.1 (n=231) 17.49% 1.290.85+249.89 1.063.768+217.539 110.874+106.561 9.00% 9.44%

S. coccinea 27.54+10.56 (n=100) 12.97+7.796 (n=107) 52.90% 3.99+0.119 3.21+0.799 0 19.55% 0%

E. mitis 39.53+20.51 (n=148) 3.63+3.17 (n=165) 90.82% 16.78+1.21 3.21x1.59 0.41+0.82 78.43% 11.33%

K. daigremontiana  98.616+8.28 (n=101) 97.00+77.45 (n=100) 1.63% 566.42+128.53 159.3299+141.996 92.732+120.316 71.60%  57.66%
K. pinnata 76.62+32.90 (n=100) 66.53+53.98 (n=100) 13.17% 1836.51+£377.26 1548.9+546.36 1.339.84+531.53 15.66%  86.50%

Y011
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polinizador se acerca voluntariamente a las es-
tructuras reproductivas de la flor (Faegri & van
der Pijl 1979), aiin cuando el polinizador no es-
t€ adaptado para el sindrome de polinizacién
presente en la especie.

Debido al hecho de que K. pinnata y K.
daigremontiana no reciben ninguna visita de
colibri, su presencia en esta comunidad no
afecta los procesos de polinizacién de las espe-
cies nativas. Ambas especies exdticas presen-
taron visitas florales esporadicas, probable-
mente como consecuencia de que no son reco-
nocidas por los polinizadores nativos. Es nota-
ble que ambas especies presentaron sus flores
orientadas verticalmente hacia abajo. Esta dis-
posicién podria contribuir a reducir su conspi-
cuidad y, consecuentemente, a disminuir su
atractivo hacia los colibries nativos. Dado lo
fortuito de las visitas, la reproduccién asexual
presente en estas especies podria ser muy im-
portante para el éxito reproductivo de las mis-
mas en esta comunidad.

Debido a que las aves y las mariposas diur-
nas requieren atrayentes visuales (Faegri & van
der Pijl 1979), la biomasa total asignada a flores
de especies omitdfilas y psicéfilas es grande.
Las especies que presentan mayores costos flo-
rales son K. pinnata y K. daigremontiana. Cabe
destacar que estas especies también presentan
las longevidades mas prolongadas. Esto implica
un alto costo de mantenimiento de la flor, lo cual
sumado a las altas asignaciones de biomasa total
presentes en estas especies, hacen de su costo
floral uno adn m4s alto.

La produccién de néctar en las especies
estudiadas es alta en comparacién con la de es-
pecies polinizadas por otro tipo de animales re-
feridas por Stiles y Freeman (1993). Esto con-
cuerda con las observaciones de Percival

(1965), quién sefiala una alta produccién de .

néctar como caracterfstica principal para la po-
linizacién por colibries. Lo anterior sugiere
que S. coccinea es una planta que, por su pro-
duccién de néctar, presenta poco atractivo para
los colibries. Esto puede explicar 1a menor ta-
sa de visitas. Por otro lado, S. coccinea fue la
unica especie que presentd valores de néctar
acumulado menores que el total al final de su

periodo de longevidad floral. Esto puede ser
debido a la evaporacidn del néctar producto de
la temperatura y/o de la reabsorcién de néctar
por parte de la planta. Cruden et al. (1983) se-
flalan que la produccién de néctar se detiene
cuando se alcanza el maximo, y la reabsorcién
de éste comienza cuando los polinizadores es-
tan inactivos. Todo esto, coincide con el hecho
de que la disminucion del volumen de néctar
producido comienza en horas del mediodia, en
las cuales se alcanzan mayores temperaturas, y
los polinizadores se encuentran menos activos.
Por lo tanto, es posible que ocurra una combi-
nacién de reabsorcién y evaporacion.

Sistema de apareamiento: La fertiliza-
cién cruzada se ve favorecida a través de me-
canismos de autoincompatibilidad genética
(Gibbs 1990). Dichos mecanismos sélo estan
presentes en las dos especies de Kalanchoe, las
cuales dirigen gran cantidad de sus recursos a
la atraccién de polinizadores (alta biomasa re-
productiva, alta longevidad y alta produccién
de néctar), e indica que estas plantas presentan
un alto costo reproductivo. Por otro lado, la di-
cogamia incompleta presente en E. mitis, K.
daigremontiana y K. pinnata tiene particular
importancia ya que contribuye a la reduccién
de la interferencia polen-estigma (LLoyd &
Webb 1986; Bertin & Newman 1993). El pro-
ceso de autofertilizacién mecdnica en ambas
especies de Kalanchée ocurre al final del pe-
riodo de longevidad floral lo cual promueve el
contacto entre las partes reproductivas de la
flor (LLoyd & Webb 1986). Este proceso es
de gran importancia en ausencia de poliniza-
dores, y en especies autoincompatibles que
producen alguna proporcién de semillas por
autofertilizacion.

Destaca el hecho que la relacién P/O para
K. daigremontiana, K. pinnata y N. glauca no
concuerdan con los valores reportados por Cru-
den (1977) para especies xendgamas y xendga-
mas facultativas respectivamente. Estas tres es-
pecies producen un nimero elevado de 6vulos
por flor, lo cual probablemente afecta la rela-
cién P/O, independientemente de su sistema de
apareamiento Dicha relacién si concuerda con
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los valores que Cruden (1977) informa para es-
pecies parcialmente xendgamas, para el caso
de E. mitis y 'S. coccinea. Cruden & Jenzen
(1979) exponen que bajos valores de P/O refle-
jan una afluencia suficiente de polen al estig-
ma, lo cual parece estar relacionado con un
transporte de polen muy eficiente. Todo esto
sugiere que los polinizadores de N. glauca son
animales altamente eficientes en el transporte
y deposicién de sus cargas de polen.

Biomasa: En general, la asignacién de
biomasa para la funcién reproductiva es menor
en relacién a las funciones de proteccién y de
atraccion, coincidiendo con los resultados de
Antos y Allen (1994), los cuales obtuvieron que
la biomasa de atraccidn constituia entre 50 % y
63% de la biomasa reproductiva total de Oem-
leria cerasiformis. Probablemente, la atraccién
de los polinizadores constituye una presion se-
lectiva mayor (Antos & Allen 1994). Los re-
sultados de las asignaciones de biomasa a las
estructuras reproductivas y  la relacién
BAnd/BGin muestran que existe una mayor
asignacion al androceo para N. glauca, S. coc-
cinea y E. mittis. Esto coincide con los valores
informados por Lovett y Cavers (1982), los
cuales postulan, que existe una alta asignacién
de biomasa para las funciones masculinas en
plantas xenégamas y xendgamas facultativas, y
una alta asignacién de biomasa para las funcio-
nes femeninas en plantas autégamas. Lovett y
Cavers (1982) exponen que las plantas xendga-
mas y xendgamas facultativas presentan altos
niveles de pérdida de polen producto del trans-
porte por parte del polinizador, lo cual estd
asociado a una mayor asignacién de recursos a
la produccién de granos de polen, incremen-
tando la asignacién total de biomasa a la fun-
cién masculina.

Para el caso de las dos especies de Kalan-
choe, las bajas relaciones de P/O y las relacio-
nes BAnd/BGin menores que uno en estas es-
pecies indican una coincidencia en el hecho de
que estas especies presentan mayores asigna-
ciones de recursos a la funcion femenina, lo cual
contrasta con su sistema de apareamiento, difi-
riendo con los postulados de Lovett y Cavers

(1982). Estas dos especies también presentan
una alta asignacién de biomasa hacia las estruc-
turas de atraccién de polinizadores, lo cual po-
dria estar creando una fuga de recursos. Por otro
lado, es probable que el o los polinizadores na-
turales de estas especies presenten altisimos ni-
veles de especificidad, reduciendo asi la pérdida
de polen por transporte o ingesta.

Eficiencia natural: La baja produccién
de semillas en E. mitis puede estar determina-
da porque sus polinizadores naturales no se en-
cuentran en esta comunidad. Ahora bién, ;por-
qué E. mitis presenta una eficiencia tan baja si
presenta una alta tasa de visitas de sus polini-
zadores? El comportamiento de C. mellisugus
y A. tobaci sobre E. mitis es tal que la cantidad
de visitas legitimas que realizan es baja, lo cual
da como resultado, una afluencia de polen
coespecifico baja, y por ende, bajos niveles de
fertilizacion cruzada; ademds de que solo hay
tres individuos en la comunidad, lo cual difi-
culta ain mas el intercambio de polen. Si re-
cordamos que E. mitis es una especie introdu-
cida con alta asignacion de recursos a la bio-
masa total, longevidad floral prolongada y con
una alta inversién de recursos para la produc-
cién de néctar, entonces probablemente sus ba-
jos niveles de eficiencia reproductiva también
podrian estar parcialmente asociados a la inter-
ferencia con N. glauca, ya que C. mellisugus 'y
A. tobaci son polinizadores de ambas especies.

Los mayores porcentajes de aborto de
6vulos y semillas se observaronen K. daigre-
montiana y K. pinnata. Esto probablemente
pueda estar asociado a la ausencia de polini-
zadores y, por consiguiente, a tasas minimas
de entrecruzamiento. En contraste, S. cocci-
neay N. glauca presentan una mayor eficien-
‘cia reproductiva. Ambas son especies nati-
vas, lo cual muestra que las plantas nativas
de una comunidad, en presencia de sus poli-
nizadores naturales, son mas eficientes que
especies introducidas, a pesar de la perturba-
cién del ambiente. Ademds, ambas especies
crecen en condiciones secundarias, lo cual
sugiere una adaptacién a su reproduccion ba-
jo condiciones de perturbacién.
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Las especies introducidas no afectan las
eficiencias reproductivas de las especies nati-
vas. Tal es el caso de N. glaucay E. mitis, don-
de ambas especies vegetales comparten sus po-
linizadores, pero el efecto de E. mitis (especie
introducida) no parece afectar notoriamente
los procesos de polinizacién de N. glauca, ya
que esta presenta una alta eficiencia reproduc-
tiva. Las eficiencias reproductivas de las espe-
cies introducidas estdn drasticamente afectadas
por la ausencia de sus polinizadores naturales.
Aquellas especies cuyos polinizadores natura-
les presenten polinizadores sustitutos, del mis-
mo tipo, en la comunidad a la cual son introdu-
cidas (E. mitis), presentan eficiencias repro-
ductivas mayores que aquellas especies que no
presenten dichos polinizadores sustitutos (K.
daigremontiana y K. pinnata).
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RESUMEN

La biologia floral, biologia de polinizacién y sistema
de apareamiento fueron estudiados en dos especies nativas
y tres especies introducidas presentes en un fragmento de
bosque caducifolio secundario en Venezuela. Todas las es-
pecies estudiadas presentaron corolas tubulares, largas y
estrechas; predominando los colores rojos. La antesis de
todas las especies fue diurna, entre las 04:00 y las 11:00.
La produccién de néctar fue alta, excepto para Salvia coc-
cinea (Lamiaceae) (nativa). Nicotiana glauca (Solana-
ceae) (nativa) y Erythrina mitis (Fabaceae) (introducida)
compartian sus polinizadores Chlorostilbon mellisugus y
Amazilia tobaci (Apodiformes, Throchilidae). S. coccinea
recibi6 visitas legitimas de Heliconius erato (Lepidépte-
ra). Kalanchée daigremontiana y K. pinnata (Crassula-
ceae) (exdticas) no recibieron ninguna visita legitima. To-
das las especies fueron hermafroditas. K. daigremontiana
y K. pinnata resultaron xenégamas obligadas; mientras S.

coccinea, N. glauca y E. mitis resultaron parcialmente au-
tocompatibles no autégamas. Las cinco especies mostra-
ron una alta asignacion de biomasa total con respecto a
otros sistemas de polinizacién. La asignacién de biomasa
reproductiva fue siempre menor a las asignaciones de bio-
masa de atraccién y de biomasa vegetativa floral. La asig-
naci6én de biomasa masculina fue mayor que la femenina
para N. glauca, §. coccinea y E. mitis, y menor para K.
daigremontiana y K. pinnata. Las especies introducidas
no parecen afectar notoriamente las eficiencias reproduc-
tivas de las especies nativas. Las eficiencias reproductivas
de las especies nativas fueron superiores a las de las espe-
cies introducidas. Las eficiencias reproductivas de las es-
pecies introducidas resultaron bajas, debido a que se en-
cuentran afectadas por la ausencia de sus polinizadores
naturales.
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