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Resumen

El robo de néctar ocurre cuando algunos visitantes florales, no pueden acceder al
néctar legitimamente y perforan la corola para obtenerlo. Puede tener efectos
positivos, negativos o neutros con implicaciones ecoldgicas y evolutivas para las
especies que lo sufren. Guettarda clarensis Britt. (Rubiaceae) es una especie
endémica de las serpentinitas de la antigua provincia de Las Villas, en la que se han
detectado evidencias de robo de néctar. Si el robo de néctar afectara la evolucion de
determinados caracteres florales, la produccion de néctar y la ecologia de la
polinizacion de dicha especie, podria influir en su éxito reproductivo y, por tanto, en
su conservacion. Como objetivo principal nos propusimos caracterizar la fenologia
reproductiva y el efecto del robo de néctar en el éxito reproductivo de la especie.
Para ello se calcularon parametros fenolégicos como sincronia y duraciéon de la
floracién, a partir de censos semanales a 74 plantas; se realizaron mediciones
morfométricas a flores de dos poblaciones y se evalud la produccion de néctar en
distintos horarios del dia. También se caracterizd el sistema reproductivo mediante
seis tratamientos de polinizacion, se realizaron observaciones de visitantes florales y
se evalué comparativamente la produccion de frutos a partir de flores con y sin
evidencias de robo. Se determin6 un alto indice de sincronia floral, lo que pudiera
aumentar la atraccion de los robadores por las flores. Ademas, existen diferencias en
cuanto a diametro, apertura y longitud de corola, entre flores con y sin robo de néctar,
lo que corrobora resultados anteriores de seleccion de corolas grandes por parte de
los robadores. Las producciones de néctar fueron bajas, y frecuentes entre el
momento de la antesis floral y las 0730 h, lo que ratifica a los polinizadores
nocturnos para esta especie. El sistema reproductivo de la misma resultd ser
autoincompatible, como se manifiesta en otras especies heterostilas. Se concluyd
que: durante la corta floracion de G. clarensis, los robadores seleccionan corolas mas
largas, anchas y de mayor recompensa, e influyen negativamente en la fructificacion,

por lo que podrian afectar la evolucién de los caracteres florales de la especie.



Abstract

Nectar robbing occurs when some floral visitors, unable to access the nectar
legitimately, perforate the corolla to obtain it. It can have positive, negative or neutral
effects with ecological and evolutionary implications for the species that suffer it.
Guettarda clarensis Britt. (Rubiaceae) is an endemic species of the serpentine of the
ancient province of Las Villas, in which nectar robbing has been detected. If this
phenomenon could affect the evolution of determined floral characters, the production
of nectar and the ecology of the pollination of said species, it could influence its
reproductive success and, therefore, its conservation. Like main objective we
intended to characterize the reproductive phenology and the effect of nectar robbing
in the reproductive success of the species. For it, phenological parameters such as
synchrony and duration of flowering were calculated from weekly censuses to 74
plants; morphometric measurements to flowers from two populations were carried out
and the production of nectar at different hours of the day was evaluated. Also, the
reproductive system was characterized through six pollination treatments,
observations of floral visitors were carried out and the production of fruits from flowers
with and without evidences of robbing was evaluated. It was found a high index of
floral synchrony, what could mean an increase of the attraction of the robbers for the
flowers. There were differences in diameter, opening and length of corolla, between
flowers with and without nectar robbing. That corroborates previous results, from
other authors, of selection of big corollas by robbers. The nectar productions were
low, and frequent between the moment of floral anthesis and 0730 h; that ratifies
nighttime pollinators for this species. Its reproductive system turned out to be self-
incompatible, as it is shown at other heterostylous species. It was concluded that:
during the short flowering of G clarensis, nectar robbers select longer, broad and
bigger-reward corollas, and influence negatively the fructification, which is why they

could affect the evolution of the floral characters of the species.



Contenido

IR 10 o 0o o o o 1 5
2 ReVvision DIDHOGraAfiCa .......ceeiiiiiiii e 7
2.1 Fenologia reprodUCHIVA...........cooiiiiiiiii e 7
20t s T o o ) o | - T 7
2.1.3 Condiciones ambientales y desarrollo de fenofases..............cccccccuiniinnnnns 8
2.2 Biologia floral...........ooouiiiiiiii 9
2.2.1 Caracteristicas morfolégicas y funcionales de flores ............ccccvvvvneee..n. 10
2.2.2 Caracteristicas del NECAr...............uuuuuiiiiiiiiiiiiiieees 14
2.3 Sistemas reprodUCHIVOS ..........ooiiiiiiiiie e e 15
2.3.1 TIPOS d€ CrUZamMIENTOS .....ceeeiiiiiie e e e e e 16
2.3.2 Autocompatibilidad vs. autoincompatibilidad: ventajas y desventajas ...... 16
2.4 Ecologia de 1a poliNiZacCion ..........ccooeeiuiii e 17
2.4.1 Visitantes legitimos € ilegitimos..............uuuuiiiiiiiiiiiiiie 17
2.4.3 Tasas de visitas y conducta de polinizadores..................ueeeeeeeieeiieieneennnnn. 18
AT 2 (o] o T Jo [ o 1= Tox = P 19
2.5.1 Caracteristicas de las flores que son robadas. ............ccccoeeeeiiiiiiiiiieeenn... 20
2.5.2 Adaptaciones de los robadores de néctar............cccccoooeiiiiiiiiiii e, 20
2.5.3 Implicaciones del robo de néctar............cccooviiiiiiiiiiiii 21
3 MaterialeS Y MELOUOS ....ovvueiiiee et e e 24
3.0 GeNEralidades .......cccoeeeeeeeeeeeeeeeeeee e 24
3.0.1 Especie estudiada...........cooo i 24
3.0.2 Areas de @StUAIO ..........ccooviueeeee et 24
3.1 Fenologia reprodUCHIVA.........ccooiiiiieece e 24
3.2 Biologia floral.........ccooerieiie e 25
3.2.1 ProducCion de NECTAr.........cooiiiiiiiiee e 26
3.3 Sistema reprodUCTIVO.........uiiie e e 27
3.4 Ecologia de [a poliniZacCiOn ...........ooouuiiiiiiii e 28
3.5 RODO A€ NECTAN ... ..o e 28
LY 0] = To Lo 1 30
4.1 Fenologia reprodUCHIVA............euueiiiiiiiiiiiiiiiiiiiiieeeeeeeeeeeeee ettt 30



4.2 Biologia floral..........uuuiiii i 33

4.2.1 ProducCcion de NECTAr............uiiiii e 36
4.3 Sistema reprodUCHIVO.........ooiiieeeiie e 38
4.4 Ecologia de |a poliNiZaCiON ............ceeviiiiiiiiiiiiiiiiiiiiiiiieeeeeeeeeeeeeeeeeeeeee e 39
R S (o] oTo I 3N a1 T o = PP 41
D DISCUSION e 42
(SO0 o Lo 1T F] Lo o =SS 48
A R C=ToT 0T 4 T=T 0o F=Tod To] =SSR 49
B BIDlIOgrafia.....uueeiee e ——— 50



Introduccioén

1 Introducciodn

El robo de néctar ocurre cuando algunos visitantes florales, incapaces de acceder al
néctar a través de la abertura de la corola, realizan una perforacion en la base de la
misma y toman esta recompensa floral (Inouye, 1983). Aunque es un fenémeno
comun en varias especies de plantas y en varios lugares del mundo, solo hace
algunos afos que ha comenzado a estudiarse con profundidad (Inouye, 1983; Maloof
e Inouye, 2000; Gonzalez-Gémez y Valdivia, 2005; Navarro y Medel, 2009). El robo
de néctar puede tener efectos negativos, positivos o neutros (Maloof e Inouye, 2000),
con posibles implicaciones evolutivas y ecoldgicas para las especies de plantas que
lo sufren. Algunos autores han detectado que los robadores pueden afectar
negativamente el éxito reproductivo de las plantas de forma directa, al dafar las
estructuras florales (Navarro y Medel, 2009), o indirecta, al influenciar la
disponibilidad de néctar, alterando los patrones de comportamiento de los
polinizadores (Gonzalez-Gémez y Valdivia, 2005). De igual forma se han encontrado
evidencias de robadores que favorecen la polinizacidn mientras efectuan el robo
(Navarro, 2000), aumentando el éxito reproductivo de las especies en cuestién.

El robo de néctar puede afectar la floracion de algunas especies (lIrwin y Maloof,
2002). De la misma manera, el nivel en que se solapa la floracion entre los individuos
de una poblacion puede atraer con mayor o menor intensidad a los robadores. De ahi
que para estudiar este fendmeno sea necesario conocer la fenologia reproductiva de
la especie que se trabaja. Ademas, los robadores pueden actuar como agentes de
seleccion de caracteres florales (Navarro y Medel, 2009), por lo que es precisa
también, la vinculacion del robo de néctar con la biologia floral.

Aunque actualmente, en el mundo, se ha publicado un gran numero de trabajos
sobre el robo de néctar, en Cuba practicamente no se ha estudiado el tema. Nuestra
flora cuenta con varias especies afectadas por este fenbmeno, algunas de ellas
endémicas. Sin embargo, poco o nada se conoce sobre el efecto del robo en el éxito
reproductivo de las mismas. Guettarda clarensis es una de esas especies. Si el robo
de néctar afectara la evolucion de determinados caracteres florales, la producciéon de
néctar y la ecologia de la polinizacién de dicha especie, podria influir en su éxito

reproductivo y, por tanto, en su conservacion.



Introduccioén

Es por ello que este trabajo se propone, como objetivos caracterizar la fenologia
reproductiva de Guettarda clarensis, teniendo en cuenta las fenofases, la biologia
floral, el sistema reproductivo y los visitantes florales, y determinar el posible efecto
de los robadores de néctar de Guettarda clarensis en la seleccion de caracteres

florales y en la fructificacion.
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2 Revision bibliografica

2.1 Fenologia reproductiva

Segun Font Quer (1968) la fenologia abarca el estudio de los fendmenos biolégicos
acomodados a cierto ritmo periddico. La fenologia reproductiva es una de las
definiciones que derivan de este concepto y se refiere a los eventos de floracion y
fructificacion que suceden en las plantas, y a las variables que caracterizan e influyen
en cada fase de dichos procesos: boton, flor, fruto inmaduro y fruto maduro.

La fenologia de las plantas generalmente tiene un gran impacto en las poblaciones
animales al causar cambios temporales en la disponibilidad de recursos. A su vez,
los sucesos fenoldgicos pueden ser afectados por factores bidticos mediante la
competencia, herbivoria, polinizacién, y dispersién de semillas, en adicién a
diferentes variables climaticas (Sakai et al., 1999).

La fenologia reproductiva es un importante rasgo de la historia de vida que influencia
el éxito de las plantas en varias formas. Reproducirse en el momento incorrecto
puede traer graves consecuencias para las plantas. Por ejemplo, puede llevar al
fracaso en aparearse y en hacer coincidentes las demandas de crecimiento de los
descendientes con los picos de recursos alimenticios, (Visser et al., 1998). Ademas,
puede ocasionar el fracaso por un polinizador de encontrar polen y néctar, o de una
flor para ser polinizada (Inouye, 2008).

Los estudios de fenologia reproductiva evaluan varios parametros, dentro de los que
se incluyen: apertura de la primera y la ultima flor; duracién y pico de floracién; y
grado de sincronia (Mcintosh, 2002). Estas variables se determinan a nivel de
individuo, poblacién o comunidad, y también se pueden aplicar a la fructificacion.
Entre estos parametros, el grado de sincronia juega un papel fundamental en la
caracterizacion de las fenofases.

2.1.2 Sincronia

El grado de sincronia, de floracién o fructificacion de una planta, es un valor que
caracteriza la correspondencia entre el periodo de floracion o fructificacion de esta
con el de todas las demas plantas de la poblacién (Mclntosh, 2002).

Un alto indice de sincronia puede tener diversos efectos, tanto positivos como

negativos:
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1. Con el objetivo final de producir semillas, las plantas polinizadas por animales
deben florecer sincréonicamente en orden de causar una mayor atraccion a sus
polinizadores (Collin y Shykoff, 2010).

2. En el caso de las plantas dioicas, también existen mayores posibilidades de
que ocurra la fecundaciéon, cuando florecen sincrénicamente con otras de su
misma especie y de sexo opuesto (Collin y Shykoff, 2010).

3. Puede realzar la visibilidad de las plantas por sus antagonistas, tales como
herbivoros (Adler y Bronstein, 2004 ), robadores de néctar (Galen, 1999a; Irwin
y Brody, 1999), predadores de semillas (Brody y Mitchell 1997; Fenner et al.,
2002); o puede incrementar el riesgo de recibir esporas de hongos patégenos
transportados por visitantes florales (Shykoff et al., 1997).

4. Puede conducir a la competencia intraespecifica entre las plantas, si los
polinizadores por alguna razén se vuelven escasos.

Asi, los individuos pueden evitar sus enemigos floreciendo antes o después que otras
plantas. Sin embargo, esto no es posible si los polinizadores también son
antagonistas, como el caso de Hadena compta que es el polinizador de Dianthus
sylvestris, y a la vez sus larvas se alimentan de las semillas de dicha planta (Collin y
Shykoff, 2010).

Dada la gran influencia del ambiente en la fenologia reproductiva, no resulta
sorpresivo que en muchos casos esta haya evolucionado en referencia a cuestiones
medioambientales (Inouye, 2008).

2.1.3 Condiciones ambientales y desarrollo de fenofases

Algunos estudios reflejan la evolucién de la fenologia reproductiva respecto a las
condiciones medioambientales. Por ejemplo, Hegland et al. (2009) argumentan que
la apertura de la primera flor en las plantas y los datos de aparicién de los primeros
polinizadores, en varios casos parecen avanzar de forma linear en respuesta a
aumentos de temperatura. Kudo et al. (2004) reportaron que la llegada temprana de
una primavera en Hokkaido, Japon, deprimié la produccion de semillas en dos
especies polinizadas por abejas pero no en dos especies polinizadas por moscas.
Thomson (2010) concluye un articulo sobre Erythronium grandiflorum diciendo que

los patrones espacio-temporales del derretimiento de nieve y el tiempo de floraciéon
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afectan el éxito en la fructificacién de esta especie en el oeste de Colorado, EE.UU.
Explica que la fecha de apertura de la primera flor estd determinada por el
derretimiento de nieve, y la duracidén de este proceso varia, en los anos del estudio,
segun la acumulacion de nieve que ocurra en invierno, que cada vez es mayor
debido a los cambios climaticos que afronta el planeta, y por tanto retrasa mas la
floracion. Ademas, expresa que la produccion de frutos disminuye o es
completamente impedida por heladas.

Cascante-Marin et al. (2005), en Costa Rica, determinaron que la floracion de
Werauhia gladioliflora ocurre al final de la época de lluvias (entre octubre y diciembre)
y coincide con el segundo mayor pico de lluvia durante el afio, en el sitio de estudio.
En el 2003, en Belo Horizonte, Brasil, Espirito-Santo et al. observaron que las tasas
de crecimiento de Baccharis dracunculifolia disminuyeron junto con la ocurrencia de
precipitaciones. Dichas tasas empezaron a declinar a finales de marzo, coincidiendo
con el final de la época de lluvias, y casi alcanzaron el valor 0 al principio de la época
de seca (junio a julio).

Segun Wright et al. (1999) un cierto nivel umbral de sequia puede disparar la
floracién en algunas especies de plantas. Este hecho fue corroborado por Herrerias-
Diego et al. (2006), con la especie Ceiba aesculifolia. Las poblaciones fragmentadas
de esta especie, en Chamela, México, experimentan condiciones muy secas del
suelo y altas temperaturas y esto hace que florezcan antes que las poblaciones no
fragmentadas.

En cualquier caso se observa que los factores ambientales afectan, directa o
indirectamente, el desarrollo de las fenofases reproductivas, y dentro de ellas, la
floracion.

2.2 Biologia floral

La flor constituye una pieza importante en las estrategias reproductivas de muchas
plantas. En las angiospermas ha evolucionado como un elaborado mecanismo util en
la polinizacion (Howe y Westley, 1988).

La polinizacion esta definida como el traspaso de polen desde una antera de una flor,
hasta el estigma de la misma u otra flor (Faegri y van der Pijl, 1966; Howe y Westley,

1988), y es mediada por agentes bioticos como animales, o abiéticos como el agua y
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el viento. Dicho proceso constituye un paso critico en la reproduccion sexual de las
angiospermas, al posibilitar el intercambio de informaciéon genética entre diferentes
individuos de la especie, confiriendo a las plantas una mayor capacidad de
adaptacion y diversificacion (Rojas-Nossa, 2007).

No es de extrafiar entonces que, con el fin de que ocurra la polinizacion, se hayan
desarrollado en las flores diferentes mecanismos que faciliten este proceso. Por
ejemplo, las corolas pueden tener diversas formas, colores y olores que funcionan
como atrayentes de determinados visitantes florales, los cuales, ademas buscan
recompensas como el néctar y el polen, y al entrar en contacto con las estructuras
reproductivas de la flor, realizan la polinizacion.

2.2.1 Caracteristicas morfoldgicas y funcionales de flores

Entre las principales caracteristicas morfologicas de las flores, se encuentran: a)
presentacion floral, b) tamafo y color de las flores, y c) simetria floral: corola
actinomorfa/zigomorfa.

La presentacién floral se define como el numero diario de flores abiertas en una
planta, y su tamafio varia ampliamente entre las especies. Por ejemplo, algunas
especies producen una gran cantidad de flores durante un breve periodo de tiempo,
mientras que en otras el periodo de floracion es mas largo, pero el numero de flores
es menor (Ohashi y Yahara, 2001).

Numerosos estudios reportan que la variacion en el tamafio de la presentacion floral
produce alteraciones en el comportamiento de los polinizadores (Ohashi y Yahara,
2001; Ohashi y Yahara, 2002; Brunet y Eckert, 1998; Biernaskie y Cartar, 2004). En
primer lugar, las presentaciones florales grandes atraen mas polinizadores por
unidad de tiempo (Ohashi y Yahara, 1998; Galloway et al., 2002), lo que promueve la
polinizacién cruzada en términos de recepcion y remocién de polen incrementados
(Harder y Barrett, 1996). En segundo lugar, a medida que se incrementa el tamafo
de la presentacion floral, aumenta el numero de flores por planta que visitan los
polinizadores (Ohashi y Yahara, 1998), lo cual incrementa la autopolinizacién entre
flores de la misma planta (geitonogamia) (de Jong et al., 1993), y por tanto, la posible
depresion por endogamia en especies autocompatibles (Darwin, 1900; Charlesworth

y Charlesworth, 1987) o la pérdida de polen y la obstruccién del estigma en las

10
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autoincompatibles (Robertson y Macnair, 1995). Asi, la variacion en el tamano de la
presentacion floral puede guiar a una diferencia sustancial en la dispersién de polen,
y en el éxito reproductivo de la planta.

Otro rasgo morfolégico importante es el tamafio de la flor. Los polinizadores
generalmente prefieren flores mas grandes, pero esto representa un mayor costo
para la planta en algunos ambientes (Galen, 2000). El desarrollo de la flor requiere
considerable cantidad de agua porque la mayoria de los cambios en el tamafo de los
pétalos, desde el botdn hasta la flor abierta, involucran expansion celular hidraulica
(Galen, 1999b; 2000). En Polemoniun viscosum, la cantidad de agua que toman los
botones es responsable del 66% de la variacion en el tamano del pétalo; en ese
caso, la atraccion al polinizador y la tolerancia a la sequia son extremos opuestos, ya
que el uso del agua en el desarrollo de flores compromete los niveles de fotosintesis
en condiciones de sequia (Galen, 2000). Rosmarinus officinalis tiene similar patrén a
través de un rango elevacional; flores pequefias en los ambientes estresantes de
costa seca de las regiones mediterraneas y flores grandes en el suelo humedo de las
regiones montafnosas. En este caso, los polinizadores prefieren las flores grandes
pero se favorecen las pequefas por el compromiso recurso-costo en el ambiente
arido de la costa (Herrera, 2005). Se han publicado algunos articulos que
demuestran la relacion existente entre la variacion de tamafo de las flores y las
caracteristicas de los polinizadores de las mismas. Por ejemplo, Boyd (2004), realiz6
un estudio sobre la variacion latitudinal del tamafo de las flores de Macromeria
viridiflora, entre el sur de Chihuahua y el norte de las montafias de Sangre de Cristo
de Nuevo México, llegando a la conclusion de que la variacién geografica en el
tamano de las corolas (mas cortas al norte y mas largas al sur) se corresponde con la
variacién geografica en el tamano del pico de los colibries que polinizan dichas flores.
En las distintas especies de plantas, se relacionan con las caracteristicas del
polinizador: el tamafio de la flor y el color de las mismas.

De manera general, los colores de las flores en el rango rosado-rojo-violeta-azul se
deben a antocianinas, y amarillo-rojo-purpura a carotenoides o flavonoides (Faegri y
van der Pjil, 1966). El color blanco a veces se produce por la ausencia de pigmentos,

siendo el resultado de la reflexion y refraccion en numerosas superficies de células, y
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en particular las superficies entre las células y los espacios de aire dentro del tejido
(Proctor et al., 1996). Cada color atrae a un grupo determinado de polinizadores, asi
por ejemplo: el carmelita atrae avispas y moscas; el gris, murciélagos, moscas y
polillas; el blanco o blancuzco, murciélagos, escarabajos, abejas, polillas vy
mariposas; el amarillo, abejas y aves; el azul y el violeta, abejas, mariposas y aves; el
rojo, mariposas y aves; y el verde solo aves (Faegri y van der Pjil, 1966). En cuanto a
los contrastes, Faegri y van der Pjil (1966), plantean que los insectos nocturnos
reaccionan mas fuertemente ante el contraste entre la flor y el fondo, mientras que
los diurnos reaccionan al contraste dentro de la flor. Un tipo importante de contraste
dentro de la flor son las guias de néctar, las cuales no son mas que manchas o
lineas de tintes brillantes distribuidos en ciertos lugares de la flor, que
invariablemente llevan a los nectarios (Henslow, 1888).

También se han documentado cambios en el color de las corolas y la significacion
ecologica de dichos cambios. Kevan (1983) y Weiss (1991) notaron que muchos
animales visitantes modifican su comportamiento en respuesta a colores florales
alterados, lo cual reporta potenciales beneficios para la planta y el visitante. El
cambio de color generalmente coincide con un cambio en la recompensa floral, y por
tanto actua como una sefial visual para que los visitantes potenciales forrajeen
preferencialmente en la fase coloreada y de recompensa (Gori, 1983). Por ejemplo,
en un estudio de Alkanna orientalis, en Sinai, Egipto, se determiné que sus flores
amarillo brillante contienen el doble del néctar que tienen las flores intermedias y
cuatro veces la cantidad del que tienen las amarillo palido, y los resultados del
trabajo sugieren que las abejas que visitan la especie aprenden a asociar el color con
el nivel de recompensa (Nuttman et al., 2006). Si el cambio de color ademas se
corresponde con el estatus reproductivo, puede influenciar el éxito reproductivo de la
planta (Weiss, 1995). El hecho de que el color de la flor se altere en algun estado de
la via de germinacién/fertilizacion del polen (por ejemplo interaccion polen/estigma,
crecimiento del tubo polinico, penetracion del ovulo por el tubo polinico) puede
beneficiar la planta al hacer que los visitantes se alejen de las flores que ya
recibieron suficientes granos de polen para la fertilizaciéon. De esta forma, solo las

flores que no han cambiado de color reciben visitas, y en las que ya han cambiado no
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se pierden los granos de polen que estan en el estigma y no sufren dafos los tubos
polinicos que estan creciendo (Gori, 1983).

La simetria floral también posee un papel determinante en las relaciones entre los
polinizadores y las flores que polinizan. Las flores que han logrado adoptar la forma
mas similar a sus polinizadores, son las que han adquirido la simetria bilateral. En
estas flores (zigomorficas) generalmente se encuentra un prominente labio mas bajo
con la funcion de sostener a los insectos polinizadores en el momento en que se
posan. En una flor con simetria radial un insecto puede adoptar cualquier posicién en
relacion con el eje de la flor. En una flor zigomérfica, los insectos tienden a adoptar
una unica posicion, y es esta la que permite una adaptacion mas precisa de la flor a
polinizadores particulares, determinando que en la flor, los estambres y el estilo estén
en posicion estenotribica, cuando hacen contacto con la porcion ventral del visitante,
o nototribica cuando el polen es transferido en la parte dorsal del visitante. En
contraste con las flores actinomoérficas, las zigomorficas usualmente estan en
posicion mas o menos horizontal y su orientacion en la planta varia poco, (Proctor et
al., 1996).

En la biologia floral también influyen determinadas caracteristicas funcionales como:
a) duracién floral, b) dicogamia/hercogamia y c) produccion de néctar.

En el caso de la duracion floral, puede haber un incremento de la misma para
asegurar la fecundacion en situaciones de limitacion de polinizadores. Las
longevidades altas, ademas, suponen un costo directo e indirecto de mantenimiento
de las flores. El costo directo por mantener flores funcionales reproductivamente
incluye recursos invertidos en la produccion de néctar y polen, y el mantenimiento de
la respiracion y la transpiracion por las estructuras florales. El costo indirecto resulta
del desvio de los recursos de otras funciones reproductivas o vegetativas, lo cual
puede reducir la produccién de flores y semillas (Schoen y Ashman, 1995). Ashman y
Schoen (1997) encontraron que flores de Clarkia tembloriensis, mantenidas
experimentalmente, invirtieron mas en la produccion de azucares en el néctar (30%)
y mostraron reduccién de 12% en la produccién de semillas, lo que puede

interpretarse como el costo del mantenimiento de las flores. Un patrén similar entre la
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longevidad floral y la produccion de semillas se encontré en Calochortus leichtlinii
(Holtsford, 1985).

Las plantas con flores son predominantemente hermafroditas, con la mayoria de las
especies produciendo flores que contienen érganos sexuales masculinos (estambres)
y femeninos (pistilo). Estas estructuras pueden estar separadas espacialmente
(hercogamia) (Barrett, 2002); o funcionar en tiempos diferentes (dicogamia) (Faegri y
van der Pijil, 1966), reduciendo la probabilidad de autopolinizacion. La dicogamia,
unida a la duracion floral y su influencia en situaciones de limitacion de polinizadores,
funciona como un mecanismo de seguro reproductivo.

La heterostilia es uno de los tipos de hercogamia, y se refiere a las diferencias de
longitud de estambres y estilos, en una misma especie (Darwin, 1897). En las
poblaciones de especies con heterostilia se observan dos (distilia) o tres (tristilia)
morfos florales; por lo que se pueden encontrar flores con el estilo largo y los
estambres cortos (flores longistilas), y flores con el estilo corto y los estambres largos
(flores brevistilas), en el caso de las especies distilas (Barrett, 2002). Este
polimorfismo facilita la fertilizacion cruzada, ya que el polinizador que Vvisita
alternativamente flores de distintos morfos, recibe polen de un tipo, en la misma
posicidon que se pondra en contacto con el estigma del otro tipo floral (Berovides y
Alfonso, 1995).

Otra de las caracteristicas funcionales de las flores es la produccién de néctar. Una
buena produccién puede favorecer la atraccion de visitantes y, en consecuencia, el
éxito reproductivo de la planta.

2.2.2 Caracteristicas del néctar

El néctar es una solucion acuosa mas o menos concentrada de azucares,
aminoacidos, iones minerales y sustancias aromaticas. Es utilizado por las flores,
como atrayente y recompensa, para los animales que realizan la polinizacion
(Petanidou, 2007). El néctar es producido por glandulas diferenciadas en la base de
los estambres o de los pétalos, llamadas nectarios, depositdndose en muchos casos
en bolsas o espolones de la base de la corola (Bernardello, 2007). Esa localizacion
obliga a los agentes polinizadores a rozarse primero con los estambres, donde se

cargan de polen, y luego con los estigmas de segundas flores, donde algunos granos
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pueden quedar depositados. El néctar floral es el alimento energético de varios
grupos de animales, como los colibries, las mariposas diurnas y nocturnas, las
abejas, moscas, y es la materia prima mas importante para la produccion de la miel
por la abeja melifera y por otras especies de himendpteros sociales (Nicolson, 2007).
2.3 Sistemas reproductivos

Segun Bacchetta et al. (2008) el sistema reproductivo de las plantas comprende las
estructuras reproductivas y los procesos que afectan a la fecundidad y a la
composicién genética de la descendencia. De forma general, las plantas pueden
reproducirse sexual o asexualmente, pero solo en el primer caso se incorpora
variabilidad genética en la descendencia (Grant, 1989). En dicho tipo de reproduccién
se pueden producir semillas por autogamia, a partir de la fertilizacion de los 6vulos
con polen de la propia flor; alogamia, a partir de la fertilizacion de los 6vulos con
polen de otra flor de la misma (geitonogamia) o de diferente planta (xenogamia); o
por una mezcla de autogamia y alogamia (Bacchetta et al., 2008).

La alogamia, frecuentemente, acontece asociada a fendmenos como la dioecia
(sexos separados en distintos pies), la hercogamia, la dicogamia, o el sistema de
auto-incompatibilidad (Lloyd y Webb, 1986; Webb y Lloyd, 1986). La ausencia de
dichos fenémenos facilita la autogamia en las plantas de flores hermafroditas
(Runions y Geber, 2000).

Segun Bacchetta et al. (2008) las diferencias entre las plantas, en el sistema
reproductivo, se relacionan con otras caracteristicas reproductivas y ecolégicas. Las
plantas autdgamas tienen flores mas pequenas y producen menor cantidad de polen
que las flores de plantas alégamas con las que estan emparentadas (Runions y
Geber, 2000; Elle y Carney, 2003). Ademas, las plantas autégamas suelen ser
colonizadoras de habitats degradados o propias de los primeros estados
sucesionales de la vegetacion, mientras que las aldgamas son caracteristicas de
estados sucesionales mas tardios (Cruden, 1977).

Existen diferentes técnicas que permiten evaluar la estrategia reproductiva de una
planta, entre ellas estan los marcadores moleculares (Oja, 2005; Pastorino y Gallo,
2006), el calculo del cociente polen-6vulo (Cruden, 1977) y los cruzamientos

experimentales (Bacchetta et al., 2008).
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2.3.1 Tipos de cruzamientos

Bacchetta et al. (2008), describen seis tipos de cruzamientos experimentales:

(1) agamospermia, para evaluar la capacidad de reproduccion asexual; (2) auto-
polinizacién auténoma, para evaluar la capacidad de produccion de frutos y semillas
sin que medien agentes externos; (3) auto-polinizacién, para la determinacién de
auto-incompatibilidad; (4) geitono-polinizaciéon, para la determinacion de auto-
incompatibilidad; (5) polinizacidon manual, para evaluar la capacidad de produccion de
frutos y semillas cuando median agentes externos; (6) control, para evaluar la
capacidad de produccion de frutos y semillas bajo condiciones naturales.

El sistema reproductivo de la planta se evalua en relacion con el éxito reproductivo
obtenido en cada ensayo de polinizacién, en funcion de la cantidad y calidad de los
frutos y semillas producidos (Bacchetta et al., 2008).

El tipo de sistema reproductivo puede describirse a través del calculo del indice de
autopolinizacion automatica (IAS) y del indice de auto-incompatibilidad (ISI), cuyos
valores por encima de 0,2 indican capacidad de auto-polinizacion autbnoma y auto-
compatibilidad, respectivamente (Ruiz-Zapata y Arroyo, 1978; Jaimes y Ramirez,
1999).

2.3.2 Autocompatibilidad vs. autoincompatibilidad: ventajas y desventajas

El sistema de auto-incompatibilidad representa la incapacidad de una planta fértil de
producir cigotos después de ser polinizada con polen propio (Bacchetta et al., 2008),
de lo cual se deduce que autocompatibilidad es todo lo contrario.

La ocurrencia de un sistema de autoincompatibilidad promueve el entrecruzamiento y
previene la depresion por endogamia (Silva y Goring, 2001) mientras que la
autocompatibilidad favorece la autofertilizacion.

La inmensa mayoria de las plantas con flores son hermafroditas simultaneas (lgic y
Kohn, 2006) y, a pesar de las ventajas de la autofertilizacion (Darwin, 1900; Schoen y
Busch, 2008), la mayoria de las angiospermas posee algun mecanismo que la
reduce o previene grandemente, debido quizas a un mayor por ciento de desventajas
de este mecanismo respecto a la fertilizacion cruzada (Darwin, 1900). Estimados

actuales indican que el entrecruzamiento es forzado por la autoincompatibilidad o
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dioecia en aproximadamente la mitad de todas las especies de angiospermas (lgic y
Kohn, 2006).

Aun asi, en algunas ocasiones, la autocompatibilidad juega un papel fundamental:
plantas que florecen en fajas climaticas o periodos del afio en que las condiciones
del tiempo no favorecen a sus polinizadores, porque restringen su actividad, y de
esta forma afectan la transferencia de polen, pueden optar por la autocompatibilidad
para sobrevivir (Aizen, 2005).

La distilia, y mas especificamente la hercogamia reciproca, esta muy correlacionada
con sistemas de incompatibilidad entre morfos y en una misma planta, lo que
influencia el flujo de polen en poblaciones naturales (Ganders, 1979; Lloyd y Webb,
1992).

2.4 Ecologia de la polinizacion

Como se ha mencionado anteriormente, la polinizacion puede ocurrir por la accion
directa o indirecta de animales que son atraidos por recompensas que producen las
flores. Estos animales forman grupos morfolégica y/o etologicamente similares, por lo
que tienden a buscar sus alimentos en la misma forma, y cuando se trata de flores,
estas tienen caracteristicas semejantes. Debido a esto se habla de patrones de
correspondencia morfolégica, mas o menos especificos, entre las flores y sus
polinizadores, que son los llamados sindromes de polinizacion (Faegri y van der Pijil,
1966). Las recompensas que producen las flores atraen un amplio rango de
visitantes florales, y no solo a los polinizadores.

2.4.1 Visitantes legitimos e ilegitimos

Existen dos tipos principales de visitantes florales: legitimos e ilegitimos. Los
organismos que visitan las flores “legitimamente” son aquellos que toman el néctar
introduciendo su cuerpo (o parte de él) a través de la apertura distal de la flor, en la
forma para la cual tanto flores como polinizadores parecen adaptados (Rojas-Nossa,
2007); mientras que los visitantes ilegitimos toman el néctar sin tocar las estructuras
reproductivas de la flor, ya sea por robo o hurto del mismo. Uno u otro mecanismo

puede tener distintas implicaciones que se analizaran mas adelante.
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La mayoria de los visitantes florales son insectos, pero también actuan como tal
algunas aves, reptiles y mamiferos (Kearns et al., 1998). Todos estos animales
realizan las visitas en dependencia de sus habitos de vida nocturnos o diurnos.

2.4.3 Tasas de visitas y conducta de polinizadores

Uno de los criterios que se utiliza para distinguir a los polinizadores de otros
visitantes florales, segun Ramirez (2004), es la abundancia relativa de cada especie
visitante, lo cual se puede determinar por el numero de visitas por unidad de tiempo.
Esto es lo que se denomina tasas de visita (Kearns e Inouye, 1993). Dichas tasas
pueden medirse desde la perspectiva de las flores o del visitante floral. Desde el
punto de vista del visitante floral, estas tasas se determinan mediante tres variables:
(1) el tiempo que demoran en visitar una sola flor; (2) el patron espacial de las flores;
y (3) el tiempo de viaje del visitante, entre las flores y dentro de las inflorescencias.
Aunque las tasas de visitas pueden determinarse a través de métodos directos e
indirectos, en la mayoria de los casos predomina la observacién directa como Unica
posibilidad (Kearns e Inouye, 1993).

Usando el criterio antes mencionado de Ramirez (2004), cada especie de planta
puede asociarse con una o mas clases de agentes polinizadores. El sistema de
polinizacién se considera generalista cuando la polinizacidén es realizada por
diferentes grupos taxondémicos (moscas, abejas, avispas, mariposas), y especialista
cuando la realiza un solo género o varios géneros de una misma familia (Ramirez y
Navarro, 2010).

Para caracterizar el comportamiento de los polinizadores en una determinada
poblacion de plantas, se utilizan los parametros: numero de visitantes que llegan a
las flores, numero y secuencia de visitas a cada flor (en distinto estado de
longevidad), y tiempo medio de visita (Petanidou et al., 1995). Existen distintas
estrategias de forrajeo en los diferentes grupos de polinizadores. Estos generalmente
buscan en las flores: néctar, polen o aceites, y acceden a ellos de distintas formas.
Asi por ejemplo, la mayoria de las especies entran el cuerpo completo o parte de
este a la flor para colectar el néctar, mientras que otras toman polen de las anteras
mas sobresalientes, o de una flor en determinada posicién en una inflorescencia
(Wolfe y Barrett, 1987).
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La abundancia o distribucién espacial de plantas y flores puede influir la conducta de
los polinizadores. El grado de aislamiento de los individuos en una poblacion puede
afectar el éxito reproductivo de las plantas al incidir sobre la tasa de visitas de
polinizadores a una flor, debido a que las flores de plantas vecinas (vecindario floral)
pueden entorpecer el trayecto de un polinizador. Comparada con una flor aislada,
una vecindad de plantas de la misma especie podria aumentar la tasa de visitas por
flor por estar inmersa en un parche floral mas llamativo, pero también disminuirla
debido a un efecto de dilucién. En cambio, en vecindarios florales con distintas
especies se espera que el factor de competencia interespecifica por polinizadores
disminuya las tasas de visita por flor (Feinsinger et al., 1986).

2.5 Robo de néctar

En flores que poseen el tubo de la corola largo, el néctar esta inaccesible para
algunos animales. Estos obtienen dicha recompensa realizando una perforacion en la
base del tubo de la corola; este comportamiento es conocido como robo de néctar
(Inouye, 1983). Se evidencia al encontrar los orificios o ranuras en la base de la
corola.

Existen muchas razones por las que los animales roban el néctar. Las abejas
algunas veces roban flores de las que no pueden extraer el néctar porque presentan
caracteristicas como corolas profundas y estrechas. También roban flores que si
pueden polinizar legitimamente, tal vez porque abrir los agujeros requiere menos
esfuerzo o provee de una mayor recompensa de néctar que realizar las visitas
legitimas (Dedej y Delaplane, 2004). Todavia se desconocen los factores que llevan
a las abejas a robar pero la evidencia disponible sugiere que los buscadores
aprenden la técnica a través de pruebas y errores: inicialmente perforan flores al
azar, y después aprenden a crear los agujeros en localizaciones desde donde
puedan acceder al néctar (Olesen, 1996).

Entre los robadores de néctar se encuentran insectos, como algunos coleopteros,
abejas y abejorros, que poseen cuerpos anchos y fuertes piezas bucales para
realizar la incisién a la flor; y aves con lenguas pelosas, picos ganchudos y capaces
de cernirse en el aire o suficientemente ligeras como para poder posarse sobre las

estructuras de las flores (Faegri y van der Pijl, 1966).
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Los robadores de néctar no se consideran visitantes legitimos, y como pueden
afectar la interaccion entre una planta y su polinizador legitimo, entonces no se
deben separar cuando se estudia el éxito de plantas florecidas (Castro et al., 2008a).
Considerando que en todos los ecosistemas neotropicales se presentan robadores y
que en algunas poblaciones de plantas se han documentado altos niveles de robo de
néctar, es necesario pensar en ellos como actores importantes en las interacciones
de polinizacion (Rojas-Nossa, 2007).

Otro fendmeno que se manifiesta cuando no ocurren visitas legitimas a las flores es
el hurto del néctar. Se diferencia del robo de néctar en que transcurre de forma no
destructiva, mediante el forrajeo entre los pétalos de la flor (Gonzalez-Gémez y
Valdivia, 2005). En Suramérica, una especie de colibri se comporta como polinizador
legitimo y, ademas, hurta néctar de la misma especie de planta.

2.5.1 Caracteristicas de las flores que son robadas.

Se ha observado que las flores que aparecen robadas poseen las caracteristicas del
néctar y de la morfologia de la corola, tipicas de las flores polinizadas por animales
que pueden acceder facilmente a nectarios profundos. Por esta razén los robadores
de néctar deben sortear caracteristicas florales tales como: corolas tubulares largas
(0,7-1,5 cm) y cerradas (de diametro menor de 5 mm), corolas de arquitectura
compleja (fabaceas), néctar ubicado en la base del tubo de la corola, néctar
abundante y con elevadas concentraciones de azucares, capacidad de resintetizar
néctar, y mayormente diurnas.

2.5.2 Adaptaciones de los robadores de néctar

A menudo los robadores de néctar solo se alimentan de este recurso, asi que han
desarrollado estrategias y adaptaciones morfologicas para el robo de néctar. Han
sido reconocidos como robadores abejas, colibries, hemipteros, coledpteros, etc. Los
dos primeros grupos son los mas frecuentes, por lo que se hara referencia a las
caracteristicas de estos animales.

Algunas especies de colibries poseen una morfologia especial del pico que les
permite perforar flores de corolas tubulares para extraer el néctar: el alargamiento del
gancho maxilar, que ha favorecido la eficiencia en la extraccion del néctar a través de

perforaciones, pero que a su vez ha disminuido su capacidad de manipular vy
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consumir frutos, constituyendo un fenémeno de compensacion (o trade-off) evolutivo
(Rojas-Nossa, 2007). Algunas especies de abejas como Bombus terrestris tienen
mandibulas dentadas que les permiten hacer incisiones en la base del tubo de la
corola (Navarro, 2000), asi como hormigas, escarabajos, dipteros y otras abejas
también poseen un aparato bucal masticador que de igual manera les permite
realizar las incisiones para la obtencion de néctar. Los pinchaflores, aves
colombianas, poseen picos puntiagudos que también les permite poner en practica el
robo de néctar (Rojas Nossa, 2007).

La abeja carpintera Xylocopa virginica (L.), actia como robador primario de néctar de
Vaccinium ashei Reade ya que perfora lateralmente la corola para colectar el néctar,
pero Apis mellifera L., ha aprendido a colectar el néctar desde este agujero,
deviniendo como robador secundario (Dedej y Delaplane, 2004). Esto constituye una
adaptacién conductual de la abeja melifera, que induce a pensar que otras especies
pudieran comportarse de la misma manera facilista.

2.5.3 Implicaciones del robo de néctar

Se han descrito posibles efectos negativos, positivos y neutros del robo de néctar.
Como ejemplo de los efectos negativos:

Algunos estudios han demostrado que el dafo floral efectuado por los robadores
puede reducir el atractivo de las flores perforadas para polinizadores legitimos, o que
las perforaciones pueden motivar animales que usualmente visitan la flor,
legitimamente, a comportarse como robadores secundarios (Rojas-Nossa, 2007).
Segun Dedej y Delaplane (2004) el robo de néctar en Vaccinium ashei produce un
decrecimiento en la fructificacion, (ya que induce a la abeja melifera a utilizar estas
incisiones para colectar el néctar y reduce la probabilidad de polinizacion) unido a
cambios en la concentracion de azucar y disponibilidad del néctar.

Castro et al. (2008a), encontraron que en flores robadas de Polygala vayredae, se
afectd la capacidad de resintetizar el néctar, perdiendo asi la planta un potente
atrayente floral; ademas, la fructificacion y el flujo del polen fueron negativamente

afectados.
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Navarro (1999) hallé6 que para la especie Macleania bullata el robo representa un
aumento del gasto energético, porque obliga a la planta a resintetizar el néctar una
vez que este es robado.

Navarro y Medel (2009) encontraron, en Cuba, que la fructificacion de Duranta erecta
puede estar afectada por dafos que realizan los robadores en las estructuras
reproductoras.

Aunque a menudo se considera que el robador de néctar es perjudicial para la planta
porque no realiza directamente la polinizacién se ha comprobado que en muchos
casos durante el robo entran en contacto las partes reproductivas de la flor
ocurriendo asi la polinizacion. Ademas, como consecuencia de la tasa de robo, los
visitantes legitimos tienen que incrementar las distancias de vuelo en los parches de
flores que han sido robadas lo cual incrementa la variabilidad genética (Dedej y
Delaplane, 2004; Navarro y Guitian, 2000). Ejemplos de estos efectos positivos son:
Navarro (2000) encontré que el robo de néctar en Anthyllis vulneraria subsp. vulgaris
incrementd la fructificacion, ya que el robador, al hacer la incision en la corola,
estremecia las anteras y el estigma, favoreciendo asi la polinizacion.

En Petrocoptis grandiflora, se ha constatado que el nivel de fructificacion mejora
debido al robo de néctar (Navarro y Guitian, 2000).

Se considera efecto neutro cuando el robo de néctar no influye en el éxito
reproductivo de la especie en cuestion. Algunos autores discrepan de que haya un
efecto neutro y consideran mas bien que no se ha podido detectar, por el método
usado, un efecto negativo o positivo (Maloof e Inouye, 2000).

Los efectos que tienen los robadores sobre el éxito reproductivo de las plantas
pueden generar seleccion influenciando la morfologia floral, los patrones de
produccion de néctar e incluso la fenologia de la floracion, entre otros aspectos de su
biologia. Para especies de plantas de los altos Andes el robo fue la estrategia mas
empleada para extraer el néctar. Las especies con picos mas ganchudos (Diglossa
albilatera y D. humeralis) presentaron una tendencia mas marcada hacia el robo de
néctar, mientras que los pinchaflores de mayor tamafio y pico mas largo, ancho y alto
(Diglossopis caerulescens y D. cyanea) tendieron mas al uso de las visitas legitimas

como estrategia de extraccion de néctar. A medida que las flores presentaron corolas
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mas largas y produjeron mayores recompensas energéticas, experimentaron mas
robo de néctar. Por el contrario, las flores péndulas fueron visitadas legitimamente
con mayor frecuencia y fueron menos robadas que las flores erectas (Rojas-Nossa,
2007).

Si los robadores provocan efectos negativos en el éxito biolégico de las plantas es de
esperarse que estas desarrollen mecanismos para protegerse del robo de néctar,
tales como calices engrosados, inflorescencias densas, produccion de latex,
nectarios extraflorales o presencia de algunas sustancias en el néctar que lo hacen
repelente para los robadores (Rojas-Nossa, 2007).

Por otra parte, si una planta es robada, requiere un cierto volumen de néctar para
mantener a los polinizadores efectivos como visitantes constantes, por tanto las
plantas o las poblaciones que producen suficiente néctar para satisfacer las
necesidades energéticas de sus polinizadores y de los robadores, pueden ser mas

exitosas biolégicamente y tendran mas progenie (Maloof e Inouye, 2000).
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3 Materiales y métodos

3.0 Generalidades

3.0.1 Especie estudiada

Guettarda clarensis es un arbusto de hasta dos metros, ramitas leonado-pelosas;
estipulas aovadas, de 5mm, agudas pelosas; hojas oblongas, de 2 a 5 cm por 8 a 14
mm, obtusas en el apice, subacorazonadas en la base, coriaceas, algo pelositas en
la haz cuando jévenes, densamente albo-pelosas y reticuladas en el envés; flores
fragantes, axilares, solitarias, sésiles; caliz espataceo, de 5 mm, pelosito, l6bulos
aguditos; corola blanca de 1 a 1,5 cm, el tubo albo-peloso, I6bulos oblongos u
obovados; fruto de hasta 1,5 cm, tomentuloso. Endémica de los cuabales de la
antigua provincia de Las Villas (Alain, 1964).

3.0.2 Areas de estudio

Localidad I: “Area al suroeste de la ciudad de Santa Clara”

El area de estudio se localiza en las serpentinitas del suroeste de la ciudad de Santa
Clara, en la provincia Villa Clara, entre los 22° 24’ N y los 79° 59’ O. Forma parte de
las Alturas de Cubanacan y es atravesada por uno de los afluentes del rio Yabu. Esta
insertada practicamente dentro del area urbana, limitando al norte con el Reparto
“‘José Marti”, al sur con la carretera que conduce al motel “Los Caneyes” y el motel
propiamente, y al este con la “Escuela de Instructores de Arte”. El area de trabajo
tiene una extension de unas 27 ha, donde se conservan los parches de vegetacion
de matorral xeromorfo espinoso sobre serpentina (Méndez et al., 2013).

Localidad II: “El Playazo”.

Esta area se localiza al este-sureste del centro de la ciudad de Santa Clara. Se
encuentra dentro del Area Protegida de Recursos Manejados “Sabanas de Santa
Clara”, en la unidad administrativa Cubanacan de la Empresa Nacional para la
Proteccion de la Flora y la Fauna en Villa Clara. Dentro de esta area se conservan
parches de vegetacion de matorral xeromorfo espinoso sobre serpentina.

3.1 Fenologia reproductiva

A partir del mes de marzo del 2011, y hasta marzo del 2013, se evaluo la fenologia
reproductiva en 74 individuos de Guettarda clarensis, en la localidad del suroeste de

Santa Clara. Estos individuos fueron censados una vez por semana durante los
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periodos de floracién y fructificacion. Entre los meses de junio a febrero, en los
cuales la especie no produce flores ni frutos, se expandié el intervalo entre los
censos a una vez cada dos semanas.

En cada visita se registré el numero de flores/frutos por planta por morfo (Mclntosh,
2002). Se determiné la fecha de apertura de la primera y la ultima flor, la duracién de
la floracion y la fecha del pico de floracion. Ademas, se calcul6 el grado de sincronia
de cada individuo respecto a los demas, utilizando el software Bloom Synchrony ad
hoc, por el método de Augspurger (1983). El grado de sincronia (X) varia entre Oy 1,
lo cual significa, respectivamente, que no hay solapamiento con otros individuos o
que la floracion de una planta se solapa con la de todas las otras plantas.

A partir de los datos obtenidos se representaron en graficos las fenofases por las que
transcurrio la especie en el tiempo de estudio. Se compararon las medias de
flores/frutos entre los afios de estudio a través de una prueba x2, con a=0,05. Se
analizé la posible relacion entre la produccion de flores y frutos respecto a las
precipitaciones registradas, a partir del calculo de una regresion simple entre dichas
variables (Zar, 1999). El registro de las precipitaciones se tomé de la estacion
meteoroldgica 78343 Yabu, perteneciente al Centro Meteoroldgico Provincial de Villa
Clara, ubicada aproximadamente a 11km de la ciudad de Santa Clara.

3.2 Biologia floral

En la localidad I, en el 2010, se midi6 la longevidad floral en 10 representantes
escogidos al azar, en un area de 20m? aproximadamente. Para ello se anotaron los
cambios observados en las flores, cada dos horas hasta la senescencia de las
mismas.

Para el estudio de morfologia floral se colectaron 100 flores (una por planta) en la
poblacion de la localidad 1, y 55 flores en la localidad Il, y se conservaron en etanol al
70%. El tamafo de muestra diferente se debidé a que existia una mayor disponibilidad
de flores en la primera localidad. A las flores colectadas se les realizaron las
siguientes mediciones: diametro, longitud y apertura de la corola, longitud del pistilo,
altura y longitud de las anteras, asi como altura, tipo y magnitud del dafo, en caso de
ser encontrado (Figura 1). Se calculé el indice de reciprocidad utilizando el programa

RECIPRO versién 2, siguiendo a Sanchez et al. (2013), para determinar la
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correspondencia entre la altura de estilos y estambres entre ambos morfos, en cada
poblacién. Con el fin de determinar si existen diferencias significativas en las

variables morfométricas descritas, entre flores con y sin evidencias de robo, se

compararon los intervalos de confianza de cada variable.

Figura 1. Variables morfométricas evaluadas en flores de Guettarda clarensis: 1) diametro de
la corola, 2) longitud de la corola, 3) apertura de la corola, 4) longitud del pistilo, 5) altura de
las anteras, 6) longitud de las anteras, 7) altura del dano, 8) magnitud del dafio

3.2.1 Produccion de néctar

Para evaluar la variacion en la produccion de néctar se midid volumen vy
concentracion del mismo en distintos horarios del dia.

En el 2013, se embolsaron 15 botones de cada morfo, que estuvieran a punto de
abrir, y doce horas después se les realizaron las mediciones de volumen y
concentracion de néctar. Ademas se les midi6 la longitud y el ancho de la corola. Con
los datos de volumen y concentracién de néctar se realizé una comparacién de
medias entre los morfos, utilizando la t de Student, con a=0,05. Para comprobar si el
volumen de néctar que se produce depende de la longitud y/o el ancho de la corola,
se establecio una regresion simple entre dichas variables (Zar, 1999). Con el fin de

determinar si la flor resintetiza néctar una vez que este es extraido, se embolsaron
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seis botones de cada morfo, en dos plantas pertenecientes a la coleccion del Jardin
Botanico de Villa Clara. A dichos botones se les midié volumen y concentracion de
néctar cada 6 horas después de la antesis floral y hasta su senescencia.

En todos los casos se utilizaron capilares de cristal de 1-5 pl de volumen, y un
refractometro marca “BS eclipse”. Este ultimo mide el indice refractivo del néctar, lo
que se emplea como medida de sustancias equivalentes a la sacarosa (Kearns e
Inouye, 1993).

3.3 Sistema reproductivo

Para caracterizar el sistema reproductivo de la especie, en el 2012, en el area al
suroeste de Santa Clara, se utilizaron 10 plantas del morfo S y 10 del morfo L, a las
que se le realizaron los tratamientos siguientes: (1) polinizacion de flores de diferente
morfo (embolsado y polinizacién con polen de una planta de diferente morfo floral);
(2) polinizacion con polen de plantas de igual morfo floral; (3) autopolinizacion para la
determinacién de auto-incompatibilidad; (4) autopolinizacion auténoma (embolsado,
sin polinizacion) para evaluar la capacidad de produccion de frutos y semillas sin que
medien agentes externos; (5) suplementacién (las flores se polinizan con mezcla de
polen de varios individuos); (6) control, para evaluar la capacidad de produccion de
frutos y semillas bajo condiciones naturales.

Para los tratamientos 1 y 2 se emascularon los botones antes de la apertura de las
anteras, para evitar la contaminacion de polen en el estigma (Dafni, 1992). Las
polinizaciones se realizaron con polen viable y en el momento en que el estigma era
receptivo. Todos los tratamientos se hicieron sobre la misma planta para minimizar
los efectos de la variabilidad intraespecifica (Dafni, 1992).

El sistema reproductivo de la planta se evalud en relacion con el éxito reproductivo
obtenido en cada ensayo de polinizacion, en funcion de la cantidad de frutos
producidos. Para ello, para cada tratamiento se calculd un porcentaje de
fructificacion, resultado de dividir el numero de frutos producidos entre el numero total
de flores tratadas, ya que se trata de frutos monospermos.

El tipo de sistema reproductivo se determind a través del calculo del indice de
autopolinizacién automatica (IAS) y el indice de autoincompatibilidad (ISI). EI IAS y el

ISI son dos cocientes, cuyo numerador es el porcentaje de fructificacion de la
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autopolinizacion auténoma y el de la autopolinizacién manual, respectivamente; y su
denominador es el porcentaje de fructificacion xenégama. Los valores del IAS y del
ISI por encima de 0,2 indican capacidad de autopolinizacion autonoma vy
autocompatibilidad, respectivamente (Ruiz-Zapata y Arroyo, 1978; Jaimes y Ramirez,
1999).

Para determinar si existe limitacion polinica, se compararon los porcentajes de
fructificacion, del ensayo de suplementacion y el control (Larson y Barrett, 2000), con
una prueba t de Student con =0,05.

3.4 Ecologia de la polinizacion

En la localidad |, en el 2013, durante el pico de floracién de la especie, se realiz6 el
estudio de ecologia de la polinizacion. El registro de los visitantes florales se realizé
mediante observaciones directas.

Se realizaron observaciones por 35 horas, abarcando todas las horas del dia y de la
noche. Se tomaron los datos siguientes: especie de insecto visitante, numero de
flores visitadas, si el visitante hacia contacto o no con las estructuras reproductoras y
morfo de la flor que visitd. Con estos, se calculé el indice de tasa de visita de
Talavera et al. (1999), que tiene en cuenta el numero de flores que visita un individuo
por minuto.

Con el fin de identificar los visitantes florales de |la especie, se realizaron fotografias y
colectas, siempre que fueran posibles, de visitantes diurnos, entre las 0800 y 1800
horas, y de visitantes nocturnos, entre las 2000 y 0530 horas. Todos los insectos
colectados se conservaron para su posterior identificacion. Los insectos fueron
identificados por el DrC. Horacio Grillo, entomélogo de la Facultad de Ciencias
Agropecuarias de la Universidad Central “Marta Abreu” de Las Villas.

3.5 Robo de néctar

En el 2013, en el area al suroeste de Santa Clara, se utilizaron ocho plantas de cada
morfo, en cada una de las cuales se marcaron cinco flores con evidencias de robo y
cinco flores sin evidencias de robo, para evaluar la fructificacion. Con los datos
recogidos se establecié una comparacion de medias, utilizando una t de Student con
a=0,05.
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Todas las pruebas estadisticas se realizaron con los programas PAST vy
STATGRAPHICS Centurion XV versién 15.2.14.
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4 Resultados

4.1 Fenologia reproductiva

En ambos anos de estudio, la fenofase de floracién en las plantas censadas, se
desarroll6 entre los meses de marzo y mayo. En el 2012, comenz6 unos dias
después respecto a la fecha en que se observd en el 2011 y la duracion a nivel de

poblacién se acortd, mientras a nivel de individuo fue mayor (Tabla I).

Tabla |. Parametros fenolégicos de floracion a nivel de planta y poblacion.

Parametro ARo
2011 (n=74) 2012 (n=31)
Apertura de la primera flor 937 107£14
(planta) 3 de abril 16 de abril
78-114 90-133
Apertura de la primera flor 78 90
(poblacion) 19 de marzo 30 de marzo
Duracion (planta) 1519 dias 20413 dias
7-41 7-41
Duracion (poblacion) 56 dias (8 semanas) 49 dias (7 semanas)
Sincronia 0,56+0,22 0,22+0,04
-0,35-0,75 0,06-0,29
Amplitud (planta) 1,22+1,18 1,05+0,88
0,09-5,17 0,14-4,05
Amplitud (poblacion) 24,66 15,08

Dia 1: 1™ de enero.

En el 2012, también se redujeron el indice de sincronia floral y la amplitud de
floracion, a nivel de poblacion e individuo, respecto a los valores obtenidos para el
2011 (Tabla I).

Si bien, en el 2011, la apertura de la primera flor de la poblacion ocurrié a mediados
del mes de marzo, la fecha media de apertura de las flores fue el 3 de abril (Tabla 1),
y esta coincide con el unico pico de floracion que presento esta fenofase, en ese afo

(Figura 2). Dicho pico se extendi6 desde el 26 de marzo hasta el 30 de abril.

30



Resultados

a
w
o

|

lant

w2011
i 2012

por p
NN
o o

— —
(eI &) |
I I

| 1.

(&)}

Media de flores po

Marzo  Abril Mayo
Mes

Figura 2. Fenofases de floracién de Guettarda clarensis durante los afios 2011 y
2012.

En el 2012 se observaron dos picos de floracién, uno entre el 30 de marzo y el 21 de
abril y el otro entre el 28 de abril y el 20 de mayo. Este ultimo menor que el primero
(Figura 2). Nétese, ademas, que en el 2011 florecieron las 74 plantas marcadas
mientras que en el 2012 solo florecieron 31 plantas. La prueba de comparacion
resultd x°=572,363 con P<0,0001, por lo que hay diferencias en la floracién entre los
dos afios.

La fructificacidn en ambos afios de estudio comenzd en el mes de junio y se extendid
hasta el mes de agosto, aunque en ambos casos fue muy escasa (Tabla Il). Pocos
individuos fructificaron y el numero de frutos por individuo fue muy reducido (Figura
3). Aunque en el 2012 se aprecio un ligero aumento en la cantidad de frutos por

planta, estadisticamente no fue significativo (x?=12,750 P=0,0784).
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Tabla Il. Parametros fenoldgicos de fructificacion a nivel de planta y poblacion.

Parametro ARo

2011 (n=8) 2012 (n=13)
Aparicién del primer fruto 164+2 1775
(planta) 13 de junio 25 de junio

163-167 175-189
Aparicién del primer fruto 163 175
(poblacion) 12 de junio 23 de junio
Duracion (planta) 6047 dias 41113 dias

53-68 20-50

Duracion (poblacion)

68 dias (10 semanas)

50 dias (8 semanas)

Sincronia 0,17+£0,11 0,21+0,05
0,09-0,31 0,15-0,26
Amplitud (planta) 0,05+0,04 0,13+0,14
0,02-0,12 0,02-0,48
Amplitud (poblacion) 0,34 1,44
Dia 1: 1" de enero.
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Figura 3. Fenofases de fructificacion de Guettarda clarensis, durante los afios 2011 y

2012.
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Se determin6é que no existe una relacién lineal, estadisticamente significativa, entre
las variables precipitaciones y media de flores o frutos por planta (Figura 4).

Media de flores = 0,5028 + 0,2129*Precipitaciones
R cuadrada=15,76% P=0,4358

Media de flores por planta
N
| 17T | L | L | L |
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Media de frutos = 0,528045 - 0,0142627*Precipitaciones
R cuadrada=2,2% P=0,7790
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Figura 4. Relacion entre la media de flores/frutos de Guettarda clarensis y las

precipitaciones.

4.2 Biologia floral

La antesis floral ocurre alrededor del crepusculo, y todas o la mayoria de las flores
abren a la misma vez. A medida que las observaciones avanzaron, las flores
presentaron manchas de color pardo, que fueron aumentando en numero, sobre los
pétalos y el tubo de la corola. Esto muestra los signos de la senescencia floral, que

se completd 24 horas después de la antesis floral.
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En solo una de las flores seleccionadas para el estudio de longevidad floral se
observaron evidencias de robo de néctar, este fendomeno ocurre durante el dia.

Guettarda clarensis es una especie heterostila. Este fendbmeno se evidencia en la
figura 5, en la que se muestra la relacion existente entre las alturas de los estilos y
estambres en G. clarensis. Aunque se diferencian bien los dos morfos florales, se
encontraron algunos individuos homostilos (1 6 2 por poblacion) (Figura 6). Los
indices de reciprocidad, para las localidades del suroeste de Santa Clara y El

Playazo, fueron respectivamente 0,303 y 0,376.
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Figura 5. Relacion entre las longitudes de estilos y estambres de G. clarensis en la
localidad “El Playazo” (arriba), y al suroeste de la ciudad de Santa Clara (abajo) (e

estambres, Aestilos).
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A B C

Figura 6. Corte longitudinal de tres flores de Guettarda clarensis. A) flor brevistila

(morfo S), B) flor homostila y C) flor longistila (morfo L).

En la tabla Il se resumen los resultados de las mediciones morfométricas de flores
con y sin evidencias de robo de néctar. Del total de flores muestreadas (155) se
encontraron 138 sin robo y 17 robadas. De estas ultimas, el 65% eran del morfo S. Al
comparar los intervalos de confianza de las variables medidas, solamente en
didmetro, apertura y longitud de la corola se obtuvieron intervalos que no se

superponen.

Tabla lll. Mediciones morfométricas (en mm) de flores robadas y no robadas de G. clarensis.

Diametro Longitud Apertura Longitud Altura Longitud Altura Magnitud
corola corola corola pistilo anteras anteras dano dafo

Robadas 16,12 (0,12) 14,29 (0,13) 2,03 (0,18) 10,94 (0,2) 12,12 (0,15) 1,99 (0,21) 4,62 (0,47) 2,02 (0,43)
No robadas 14,19 (0,18) 13,21 (0,25) 1,91 (0,16) 10,25 (0,23) 11,30 (0,29) 1,95 (0,20)

Mediciones dadas en media (CV).

Las medias de la longitud de la corola para flores de morfo S y L,
independientemente de que fueran o no robadas, resultaron ser, respectivamente,
14,92 mmy 11,75 mm.
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4.2.1 Produccion de néctar

Las cantidades de néctar producidas por las flores son muy bajas, ademas se obtuvo
que la mayor produccidén de néctar tiene lugar entre el momento de la antesis floral
(1930 h) y las 0730 h.

Al comparar las medias de volumen y concentracion de néctar disponible en ambos
morfos se obtuvieron diferencias estadisticamente significativas (Tabla IV). Como se
observa en la tabla IV, en las flores de morfo S se encontr6 mayor volumen y

concentracion de néctar, que en las de morfo L.

Tabla IV. Néctar disponible en flores de morfo L y S de Guettarda clarensis, en la localidad
al suroeste de Santa Clara, en el afio 2013. Valores de volumen y concentracion de néctar
dados como media y desviacién estandar; P*<0,0001.

Concentraciéon de néctar

Morfo n Volumen (ul) (%)

L 15 0,64+0,04 16,27+1,72
S 15 0,80+0,08 21,33+2,43
Prueba de comparacion t=7,076* t =6,586*

Se determind que existe una relacion moderadamente fuerte y estadisticamente
significativa entre el volumen de néctar y el largo de la corola, mientras que la
relacion entre el volumen de néctar y el ancho de la corola, resultd ser muy débil, y

estadisticamente no significativa (Figura 7).
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volumen = 0,474211 + 0,148746*largo
R cuadrada=38,82% P=0,0002
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Figura 7. Relacién entre el volumen de néctar y el largo/ancho de la corola en
Guettarda clarensis.
En la tabla V se resumen las mediciones de volumen y concentracion de néctar para
determinar la posible resintesis, luego de una extraccion inicial. Se encontré que la

especie no resintetiza el néctar una vez que este es extraido.
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Tabla V. Mediciones de volumen (ul) y concentracién (%) de néctar en Guettarda clarensis.
volumen; C: concentracion.

Hora
Morfo 1900 h 0100 h 0700 h 1300 h
\Y, C Vv C \Y C \Y, C
S 0,31+0,13 22,75%4,95 0 0 0 0 0 0
L 0,52+0,18 17,67+5,61 0 0 0 0 0 0

4.3 Sistema reproductivo

De las 113 flores tratadas solo 12 produjeron frutos: nueve como resultado del
cruzamiento intermorfo, dos a partir del tratamiento de suplementacion, y uno como
consecuencia de la polinizaciéon natural (Figura 8). Los indices de autopolinizacion
automatica (IAS) y autoincompatibilidad (ISI) resultaron ser 0, lo cual indica

incapacidad de autopolinizacion auténoma y autoincompatibilidad.
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Figura 8. Porcentaje de fructificacion de los ensayos de polinizacion aplicados en

Guettarda clarensis.
Al comparar los porcentajes de fructificacion del ensayo de suplementacion y el

control, se obtuvo un valor de t=0,589 y P=0,5597, por lo que se determind que no
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existen diferencias significativas entre dichos tratamientos, lo que indica que no hay

limitacioén polinica.

4.4 Ecologia de la polinizacion

Como se observa en la figura 9, se determinaron varios picos de visitas para

Guettarda clarensis. Los horarios de mayor cantidad de visitas florales fueron: de las

0700 h a 0900 h, y de las 1800 h a las 2000 h; aunque también se observaron visitas

en otros horarios.
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Figura 9. Tasas de visitas realizadas a Guettarda clarensis, durante 24 horas.

Las flores del morfo S resultaron ser las mas visitadas en horarios de la tarde

mientras que las de morfo L recibieron mas visitantes en la madrugada (Figura 9).

De los nueve insectos visitantes observados, se identificaron dos hasta la categoria

de especie, tres hasta familia y cuatro hasta orden (Figura 10).
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TN \
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Figura 10. Algunas especies observadas en individuos de Guettarda clarensis: A)
Phasmidae sp. 1.; B) Lepidoptera sp. 1.; C) Calpodes ethlius (Hesperiidae,
Lepidoptera); y D) Largus sellatus (Largidae, Heteroptera).

Durante las observaciones se detectaron especies de insectos que utilizan las flores
como superficie de apoyo durante la locomocion (Orthoptera), o para la caza
(Thomisidae). Algunas especies se alimentan de flores (Phasmidae). Otras son
posibles polinizadores (especies de Lepidoptera, Calpodes ethlius, Sphingidae) o
robadores de néctar (Largus sellatus). Este ultimo presentd la mayor tasa de visita
entre las especies de insectos censadas (Tabla VI).

Para calcular las tasas de visita no se tuvieron en cuenta los individuos de

Phasmidae, Thomisidae y Orthoptera.
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Tabla VI. Tasas de visita por especie, en Guettarda clarensis.

Especie Tasa de visita
Largus sellatus (Largidae, Heteroptera) 1,09
Lepidoptera sp. 1 0,9

Calpodes ethleius (Hesperiidae, Lepidoptera) 0,5
Sphingidae sp. 1 0,55
Lepidoptera sp. 2 0,05
Lepidoptera sp. 3 0,91

En observaciones realizadas a las plantas de la coleccion del Jardin Botanico de Villa
Clara se detectaron individuos de Chlorostilbon ricordii polinizando esta especie.

4.5 Robo de néctar

Las flores de morfo S fueron las presentaron mas evidencias de robo.

De las 160 flores marcadas, formaron frutos solo cuatro flores con evidencias de robo
y 28 sin estas. Se determin6 que existen diferencias significativas en la produccion

de frutos entre flores robadas y no robadas (Tabla VII).

Tabla VII. Comparacién del éxito reproductivo entre flores robadas y no robadas, y
entre morfos florales, en Guettarda clarensis.

n Produccion de frutos (%)
Robadas 80 6,25
No robadas 80 35
Prueba de comparacion t=-6,315 P<0,0001
Morfo L 40 5
Morfo S 40 7.5
Prueba de comparacion t=-0,509 P=0,6186

También se determind que, entre plantas con distintos morfos florales, no existen

diferencias significativas en la fructificacion a partir de flores robadas (Tabla VII).
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5 Discusion

Fenologia reproductiva

La floracion de Guettarda clarensis presenta una alta sincronia, quizas como una
estrategia de la especie para aumentar la presentacion floral y atraer una mayor
cantidad de polinizadores, al igual que lo referido por Collin y Shykoff (2010). Esto
también puede realzar la visibilidad de la especie por sus antagonistas, como
predadores de flores (fasmidos y hormigas) y robadores de néctar,
correspondiéndose esto con lo planteado por Galen (1999) e Irwin y Brody (1999).
Estos ultimos, al influir negativamente en la formacién de frutos, podrian explicar el
hecho de que fuera tan baja la fructificaciéon de esta especie en ese afo. De igual
forma pueden explicarse las consecuencias del bajo indice de sincronia floral en el
2012, sobre la relativamente alta produccion de frutos de ese ano. Al existir una
menor presentacion floral, fueron atraidos menos antagonistas lo que posibilitdé un
mayor éxito reproductivo de la especie. Es necesario aclarar que, durante la floracién
de la especie en el 2012, que comenzd atrasada respecto a la del 2011, el pico de
actividad del insecto robador podia haber pasado, lo que puede explicar también el
mayor éxito reproductivo obtenido en el 2012.

El hecho de que la especie presentara mas flores y menos frutos en el 2011 que en
el 2012, también puede deberse a que, una mayor cantidad de polinizadores
presentes, provocara la competencia entre las plantas por los mismos, ya que sus
tasas de visitas fueron bajas. Ademas, en el 2011 hubo un incendio en la localidad I,
lo que pudo haber limitado de alguna forma la actividad de los polinizadores, o dafar
las poblaciones de los mismos o los frutos en formacion.

Aunque no se encontr6 una relacion estadisticamente significativa entre las
precipitaciones y la produccion de flores o frutos de esta especie, si se observé que
las primeras flores aparecen unos dias después de las primeras lluvias en el mes de
marzo. Ademas, cuando llueve, aumenta la produccién de flores y la duracion de la
floracion. Durante la etapa de floracién de Guettarda clarensis en el 2012 existié un
mayor promedio de precipitaciones, lo que puede respaldar la mayor duracidon de
esta fenofase en ese afo. Resultados similares a estos fueron encontrados en la

especie Werauhia gladioliflora en Costa Rica por Cascante-Marin et al. (2005).
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Que no existiera una relacién entre las variables antes mencionadas puede deberse
también a la distancia relativamente lejana del lugar de estudio, a la que se
encuentra la estacion meteoroldgica de donde provinieron los datos.

Por otra parte, una menor floracion en el segundo afo de estudio puede ser una
estrategia reproductiva de la especie para adaptarse al tipo de ambiente en que vive.
Guettarda clarensis se encuentra sometida al estrés por las altas temperaturas, la
baja disponibilidad de agua y la baja humedad relativa caracteristicas de los
cuabales, por lo que el costo reproductivo puede ser muy alto para dicha especie.
Esto se corresponde con lo planteado por Reekie y Bazzaz (2005), de que el estrés
ambiental puede exagerar los costos de la reproduccion en las plantas.

Biologia floral

Se encontré que la especie presenta una longevidad floral corta, lo cual puede
explicarse por las caracteristicas de la formacion vegetal en que vive, ya que las
flores de plantas de ambientes mayormente secos, generalmente exhiben muerte
celular y senescencia prematura, segun lo expresado por Arathi et al. (2002).
Ademas, correspondiéndose con lo planteado por Reekie y Bazzaz (2005), resulta
costoso, desde el punto de vista energético y del gasto de agua, mantener flores por
mas de un dia.

La condicion heterostilica, encontrada en Guettarda clarensis ha sido descrita para
este género y para la familia Rubiaceae con anterioridad por Barrett et al. (2000). No
obstante, en este estudio, se observaron individuos con igual altura de anteras y
estigma, los que segun Darwin (1987) se denominan homostilos. Ganders (1979) ha
demostrado en Primula y otros géneros, que dichos homostilos derivan por
recombinacién genética de plantas tipicamente distilas, por lo que es comun
encontrarlos en baja frecuencia en sus poblaciones.

De acuerdo con lo referido por Ganders (1979), en algunas especies heterostilas
como G. clarensis, la variacion interplanta en las longitudes de estambres y estilos es
considerable, por lo que la correspondencia reciproca entre ellas no es buena. Esto
se demostro con el bajo indice de reciprocidad encontrado. Opler et al. (1975)

también han observado este resultado en algunas especies de Cordia.
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La baja reciprocidad entre las alturas de estambres y estilos de morfos diferentes,
encontrada en Guettarda clarensis, puede afectar el grado de precisién en la
transferencia de polen. Esto puede contribuir a una menor efectividad o eficiencia del
polinizador y una mayor pérdida de polen. Todo esto tributa a la disminucion del éxito
reproductivo masculino y por tanto el éxito reproductivo en general de la especie.

A partir de las diferencias significativas encontradas entre las variables diametro,
longitud y apertura de la corola, se puede inferir que en este caso particular los
robadores estan seleccionando las flores con corola mas larga, de mayor diametro y
mayor apertura. Esta seleccion de corolas mas largas por los robadores ha sido un
resultado encontrado por otros autores como Castro et al. (2009) y Navarro y Medel
(2009). Se comprobd, ademas, que las flores del morfo S, que son las mas robadas,
son también las de mayor diametro y longitud de la corola y las que mas volumen y
concentracion de néctar producen. Esto podria explicarse si existiera flujo asimétrico
de polen entre los individuos de la poblacion, y se estuviera favoreciendo el morfo L,
lo cual es comun en las poblaciones de especies distilas, asi como lo plantea
Ganders (1979). Los individuos del morfo S podrian estar formando flores con las
caracteristicas anteriormente mencionadas para contrarrestar dichas condiciones
atrayendo a mas polinizadores. Esto se podria determinar a través de un estudio de
eficiencia de los polinizadores en esta especie.

Produccién de néctar

La produccion de néctar en Guettarda clarensis responde a las caracteristicas que
presentan las plantas polinizadas por insectos nocturnos.

Los cuabales son formaciones vegetales en las que el suelo serpentinico posibilita un
rapido escurrimiento del agua y por tanto el costo de la produccién de néctar para la
planta puede ser mucho mayor en horas en que las temperaturas son altas, es decir
entre las 10 de la manana y las 6 de la tarde. A esto puede deberse el hecho de que
las flores de Guettarda clarensis produzcan una mayor cantidad de néctar en
horarios en que las temperaturas son mas bajas. Las altas temperaturas, unido a la
escasez de agua presentes en los cuabales posiblemente influyan en las bajisimas

producciones de néctar de esta especie.
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Se encontré que las flores no resintetizan néctar, lo que reduce la probabilidad de
encontrar robadores secundarios. El horario de mayor produccion de néctar, unido a
otras caracteristicas que se discutiran mas adelante, corroboran el hecho de que los
polinizadores legitimos de esta planta son polillas, compartiendo el criterio dado por
Faife et al. (2012).

Sistema reproductivo

Guettarda clarensis presenta el sistema de incompatibilidad heteromorfico, que a
menudo acompafia a las especies distilas, en el que solo es compatible la
polinizacién entre flores de distinto morfo, resultados similares a los planteados por
Ganders (1979).

Las condiciones de estrés en que vive G. clarensis y el efecto de los robadores de
néctar en su éxito reproductivo, sumado a las bajas tasas de visita de los posibles
polinizadores, hacen que el sistema autoincompatible represente un factor mas que
atenta contra la conservacion de la especie. Esto resulta contradictorio a lo planteado
por Silva y Goring (2001) de que la ocurrencia de un sistema de autoincompatibilidad
es favorable para las especies porque promueve el entrecruzamiento y previene la
depresion por endogamia.

La no existencia de limitacion polinica puede explicarse porque G. clarensis tiene una
presentacion floral grande y polinizacion generalista, lo que hace que atraiga una
mayor cantidad y tipos de polinizadores, incrementandose las cantidades de polen
recibidas. Sin embargo, que no exista limitacion es un resultado contradictorio. Las
bajas tasas de visita de los polinizadores, el sistema de incompatibilidad, el tamafo
pequefo de las flores, la corta longevidad floral y la antropizacion en el area de
estudio, son factores que se manifiestan en esta especie y que usualmente estan
asociados a un alto grado de limitacion polinica, tal y como expresan Larson vy
Barrett, (2000), Ashman et al. (2004) y Knight et al. (2005). Por ello resulta necesario
realizar mas estudios sobre el tema con esta especie, dada la gran importancia de la

limitacion polinica para los procesos ecoldgicos y evolutivos.
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Ecologia de la polinizacién

Guettarda clarensis presenta polinizacion de tipo generalista, ya que sus posibles
polinizadores pertenecen a mas de un grupo taxonomico (lepidépteros y aves), tal y
como refieren Ramirez y Navarro (2010).

Aunque las flores de G. clarensis abren al atardecer, y se mantienen abiertas durante
24 horas, su color blanco y olor fuerte, anadidos al pico nocturno de produccion de
néctar antes discutido, hacen que atraigan con mayor fuerza a polinizadores
nocturnos, de acuerdo con lo planteado por Faife et al. (2012). El hecho de que la
corola cambie su coloracion a la misma vez que disminuye la produccién de néctar,
mientras avanza el dia, puede representar una sefial visual para los polinizadores del
estado de recompensa de la flor.

Entre los visitantes florales se encuentran insectos que depredan las flores (hormigas
y fasmidos), los que también pueden influir en el bajo éxito reproductivo de la
especie. Este proceso ha sido referido por otros autores como Stephenson (1981).
Robo de néctar

El robo de néctar tiene efectos negativos en el éxito reproductivo de Guettarda
clarensis. Los robadores, en esta especie, no danan las estructuras reproductivas de
las flores, pero toman la Unica recompensa que posee y que ademas no resintetiza.
Es por esto que los polinizadores, al visitar las flores robadas encuentran flores sin
recompensa o con muy poco néctar. Como plantean Irwin y Brody (1998), si los
polinizadores encuentran un volumen de néctar por debajo de determinado umbral,
pueden evitar las visitas a todas las flores de la planta, o alejarse de la poblacién.
Esto reduce el flujo de polen y las distancias de dispersion y por tanto, el éxito
reproductivo masculino de la especie, en correspondencia con lo encontrado por
Castro et al. (2008a) en la especie Polygala vayredae.

En cuanto al éxito reproductivo femenino, en Guettarda clarensis, el robo de néctar
redujo significativamente el numero de frutos producidos. Esto puede deberse a que
la estructura alargada y estrecha de la corola, y la posicion del estilo y las anteras
dentro de ella no permiten que los robadores actuen como polinizadores mientras

efectuan el robo. Este resultado se ha observado con anterioridad en las especies
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Polygala vayredae por Castro et al. (2008b), e Ipomopsis aggregata por Irwin y Brody
(1998).

Considerando que, en G. clarensis, estan muy relacionados el tamafio grande de las
corolas y la probabilidad de ser robadas, y que a partir de flores robadas se forma
menor cantidad de frutos, respecto a las no robadas; los robadores de néctar podrian

estar ejerciendo una presion selectiva para reducir el largo de la corola en la especie.
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6 Conclusiones

1.

Guettarda clarensis florece y fructifica solo una vez en el afo. Su floracion es
muy corta, y presenta un alto grado de sincronia entre los individuos de la
poblacidn, lo que unido a otros factores, influye en su bajo éxito reproductivo.
Existen diferencias en las variables morfométricas y la produccién de néctar
entre los morfos florales de Guettarda clarensis, los cuales son, ademas,
autoincompatibles e incapaces de autopolinizacién auténoma. La especie
presenta polinizacidon generalista, predominando como visitantes: heterépteros
robadores y posibles polinizadores lepidopteros.

Los robadores de néctar pueden afectar la evolucion de los caracteres florales
de Guettarda clarensis al seleccionar corolas mas largas, anchas y de mayor
recompensa, que la especie no resintetiza, e influir negativamente en la

fructificacion.
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7 Recomendaciones

Extender el estudio de la fenologia reproductiva de Guettarda clarensis en
un mayor periodo de tiempo, que permita profundizar en eventos
importantes de la fructificacion como la dispersion de los frutos.

Realizar un estudio de eficiencia de los polinizadores de Guettarda

clarensis.
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