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RESUMEN

La heterostilia es un polimorfismo en el cual las plantas presentan, dentro de la misma
poblacion, dos o tres morfos florales. La evaluacion del papel de los polinizadores en la
ecologia y evoluciéon de las especies heterostilas, permitiria corroborar lo planteado en el
modelo evolutivo de Lloyd y Webb. El género Melochia, con especies distilas y
monomorficas, constituye un buen caso de estudio donde evaluarlo. Por ello, se planted
determinar la posible relacién entre la reciprocidad de los verticilos florales y la eficiencia
de los polinizadores en especies cubanas del género Melochia. Se realizé el estudio
morfométrico de 10 poblaciones pertenecientes a cinco especies distilas de Melochia. Se
calculé la reciprocidad por poblacién. Se caracterizaron los polinizadores en cada
poblacion, y se evalu6 su eficiencia, a nivel de morfoespecie y de poblacion. Se analizé la
relacién entre la eficiencia de los polinizadores y el indice de reciprocidad obtenido por
poblacion. Se encontr6 una alta reciprocidad entre la altura de los estigmas y anteras,
para todas las poblaciones. Las especies de Melochia tienen sistemas de polinizacién
generalistas donde los polinizadores presentan baja eficiencia, tanto a nivel poblacional
como especifico. La ausencia de una relacion significativa entre eficiencia de
polinizadores y reciprocidad, entre la altura de estigmas y anteras, en las especies de
Melochia en Cuba, podria estar relacionada con las particularidades de la morfologia floral
de las especies de Melochia y con la conducta de los polinizadores, lo que debe ser

considerado en futuras evaluaciones con especies de caracteristicas similares.
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ABSTRACT

Heterostyly is a stylar polymorphism where the plants have two or three floral morphs, in
the same population. The evaluation of the role of pollinators in the ecology and evolution
of heterostylous species, will allow corroborate the statements of Lloyd and Webb’s
evolutive model. Melochia genus, with distylous and monomorphic species, is a good
study case for the evaluation. Therefore, it was stated, to determinate the possible
relationship between reciprocity of floral whorls and pollinators efficiency, in Cuban
species of Melochia genus. It was made the morphometric study of 10 populations of five
distylous species of Melochia. It was calculated the reciprocity in each population. It was
characterized the pollinators in each population, and it was assessed their efficiency, at
morphoespecies and population levels. It was found a high reciprocity between the height
of stigmas and anthers, for all the populations. Melochia species have a generalist
pollination system where pollinators have a low efficiency at specific and population levels.
The absent of a significant relationship between pollinators efficiency and reciprocity, in
the height of stigmas and anthers, for Cuban Melochia species, could be related with
particularities of floral morphology of Melochia and with the behaviour of pollinators, that
should be considerated in future assessments with species of similar features.

Keywords: heterostyly, Distyly, reciprocity, Melochia, pollinators efficiency
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Introduccion

1. INTRODUCCION

La diversificacion adaptativa de la forma y la funcion de las flores esta asociada con una
impresionante variedad de estrategias reproductivas y sistemas sexuales (Richards 1997;
Barrett 2002). Actualmente se interpreta la gran variedad de estructuras florales como la
consecuencia histérica de la seleccién natural por la interaccién de diversos vectores de
polen, resultando en la adaptacion floral (Barrett, 2010). Los polimorfismos florales han
atraido a muchos naturalistas a su estudio. Sin embargo todavia no se alcanza un
consenso completo en cuanto a los factores claves que determina su aparicién (Arroyo,
2002).

La heterostilia es un polimorfismo en el sistema reproductor de las plantas que se
presenta dentro de la misma poblacion con dos (distilia) o tres (tristilia) morfos florales: L
(del inglés long-styled) y S (del inglés short-styled) (Pérez, 2005), para el caso distilico.
Los cuales tienen estigmas y anteras a alturas reciprocas entre si. Esta reciprocidad es
componente esencial en los modelos que explican la evolucién y el mantenimiento de la
heterostilia. (Faivre y McDade, 2001). Los dos modelos mas influyentes son sin duda los
de Charlesworth y Charlesworth (1979) y de Lloyd y Webb (1992a, 1992b), que plantean
escenarios evolutivos contrapuestos. Richards (1998) propone un tercer modelo mas

complejo y exclusivamente genético.

Uno de los modelos anteriores, el planteado por Lloyd y Webb (1992a, 1992b), plantea
gue la fuerza selectiva que promueve la heterostila es el aumento de la eficiencia en la
transferencia legitima de polen (papel de los polinizadores). La ecologia de la polinizacion,
de hecho, ha sido ampliamente utilizada para apoyar el papel de la selecciéon natural
como motor evolutivo desde los primeros momentos de su formulacion (Gomez, 2002).
Actualmente, se considera que los sistemas de polinizacién evolucionan rapidamente en
respuesta a presiones selectivas producidas por los polinizadores (Ollerton, 1996),
conduciendo a una especializacién adaptativa mediada por estos, donde la mayoria de las
plantas deberian estar polinizadas por un grupo reducido de especies eficientes
(Armbruster et al., 2000). Sin embargo, los datos de campo muestran que los sistemas de
polinizacion generalistas son mas frecuentes ya que las flores de muchas especies
vegetales son visitadas por un grupo numeroso y taxonémicamente diverso de insectos

(Herrera 1988). Considerando lo anterior, la evaluacién del papel de los polinizadores en
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la ecologia y evolucion de las especies heterostilas, y de sus congéneres monomorficos,

permitiria corroborar lo planteado en el modelo evolutivo de Lloyd y Webb (1992a; 1992b).

El género Melochia con especies distilas y monomoérficas, distribuidas en toda Cuba y
ocupando diversos habitats (Rodriguez, 2000), constituye un buen caso de estudio donde
evaluar los planteamientos de Lloyd y Webb (1992a; 1992b). De ahi, que sea necesario
evaluar como influyen los polinizadores en la reciprocidad entre estigmas y anteras, en
especies cubanas del género Melochia. Para ello, el presente trabajo se propone como
objetivo general:

e Determinar la posible relacion entre la reciprocidad, en la altura de los estigmas y
anteras, y la eficiencia de los polinizadores en especies cubanas del género
Melochia.

Para ello, se plantean como obijetivos especificos:

e Caracterizar la morfologia floral y reciprocidad, en la altura de estigmas y anteras,
en poblaciones de especies cubanas del género Melochia,

e Caracterizar los diferentes grupos de polinizadores de poblaciones cubanas de
Melochia,

e Determinar la eficiencia de los polinizadores en poblaciones de especies cubanas
del género Melochia,

e Analizar la posible relacién entre la reciprocidad y la eficiencia de los polinizadores
en poblaciones del género Melochia.
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2. REVISION BIBLIOGRAFICA
2.1.Principales polimorfismos. Heterostilia. Caracteristicas generales

En las plantas, los caracteres relacionados con la reproduccién tienen un significado
evolutivo especial, tanto en procesos microevolutivos (en poblaciones) como
macroevolutivos (asociados a especiacion) (Arroyo, 2002). En las angiospermas las flores
presentan la mayor variabilidad e informacion por lo que sus caracteres son de mayor
peso en taxonomia (Stebbins, 1970). Desde hace unas décadas, los investigadores en
biologia floral empezaron a usar toda esta informacion para generar literatura cientifica
plenamente inmersa en la mas moderna metodologia evolucionista y ecolégica (Pérez,
2005). Darwin (1877) fue el primero en dar una detallada explicacion de la funcion y el
significado adaptativo de las variaciones florales que acontecen dentro de una misma
poblacion. Hoy en dia se interpreta la gran variedad de estructuras florales como la
consecuencia histérica de la seleccién natural por la interaccién de diversos vectores de
polen, resultando en la adaptacién floral (Barrett, 2010). La diversificacion adaptativa de la
forma y funcion de las flores esta relacionada con una gran variedad de estrategias
reproductivas y los sistemas sexuales estan directamente influenciados por su cantidad y
calidad (Barrett, 2002).

La condicién hermafrodita asegura una mayor oportunidad de fecundacién cruzada y
autofecundacién, determinada por las caracteristicas morfologicas y fisiologicas de las
flores (Barrett, 2010). El mayor problema para las plantas hermafroditas es el despliegue
de los Organos sexuales y de manera simultanea optimizar fitness masculinos y
femeninos (Barrett et al., 2000). Las plantas pueden tener conflictos de intereses por ser
hermafroditas. Al aparecer, entre los dos sexos dentro de la misma estructura, la flor, se
pueden producir interferencias reproductivas (entre el polen que se deposita y el que se
recoge) entre los verticilos sexuales, cuando estos coinciden en el espacio y el tiempo
(Barrett, 2002). Una manera de evitar este conflicto de sexos es el desarrollo de
estrategias que separen espacialmente (hercogamia) (Webb y Lloyd, 1986) o
temporalmente (dicogamia) (Webb y Lloyd, 1986) dichos verticilos.

Resolver el conflicto entre la transferencia legitima de polen y el costo reproductivo que
provoca la interferencia de 6rganos sexuales es la causa de la gran variacion de formas

florales que existe entre las plantas. (Barrett et al., 2000). Algunos de estos polimorfismos
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usualmente van acompafiados de un sistema de autoincompatibilidad dialélica, control
esporofitico y un grupo de caracteres morfoldgicos ancilares, particularmente del estigma
y el polen (Barrett, 1992; Dulberger, 1992). Los cuatro principales polimorfismos estilares,
enantostilia, dimorfismo estilar y heterostilia (distilia y tristilia) se han originado
independientemente segun las iteracciones planta-polinizador ocurridas en las familias de
angiospermas (Barrett et al., 2000). Estos polimorfismos difieren en la posicion relativa de
los 6rganos sexuales y en el numero de morfos presentes en las poblaciones (Barrett,
2002).

La Enantostilia, conocida como “reflejo opuesto”, aparece al menos en 10 familias
angiospermas y existe en dos morfos con orientacion del estilo hacia la derecha y hacia la
izquierda (Barrett, 2002). El dimorfismo estilar incluye dos morfos de diferentes longitudes
de pistilo pero la de estambres virtualmente no varia (Lloyd y Webb, 1992) sefialando una
pobre reciprocidad entre érganos sexuales de ambos morfos (Baker et al., 2000; Arroyo et
al., 2002). Varios autores reconocen al dimorfismo estilar como una forma distinta a la

heterostilia, pero ha se demostrado que un es proceso previo a esta (Pérez et al., 2004).

Hildebrand (1866) usa, por vez primera, el término “Heterostilia” en un sentido
estrictamente morfolégico. Posteriormente, Darwin (1877) restringié su uso a los taxa en

los cuales el polimorfismo estuviera acomparado del sistema de incompatibilidad.

La heterostilia es un polimorfismo floral discontinuo con base genética, que afecta la
posicién de los érganos sexuales (androceo y gineceo) en una flor hermafrodita (Barrett,
1992), se presenta dentro de la misma poblacion con dos (distilia) o tres (tristilia) morfos
(Casper y Charnov, 1982) que difieren en la longitud relativa tanto de la altura como del
angulo que forman las estructuras sexuales con el eje principal de la planta (Ruiz-Matrtin,
2011). La heterostilia generalmente incluye reciprocidad en la disposicion de estigmas y
anteras entre los morfos florales (hercogamia reciproca), (Lloyd y Webb, 1992a). La
aparicion de estos morfos esta ligada a un sistema de incompatibilidad, es decir que no
puede ser autofecundada con polen propio. Este sistema se denomina heteromérfico (dos
morfos) y los Unicos cruces legitimos (productores de progenie fértil) son aquellos que
ocurren entre morfos distintos (Kohn y Barrett, 1992). En contraste, se ha comprobado
gue el sistema de incompatibilidad puede no existir o ser de naturaleza independiente (no
ligado) a la heterostilia (Pérez-Barrales, 2011).
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La condicion genética heterostilica determina la presencia de morfos florales diferentes
respecto a la longitud del estilo y las anteras. En las especies distilicas se encuentra un
morfo longistilo (L) y un morfo brevistilo (B) (también nombrado morfo S, del inglés short-
styled) (Pérez, 2005), que presentan, como se planteé anteriormente, sistemas de
autoincompatibilidad genética. Entre los morfos pueden existir diferencias en la cantidad,
ornamentacion, presencia de almidén y tamafo del grano de polen. Difieren también en
las papilas estigméticas, asi como, en el tamafio y la morfologia de la corola (Ganders,
1979). De forma general la distilia se encuentra mucho més distribuida que la tristilia en la
naturaleza (Barrett, 1977).

2.1.1. Significacién Funcional

Darwin (1877) fue el primero en proveer una detallada descripcién de la funcion de dos o
mas morfos de flores bisexuales que concurrian en una misma poblacién. Darwin
propuso la idea de que la dltima funcion de la heterostilia es promover la polinizacién
entre diferentes morfos, lo que debe conducir a una reduccion en la probabilidad de la
auto interferencia (impedimento fisico entre la funcion masculina y femenina en una flor).
La consecuencia mas comun de la interferencia reproductiva es la autofecundacion, que
puede ocurrir de diferentes maneras, dependiendo de si la fecundacién es intrafloral o
entre flores (geitonogamia) de la misma planta. (Barrett et al., 2000). Al evitar la
autofecundacion se favorece la calidad de la progenie Aumenta significativamente la
aptitud de la descendencia, se crea variabilidad genética. La fecundacién cruzada ayuda
en la difusion de caracteres ventajosos y elimina los genes perjudiciales. Crea nuevas
combinaciones de genes que pueden ser mas aptas que las ya existentes (Ruiz-Martin,
2011).

2.1.2. Principales modelos evolutivos

Los complejos mecanismos sexuales de los sistemas reproductivo en plantas heterostilas
mantienen, aun hoy, interrogantes para la biologia evolutiva, en cuanto a los factores que
determinan la aparicibn de estos sistemas de apareamiento (Barrett, 1992). Algunos
modelos proponen respuestas a estas cuestiones, (Baker, 1966; Charlesworth y
Charlesworth, 1979; Ganders, 1979; Lloyd y Webb, 1992a y b; Richards, 1998). Los tres
con mayor o menor apoyo, a partir de fuertes estudios realizados, segun Ferrero et al.
(2009), son:
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Charlesworth & Charlesworth (1979): Niega los postulados basicos de Darwin y se basa
en la informacion aportada por Baker (1966). Plantea como fuerza selectiva inicial: evitar
la depresion por consanguinidad (autogamia), siendo el estadio morfoldgico inicial la
homostilia (igual altura de anteras y estigmas), por tanto proponen un ancestro sin
hercogamia y autocompatible (Tabla I). Asumen que el sistema de autoincompatibilidad
evolucioné previo a las diferencias morfolégicas. Primero, una mutacion (recesiva) en el
polen, que no puede autofecundarse ni fecundar a otro individuo, se expandira al tener
mayor fitness femenino, pero estara limitado hasta que no aparezca un segundo mutante
(en el estigma) que lo hace incompatible con el polen original, pero compatible con el
nuevo polen. Surgiria asi un mecanismo incipiente de incompatibilidad dialélica, que al no
tener dimorfismo estilar-estaminal es muy ineficiente, pues soélo incluiria dos grupos de
cruzamiento perdiéndose gran cantidad de polen en polinizaciones inviables. Por ello, se
verian favorecidas mutaciones que provocaran alturas reciprocas de los 6rganos sexuales
y dimorfismos ancilares (en el polen y los estigmas). Por otro lado, es el modelo genético
que ha recibido mucho menos apoyo ya que hasta el presente soélo algunas
plumbaginaceas parecen encajar mejor en este modelo, pero las condiciones genéticas

iniciales no se han probado (Ganders, 1979).

Lloyd & Webb (1992): Reformulan de forma cuantitativa el modelo de Darwiny, en parte,
de Ganders (1979). Apoyandose en datos de historia natural y morfometria floral de un
namero de especies (Lloyd et al., 1990), proponen que el estado inicial es autocompatible
0 No y con separacion de anteras y estigma en hercogamia de aproximacion (estigma a
mayor altura que anteras). La fuerza selectiva para que aparezca y se mantenga la
heterostilia es el aumento de eficacia en la transferencia de polen (papel de los
polinizadores) y el siguiente paso la aparicion de dimorfismo estilar (hay dos longitudes de
estilo, pero la altura de las anteras virtualmente no varia). Este estadio debe ser inestable
y, por tanto, raro en la naturaleza, debiendo conducir a la hercogamia reciproca o
heterostilia por el incremento y disminucion de la altura de los estambres. Luego, aparece
el sistema de incompatibilidad dialélico ligado a los morfos y los caracteres ancilares. El
sistema genético de incompatibilidad y, por tanto, la posible depresién endogamica no
influye en las condiciones iniciales, que sélo deben cumplir ser herc6gamas de

aproximacion. (Tabla 1). Sobre la premisa de la reduccion en la probabilidad de la auto-
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interferencia se basa este modelo ecolégico. Una hipoétesis derivada de lo anterior es que
los caracteres florales pueden gobernar el efecto de la dispersiéon-deposicion del polen,
por lo que la morfologia de la flor tendria un efecto en la adquisicién del polimorfismo
estilar.

Es de sefialar que en estos dos modelos los autores proponen, de forma concordante,
que el paso intermedio en la evolucion de la heterostilia es el dimorfismo estilar
(separacion de sexos sin reciprocidad) y, finalmente el dimorfismo con reciprocidad
estricta (distilia) (Santos, 2011).

Richards (1998): Es mas complejo y exclusivamente genético. La carga genética y el
ligamiento son los factores determinantes. El sistema de incompatibilidad dialélico (con
dos grupos de cruzamiento) seria posterior y seleccionado para aumentar la eficacia en la
transferencia legitima de polen (entre morfos); los ancestros deben ser o autocompatibles
o incompatibles multialélicos (Tabla ).

De estos tres modelos cualitativamente diferentes, evidentemente el mas sencillo y con
menos asunciones es el de Lloyd y Webb (1992a; 1992b). Este modelo es el de mayor
soporte actual por ser mas reciente e incluir un planteamiento alternativo que pone mas
énfasis en la historia natural de las especies (particularmente en la biologia de la

polinizacion).

Tabla |. Modelos recientes para explicar la evolucion de la heterostilia (Arroyo, 2002)

Charlesworth y Lloyd y Webb (1992) | Richards (1998)
Charlesworth (1979)
Supuestos Compatibilidad = No necesarios Ligamiento génico
genéticos incompatibilidad 2
alelos =n alelos
Evidencias Staticeae Anchusa, Lithodora, | Primula sect. Sphondylia
(Plumbaginaceae) Narcissus,  Nivenia,
Villarsia
Modelo Si Si No
cuantitativo
Caracteres Hercogamia reciproca + | Hercogamia reciproca | Dimorfismo estilar
definitorios Inc. dialélica + rasgos
ancilares
Fuerza Depresion por | Promocién‘“fitness” Carga genética
selectiva consanguinidad masculino mediante
mediante una | una polinizacion
polinizacién cruzada eficaz
cruzada eficaz
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Esta claro que la heterostilia ha evolucionado independientemente y no de forma aleatoria
en muchas familias de las angiospermas (Lloyd y Webb, 1992a); como viene indicado por
su apariciéon en, al menos, 28 Familias pertenecientes a 15 6rdenes (Ferrero et al., 2009;
Barrett et al., 2000), pero en ninguna familia primitiva (Martin, 1967). Por esta razon es
considerado un sistema avanzado (Crowe, 1964).

2.1.3. Reciprocidad

Tradicionalmente, la hercogamia reciproca ha sido considerada como la condicion
necesaria y suficiente para caracterizar a una planta como heterostila (Ganders, 1979;
Lloyd Webb, 1992a; Barrett, 2002)

Segun los modelos que han tenido éxito en la explicacion de la evolucion de la heterostilia
la transicion entre los diferentes grados de reciprocidad ha estado presente a lo largo del
camino evolutivo de esta. Por ejemplo: el inicio de alguna situacion de hercogamia (Lloyd
y Webb, 1992) u homostilia (segun Charlesworth y Charlesworth, 1979). De forma
general, la hercogamia reciproca se incrementa en cualquier paso de la secuencia

evolutiva que conduce a la heterostilia (Sanchez et al.,2008).

La hercogamia reciproca perfecta se alcanza cuando las anteras de un morfo estan
posicionadas al mismo nivel que el estigma del otro morfo. Idealmente esto deberia ser
asi, pero en las poblaciones naturales se encuentran diferentes grados de reciprocidad
(Sanchez et al., 2008). Como resultado de la hercogamia reciproca el polen es
transportado en diferentes regiones del cuerpo del polinizador, promoviendo la
fecundacion intermorfica (Armbruster et al., 2006). Evitar la autofecundacion y promover la
fertilizacion cruzada son las mayores fuerzas selectivas responsables de la posicion

reciproca de los érganos sexuales de las plantas (LIloyd y Webb, 1992b)
2.2. Polinizacién

La polinizacion puede definirse como la transferencia de células sexuales masculinas
(polen) desde los 6rganos masculinos (anteras) de una flor, hasta la superficie receptora
femenina (estigmas) de una segunda flor (Barrios, 2008). En plantas superiores la
reproduccion sexual se lleva a cabo gracias a la polinizacion. Este proceso se realiza por
el cruce de los gametos o células reproductoras (reproduccién sexual). Se trata del cruce

8
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de un nucleo del grano de polen con un nucleo en el saco embrionario del évulo de la
planta (Raven et al., 2005). Una vez transportado, el polen puede germinar y crecer,
dando lugar a la fecundacion de la célula sexual femenina (primordio seminal) y al
posterior desarrollo de una semilla (Ollerton, 1999). La mayor ventaja que confiere la
reproduccion sexual es la variacién genética, mejorando la adaptabilidad de la progenie
para enfrentar nuevos escenarios (Harper, 1977; Proctor et al., 1996).

La polinizacion puede llevarse a cabo tanto por agentes abiéticos como biéticos (Aguiar et
al., 2012). La polinizacién abiotica es un proceso derrochador, con pocas excepciones, ya
qgue la transferencia ocurre de forma no-direccional (Faegri y van der Pijl, 1966). En
muchas angiospermas existen pruebas de que la polinizacion por el viento (anemofilia) y
el agua (hidrofilia) es un caracter adquirido, surgido a partir de la condicion primitiva de
polinizacion biética por insectos (entomofilia) y otros animales (Cox, 1991). Las flores
anemodfilas no tienen néctar ni perfume ni partes del periantio coloreadas. En cambio en la
inflorescencia en amento, cuando el conjunto de flores es agitado por el viento, la gran
cantidad de polen (pequeiio y liso) producido, es arrastrada por las corrientes de aire,
desde las anteras que cuelgan de largos filamento, hasta ser interceptados por los
estigmas que son plumosos o estan ramificados (Scagel et al., 1973). Los ejemplos del
agua como agente polinizador son infrecuentes y ocurren de formas muy especificas en

cada caso (Scagel et al., 1973).

Existe cierta evidencia de que la polinizaciébn bidtica por artrépodos precedid a la
evoluciébn de las angiospermas, pero dicha evidencia debe estudiarse mejor y
complementarse con mas datos (Ollerton, 1999). La polinizaciéon por insectos y otros
artropodos es un requisito indispensable para el 90% de las plantas con flores (Navarro,
2010), asi como para una proporcibn mucho menor de plantas con semillas (Linder,
1998).

2.2.1 Importancia

La relacion planta-polinizador es considerada un mutualismo porque la planta es
fecundada por el polinizador y los beneficios para el polinizador por parte de la planta se
resumen en la recompensa (néctar, polen, aceites, fragancias, resinas, color y olor).
(Ollerton, 1999; Trejo, 2007).
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En general las plantas con flores producen recompensas con el fin de atraer a los
polinizadores, siendo el néctar y el polen las mas habituales. La calidad y cantidad de la
recompensa puede ejercer una enorme influencia en la visita de los polinizadores
potenciales a las flores, afectando finalmente el éxito reproductivo de la planta (Barrios,
2008).

Las relaciones polinizador-planta son una clase extremadamente importante de
interaccion ecoldgica, que es no solo vital para el funcionamiento a largo plazo de los
ecosistemas terrestres (naturales y agricolas) sino también para la diversificacién

evolutiva de una gran variedad de organismos.
2.2.2. Papel de los polinizadores

Muchas angiospermas dependen de la polinizacién por animales, de estos, los insectos
son los mayores vectores de polinizaciéon (Goulson, 1999).

A pesar de la evolucién anterior, se ha sugerido que la diversificacion de los cuatro
ordenes principales de insectos polinizadores (Lepidoptera, Hymenoptera, Diptera y
Coleoptera) estuvo intimamente ligada a la diversificacion de las plantas con flores
(Labandeira y Sepkoski, 1993). Segun esta hipotesis, bastante simplista, existi6 una
retroalimentacion positiva entre la evolucion de nuevas especies vegetales y la evolucion
de nuevas especies de polinizadores. Si este fue el caso se esperaria que la historia
evolutiva de los principales érdenes de polinizadores siguiese al de las angiospermas, con
una diversificacién escalonada de insectos y plantas. A juzgar por el registro fésil, esto no
ha ocurrido (Ollerton, 1999).

Las presiones de seleccibn impuestas por los polinizadores se reflejan en las
caracteristicas florales, las cuales se consideran atributos adaptativos (Faegri y Van der
Pijl, 1971; Proctor et al.,, 1996). Stebbins (1970), postula que la seleccién natural
favorecera aquellos rasgos morfologicos, fisiologicos o ecoldgicos de las plantas que
sirvan para atraer a aquellos visitantes florales que polinizan mas eficientemente. Varios
requisitos son necesarios para que ocurra un proceso de especializaciéon hacia el
polinizador mas eficiente (Fig.1) (Gémez, 2002). Los sistemas de polinizacion
especializados son aquellos que atraen a un limitado grupo de polinizadores y las flores
reflejan el tamafo, morfologia, y el comportamiento de los polinizadores (Baker, 1961;
Faegri y Van der Pijl, 1971).
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Muchos estudios han encontrado realmente que los polinizadores ejercen seleccion
fenotipica sobre rasgos reproductivos de las plantas. Sin embargo, igual de evidente es el
hecho de que muchas especies vegetales son polinizadas por conjuntos numerosos y
taxonémicamente diversos de polinizadores (Gomez, 2002) y que los sistemas de
polinizacion generalistas son mas frecuente de lo que los criterios teéricos dictaminan
(Thompson, 2001).
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Figura 1. Representacion esquematica del proceso de seleccibn natural mediado por
polinizadores. Se indican los dos pasos o requisitos necesarios para que ocurra adaptacién a un

determinado polinizador. Tomado de Gomez (2002).
2.2.3 Sindromes de polinizacion

La biologia floral se refiere a las caracteristicas mostradas por la morfologia floral y las
caracteristicas de su polinizacion que en conjunto ayudan a inferir las formas mas
eficientes para la reproduccién, asi como las condiciones medioambientales que la
controlan. Todas estas caracteristicas, incluyendo la recompensa, que estdn asociados
con la atraccion y utilizacién de un grupo especifico de animales como polinizadores, son
conocidas como sindromes de polinizacion (Faegri y van der Pijl, 1979). Este conjunto de
caracteristicas presentadas por una flor se ha utilizado para ejemplificar el efecto de la

evolucion y particularmente de la seleccion natural. Las caracteristicas florales
11
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normalmente se consideran como atributos adaptativos que han sido el resultado de
presiones de seleccion impuestas por los polinizadores (Trejo, 2007).

2.2.4 Eficiencia de los polinizadores

La eficiencia de la polinizacion ha sido determinada como la cantidad de polen recogido
por la cantidad de polen conspecifico dejado sobre un estigma por el polinizador (Inouye
et al., 1994), es decir, el efecto de este sobre los fitness de la planta por cada visita que
efectia (Herrera, 1987). Sin embargo, la eficacia verdadera de un polinizador también
esta determinado por la proporcion de granos de polen de cada flor (Rademaker et al.,
1997).

La contribucion de la polinizacion a las plantas, eficiencia de la polinizacién, ha sido
evaluada de multiples maneras (Herrera, 1989). El enfoque basico para calcular las
habilidades de transferencia de polen, de un polinizador en particular, supone largos
periodos de observacion de las visitas a las flores y considerar variables como frecuencia
de visitas y duracion de estas (Herrera, 1989). También se ha cuantificado el nimero de
granos de polen en el cuerpo del polinizador (Primack y Silander, 1975; Mayfield et al.,
2001; Ivey et al., 2003), cantidad de polen removido (Conner et al., 1995), cantidad de
polen depositado (Conner et al., 1995), distancia del movimiento (Olesen y Warncke,
1989; Widen y Widen, 1990; Schulke y Waser, 2001) y tintura fluorescente analoga del
polen para estimar el movimiento del polinizador (Murawski y Gilbert, 1986; Adler y Irwin,
2006).

Sin embargo, ninguna de estas tecnicas de medicion brinda informacién sobre la

composicion genética o la diversidad de los granos de polen (Matsuki et al., 2008)
2.3. Género Melochia (Malvaceae)

El género Melochia pertenece a la tribu Hermannieae, subtribu Melochinae de la familia
Sterculiaceae recientemente incluida en Malvaceae (Fryxell, P.A., 2004. Sterculiaceae.
p.360-362). Son hierbas, sufritices o arbustos, generalmente tomentosos de hojas
simples y alternas, serruladas de flores actinomorfas e hipoginas, a veces con
estaminodios, fruto en capsula septicida o loculicida. El polen es liso, usualmente globular,
de 34-49um de diametro (Golberg, 1967).

12
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Melochia estd extensamente distribuido en regiones tropicales y subtropicales y poco
representado en zonas templadas (Martin, 1967). Comprende un total de 65 especies
agrupadas en cinco secciones, (Machado y Sazima, 2008), de las cuales tres contienen
representantes en Cuba, estas son, segin Rodriguez (2000):

1. Seccion Pyramis (Griseb. Fl. Brit. W. Ind.94.1859). Fruto piramidal, dehiscencia
loculicida a lo largo de la sutura dorsal, a veces también dehiscente a lo largo de la sutura
ventral y septicidas, inflorescencia usualmente opuesta a la hoja, axilar, terminal o

ambas.

Melochia tomentosa (L.Syst. ed. 10, 2:1140. 1759). Arbusto o sufratice, tomentuloso, hojas
ovadas a lanceoladas, margen crenado, inflorescencia axilar, céliz denso tomentuloso,
pétalos morados o rosados, heterostilia presente, fruto piramidal, tomentoso. Distribucién
y habitat: en bosques muy secos, bordes de caminos, matorrales, cauces de rios, areas
perturbadas, arbustales, sabanas, cardonales espinares y zonas culturizadas. 5-1200
msnm. (Ferndndez y Grande, 2007). Es autoincompatible, por lo que solo puede ser
fecundado por polinizacion intermorfica (Machado y Sazima, 2008)

Melochia parvifolia (H.B.K. Nov. Gen. & Sp. 5:325. 1823). Arbusto, tomentoso, hojas
pequefas, elipticas u obovadas, glabras a tomentuloso, margen crenulado serrado,
inflorescencia generalmente opuesta a las hojas, céliz hirsuto, pétalos blancos, heterostilia
presente, fruto pentamero piramidal, hirsuto tomentuloso. Distribucién y habitat: en
rastrojos y areas perturbadas, orillas de caminos, sabanas &ridas, médanos, pastizales,
matorrales, vegetacion inundable y campos cultivados. 10-850 msnm.

Melochia pyramidata (L. Sp. Pl. 674. 1753).Arbusto o sufratice, hirsuto, hoja lanceoladas
u ovadas, subglabras, margen crenulado serrado, inflorescencia opuesta a las hojas, caliz
hirsuto tomentuloso, pétalos morados hasta azulados, heterostilia presente fruto globular
piramidal, hirsuto tomentuloso. Distribucion y habitat: en sabanas, zonas intervenidas,

orillas de quebradas, potreros y lugares perturbados. 0-1200 msnm.

2. Seccion Mougeotia (Griseb. FI. Brit. W. Ind.94.1859). Fruto desvencijado, con
dehiscencia totalmente septicida, usualmente 5 carpelos raramente 6, semillas sin alas, a
veces pedunculo ausente sin ramas de este, hierbas o arbustos, raramente arboles de 5

m de alto.
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Melochia nodiflora (Sw. Prodr. Veg. Ind. Occ. 97. 1788). Arbusto o hierba, pubérulo, hojas
ovadas, subglabradas, margen crenulado serrado, inflorescencia axilar, caliz hirsuto,
pétalos rosados, lila hasta blancos, fruto pentagonal, hirsuto. Distribucion y habitat: en
orillas de caminos, bosques de galeria, zonas alteradas, selvas siempreverdes y sabanas.

3. Seccién Melochia (Griseb. Fl. Brit. W. Ind.94.1859). Primeramente dehiscencia
loculicida a lo largo de la sutura dorsal, luego septicida, sinus between calyx teeth
usually rounded to truncate, dorso de los carpelos del fruto redondeado, raramente

acuminado.

Melochia arenosa (Benth. Journ. Bot. 4:127. 1841). Arbusto o sufritice tomentuloso, con
hojas oblongas o lanceoladas, serradas; inflorescencia axilar, pedunculada, céliz no
acrescente y tomentoso, pétalos rosados, rojizos o morados; heterostilia presente, fruto
globoso pentagonal, hirsuto. Distribucidon y habitat: en bordes de bosques de galeria,

morichales, sabanas inundables, lagunas .0-200 msnm. A veces maleza.

Melochia manducata (Wright Anal. Acad. Ci. Med. Habana 5:241. 1868). Hierba o
sufratice, generalmente glabro, hojas lanceoladas hasta ovadas, pubérulas, margen
crenulado serrado, inflorescencia axilar, caliz glabrescente, pétalos rosados hasta
morados, fruto pentagonal globoso, con pocos pelos glandulares. Distribucion y habitat:
en pantanos y sabanas inundables, orillas de caminos. 40-100 msnm.

Melochia savannarum (Britt. Mem. Torr. Bot. Cl. 16:81. 1920). Arbusto con varias ramas
desde la base, de 0.2-0.6 m de largo; tallos jévenes tomentulosos; estipulas de 2.2-3.6
mm; apice generalmente redondeado; inflorescencia terminal, flores en racimos de 1-4
cm; fruto pentagonal globoso, hirsuto. Distribucion y habitat: himedos o secos, en

sabanas de arenas blancas, pinares arenosos.

Melochia villosa (L.)Fryxell, Syst. Bot. Monogr. 25:457). 1988. Sufratice, viloso, hojas
ovadas hasta oblongo ovadas, subglabras hasta vilosas, margen crenulado serrado,
inflorescencia terminal, cdliz hirsuto, pétalos rosados a morados, heterostilia presente,
fruto piramidal, hirsuto tomentuloso. Distribucion y habitat: en pastizales, sabanas
hamedas, matorrales, orillas de rios, morichales, chaparrales y areas perturbadas,
bosques xerdfilos, espinares y playas arenosas de rios. 50-1600 msnm.

2.3.1. Presencia de heterostilia en Melochia
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Muchas especies del género presentan heterostilia, como una forma de forzar el cruce
entre individuos distintos (Fernandez y Grande, 2007), mayormente distilos (Machado y
Sazima, 2008), de hecho, la distilia es el atributo mas frecuente en el género Melochia, sin
embargo, los morfos florales no siempre estan representados en las especies, ademas en
algunos casos el grado de autoincompatibilidad puede variar considerablemente, (Martin
1967; Ramirez y Brito, 1990).

Frecuentemente se encuentran diferencias morfométricas entre los morfos florales de los
taxa distilos (Hernandez y Ornelas, 2003) incluidas las especies de Melochia (Martin
1967; Machado y Sazima 2008). Estas y otras diferencias entre el morfo S y el morfo L
son consideradas complementarias del dimorfismo floral (Hernandez y Ornelas 2003), y
contribuye a la funcionalidad de los sistemas distilicos (Ganders 1979).

2.3.2. Polinizadores del género Melochia

Las especies de Melochia son polinizadas por una gran diversidad de insectos (Ramirez y
Navarro, 2010), que pueden tener un papel relevante en la transferencia selectiva de
polen (Pérez-Barrales, 2011), lo que permite su clasificacion como sistemas de
polinizacion generalista. Sin embargo, la abundancia relativa de cada grupo o clase de
insectos varia segun las especies de plantas (Ramirez y Navarro, 2010).

La polinizacidbn méas generalizada se correlaciona con la morfologia y el color de las flores,
asi, flores abiertas y con tubos florales cortos permiten visitas no especializadas de
insectos con piezas bucales cortas; el color blanco en las flores, refleja todas las
longitudes de onda en la misma proporcion y por lo tanto, puede ser visto por un gran
espectro de visitantes (Kevan, 1978), en cambio, los colores rosado o purpura
(predominantes en el género) son muy atractivo para los himenépteros (Goldberg, 1967).

Los cuatro oOrdenes principales de insectos polinizadores (Lepidoptera, Hymenoptera,
Diptera y Coleoptera), son grosso modo, los mayores vectores de polinizaciéon en el
género, destacandose Hymenoptera como el mas frecuente. (Machado y Sazima, 2008),
mientras, Lepidoptera puede ser relativamente importante. Diptera y Coleoptera son
escasos o0 ausentes (Ramirez y Navarro, 2010).
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3. MATERIALES Y METODOS
Especies y areas estudiadas

Melochia pertenece a la tribu Hermannieae, subtribu Melochinae de la familia
Sterculiaceae recientemente incluida en Malvaceae. Son hierbas, sufritices o arbustos,
generalmente tomentosos de hojas simples y alternas, serruladas, de flores actinomorfas
e hipdginas, a veces con estaminodios, fruto en capsula septicida o loculicida (Fernandez
y Grande, 2007). El género comprende unas 60 especies completamente distribuidas en
el tropico y de menos distribucion en zonas templadas (Martin, 1967). En Cuba se han
registrado nueve especies pero tres de ellas solo se conocen a partir de un Unico registro
(Rodriguez, 2000).

Por tanto, del género, se trabaj6é con cinco especies distilas (dos morfos florales)
(Melochia parvifolia, M. pyramidata, M. savannarum, M. Tormentosa y M. villosa) y una
especie monomodrfica (M. nodiflora). Se trabajaron dos poblaciones por especie, para un
total de 12 poblaciones.

Los muestreos se realizaron en cinco provincias: Pinar del Rio, Villa Clara, Cienfuegos,

Camaguey, Santiago de Cuba y el municipio especial: Isla de la Juventud (Tabla II).

Tabla Il. Localidades de las 12 poblaciones muestreadas de seis especies del género
Melochia.

Especie Localidad Coordenadas
Melochia savannarum | San Ubaldo, Pinar del Rio 22°07'00"N 84°00'22"0
Melochia savannarum | Siguanea ,Isla de la Juventud 21°37'56"N 82°57'45"0
Melochia parvifolia Cumanayagua, Cienfuegos 22° 7'11"N, 80°12'59"0O
Melochia parvifolia Ciudad Camagiey, Camaguey 21°23'38"N, 77°53'4"0O
Melochia pyramidata Jardin Botéanico de Villa Clara, Villa Clara | 22°20'90"N, 80°00'15"O
Melochia pyramidata Ciudad Camagiey, Camaguey 21°23'38"N, 77°53'4"0O
Melochia villosa Aguada de Pasajeros, Cienfuegos 22°25'6"N, 80°49'1"O
Melochia villosa Florida, Camaguey 21°28'58"N, 78°18'5"0
Melochia tomentosa Playa Verraco, Santiago de Cuba 19°53'35"N, 75°34'8"0
Melochia tomentosa Santa Lucia, Camaguey 21°40'95"N, 77°00'15"O
Melochia nodiflora Jardin Botéanico de Villa Clara, Villa Clara | 22°20'90"N, 80°00'15"O0
Melochia nodiflora Ciudad Camaguey, Camaguey 21°23'38"N, 77°53'4"0O
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3.2. Morfometria floral y reciprocidad

En cada poblacion de las especies distilicas, se colectaron hasta 100 flores para el estudio
morfométrico. En el laboratorio se diseccionaron las flores y se tomaron fotografias de
cada muestra. Mediante el programa estadistico ImageJ (Rasband, 1997- 2004), se midi6
el largo de un pétalo, longitud del estilo, longitud del estigma y longitud de los cinco
estambres (Figura 2). Los datos se promediaron, por morfo, en cada poblacion. Ademas,
se introdujeron en el programa: RECIPRO version 2.0 (Sanchez et al., 2013), con el cual
se calcul6 la reciprocidad para cada poblacion.

Figura 2. Variables medidas para la caracterizacion de la morfometria floral de las poblaciones y
especies de Melochia: 1) Longitud dl pétalo; 2) longitud del estilo; 3) longitud del estilo y 4)
longitud de los estambres (hasta el punto de insercién de la antera. A) flor brevistila (morfo S); B)
flor longistila (morfo L). llustracién: Arnaldo Toledo; a partir de flores de Melochia savannarum .

3.3. Ecologia de la polinizacion

La caracterizacion de los polinizadores se realizé, en cada poblacion, mediante 20 horas
de observacién desde la apertura floral (en las primeras horas de la mafiana) hasta la
senescencia (en horas de la tarde). En las observaciones se registr6: especie
polinizadora, hora de visita del polinizador, total de flores visitadas, morfo floral previo y
morfo floral posterior que visita y estructuras del polinizador que hacen contacto con los
organos reproductivos en la flor. Se calcularon las tasas de visita del conjunto de
polinizadores para cada hora del dia, mediante la siguiente ecuacion: Tasa de visita = No.

17



Materiales y Métodos

de visitas/ No. de flores observadas en ese periodo/ No de veces que se realizaron
observaciones en ese intervalo de tiempo. Se determindé ademas que porciento, del total
de visitas recibidas por las plantas, corresponden a cada especie de polinizador mediante
la ecuacion: Porcentaje de visitas = No. de visitas del polinizador / No. total de visitas
recibidas por la planta. Para la identificacion de las especies polinizadoras del género
Melochia se colectaron hasta cinco individuos por especies. Estos fueron identificados
hasta el minimo nivel taxondmico posible con ayuda de especialistas de la Universidad
Central “Marta Abreu” de Las Villas, Universidad de la Habana y BIOECO.

3.4. Eficiencia de polinizadores

Para determinar la eficiencia de los polinizadores se realizaron preparaciones fijas, de
estigmas y anteras de 25 flores polinizadas tras una Unica visita del polinizador. De esta
forma, se estimé la cantidad de granos de polen que recolecta el polinizador y se
cuantificé la cantidad de granos que deposita en los estigmas. Por otra parte, se
realizaron y cuantificaron cinco preparaciones de flores embolsadas, pero no visitadas,
como control de la manipulacion realizada a las flores. También se realizaron conteos de
la produccion de granos de polen, a partir de 20 botones florales, 10 por morfo floral. En el
caso de la especie monomorfica se realizaron preparaciones, solo, de 10 botones florales.
En cada poblacién se calculd la eficiencia general de los polinizadores (Eg) a partir de la
estimacioén de la eficiencia en acometer las funciones femenina (Ef) y masculina (Em) de
las flores, ademas de la relativa importancia de cada polinizador atendiendo a su
porciento de visitas (V): Eg= Z [(Em*Ef)* V]

Ademas, se cuantificé la produccion de flores, frutos y semillas en ocho ramas (10 en la
especie monomorfica), de cada morfo, como medida general del éxito reproductivo de la
poblacion. Se determind si existian diferencias significativas, o no, entre las plantas
longistilas (morfo L) y brevistilas (morfo S) a través de la t de student.

3.5 Eficiencia de polinizadores y reciprocidad

Se analiz6 la posible relacion entre la eficiencia de los polinizadores y el indice de
reciprocidad obtenido en cada poblacion, a través de una regresion lineal simple (Zar,
1999), con el programa PAST (Hammer et al., 2001).
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4. RESULTADOS
4.1. Morfometria floral y reciprocidad

En la tabla Ill se muestran los promedios de las longitudes del pistilo, un pétalo y cinco
estambres de flores de ambos morfos florales y la desviacion estandar. La morfometria
de las flores, en promedio, mostré que no existen diferencias en la longitud de la corola
entre morfos florales (S y L). Las longitudes de los 6rganos sexuales (pistilo y estambres)
resultaron diferentes entre morfos, como era de esperar entre los morfos florales. Esto
evidencia la existencia de una separacion espacial (hercogamia) entre anteras y estigmas
de cada morfo.

En la comparacion de las cinco especies distilas de Melochia se encontré que el mayor
indice de reciprocidad, intrapoblacional, lo tiene M. tomentosa en playa Santa Lucia,
Camaguey, y el menor, M. villosa, en Florida, Camagiey. Mientras que la especie con
menor Yy mayor diferencia de indice de reciprocidad entre las poblaciones son M.
parvifolia y M.villosa, respectivamente (Figura 3).
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Figura 3.indice de reciprocidad, segin Sanchez et al. (2013) de 10 poblaciones pertenecientes a
cinco especies distilas de Melochia. 1: M. parvifolia, Cumanayagua, Cienfuegos; 2: M. parvifolia,
Camaguey; 3:M. tomentosa, playa Verraco, Santiago de Cuba; 4:M. tomentosa, playa Santa
Lucia, Camaguey; 5: M. villosa, Florida, Camagiey; 6: M.villosa, Aguada de Pasajeros,
Cienfuegos; 7: M. savannarum, San Ubaldo, Pinar del Rio; 8: M. savannarum, Isla de la Juventud;
9: M. pyramidata, Ciudad de Camagley, Canagiey; 10: M. pyramidata, Universidad Central de
Las Villas, Villa Clara.
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Tabla 1ll. Promedio de la longitud del pistilo, un pétalo y los estambres de flores de cinco especies distilas del género Melochia. En cursivas se

muestran los valores de las desviaciones estandar, para cada variable.

No. total de flores

Longitud de la Corola

Longitud del Pistilo

Longitud de Estambres

No. Especie Localidad 1 S L S L S L S

1 | Melochia parvifolia Cumanayagua, Cienfuegos 43 41 12,36 12,45 9,00 5,04 4,68 7,99
1,29 1,16 0,95 0,42 0,42 0,75

2 | Melochia parvifolia Ciudad Camaguey, Camagiey 27 11 11,00 9,38 7,59 4,00 3,00 7,57
2,00 0,97 1,07 1,00 1,00 0,86

3 | Melochia pyramidata | Ciudad Camagiiey, Camagiey 24 30 5,19 5,98 3,01 1,84 2,07 3,35
0,57 0,55 0,51 0,28 0,36 0,60

4 | Melochia pyramidata | Jardin Botanico Santa Clara, Villa Clara 11 15 7,07 7,54 5,40 3,98 2,75 4,82
0,66 0,71 0,82 0,69 0,58 0,50

5 | Melochia tomentosa | Playa Verraco, Santiago de Cuba 39 23 9,37 8,32 7,58 4,22 4,38 6,52
1,44 0,93 1,32 0,58 0,69 1,05

6 | Melochia tomentosa | Playa Santa Lucia, Camagiey 29 31 9,76 9,46 7,50 3,25 3,28 7,36
1,27 0,84 0,83 0,55 0,57 0,69

7 | Melochia villosa San Jerdnimo, Florida, Camagiiey 14 21 10,32 9,72 7,35 4,45 4,02 5,43
1,34 1,62 0,82 0,57 0,53 0,81

8 | Melochia villosa Aguada de Pasajeros, Cienfuegos 18 24 10,82 11,01 7,46 5,18 4,16 6,27
0,67 1,22 0,59 0,47 0,36 0,67

9 | Melochia savannarum | San Ubaldo, Pinar del Rio 25 24 5,77 6,07 3,78 2,82 1,87 3,35
0,72 0,60 0,54 0,33 0,36 0,40

10 | Melochia savannarum | Isla de la Juventud 30 32 7,38 7,79 4,98 3,32 2,68 4,26
1,04 1,34 0,80 0,75 0,31 0,79

20




Resultados

4.2. Ecologia de la polinizacién

En la caracterizacién de los polinizadores se observé que las poblaciones de Melochia, en

Cuba, tienen sistemas de polinizacion generalistas (Anexo 1). Se identificé el orden

Hymenoptera como el mas frecuente en todas las poblaciones (Tabla V).

Tabla IV. Morfoespecies de polinizadores mas frecuente en cada poblacion de Melochia.

Especies de Melochia

Poblaciones

Polinizador mas
frecuente

M. nodiflora Ciudad de Camaguey, Camaguey. Exomalopsis pulchella
Universidad central de Las Villas (UCLV). | Exomalopsis pulchella
M. parvifolia Ciudad de Camaguey, Camaguey. Apis mellifera

Cumanayagua, Cienfuegos.

Apis mellifera

M. pyramidata

Ciudad de Camaguey, Camaguey.

Exomalopsis pulchella

Universidad central de Las Villas (UCLV).

Lasioglossum parvum

M. savannarum

Isla de la Juventud.

Lasioglossum parvum

San Ubaldo, Pinar del Rio.

Lasioglossum parvum

M. tomentosa

Playa Santa Lucia, Camaguiey.

Xylocopa cubaecola Lucas

Playa verraco, Santiago de Cuba.

Apis mellifera

M. villosa

Florida, Camagtiey.

Capsomeris atrata

Aguada de Pasajeros, Cienfuegos.

Apidae spp. 1

Tasas de visitas

Se encontré que, de forma general, la hora de mayor actividad de polinizadores del

género Melochia, es en horas de la mafiana, entre las 9:00 y las 11:00 y, en la tarde, entre

las 15:00 y las 16:00. La menor actividad se reportd entre las12:00 y 13:00 horas (Figura

4).
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Figura 4. Tasas de visitas de los polinizadores, en 12 poblaciones de Melochia.

M. nodiflora (A: Universidad Central de Las Villas; B: ciudad de Camaguey), M. parvifolia (A:
Cumanayagua, Cienfuegos; B: ciudad de Camaguey), M. pyramidata (A: Universidad Central de
Las Villas; B: ciudad de Camaguey), M. savannarum (A: Isla de la Juventud; B: San Ubaldo, Pinar
del Rio), M. tomentosa (A: Playa Santa Lucia, Camagiey; B: Playa Verraco, Santiago de Cuba),
M. villosa (A: Florida, Camaguiey; B:Aguada de Pasajeros, Cienfuegos).

4.3. Eficiencia de polinizadores

Los valores de eficiencia de la polinizacion para cada morfo-especie de polinizador, de
forma general, resultaron bajos (Tabla V). En las poblaciones, el valor general en

acometer las funciones femenina y masculina, también, resultaron bajos (Tabla V).

La produccion de flores fue significativamente diferente en la especie M. parvifolia
(poblacién de Cumanayagua, Cienfuegos), M. villosa (poblacién de Florida, Camagley) y
M. pyramidata (poblacion de ciudad de Camagley, Camagiey). En el resto de las
especies no se encontraron diferencias (Anexo 2; Anexo5). Se encontré que la produccion
intermérfica de frutos y semillas, no present6 diferencias significativas, aclarando que, en
la especie M. villosa de la localidad de Florida (Camagtiey), no se encontro fructificacion
en los morfos (Anexo 2; Anexo 3; Anexo 4; Anexo 5).

En la comparacion entre pares de poblaciones, para cada especie, se encontré que la
produccién de flores, en promedio, fue mayor para M. nodiflora, en la poblacién de la
Universidad Central de Las Villas (UCLV), Villa Clara. Para M. pyramidata, la mayor
produccién se encontré en la poblacion de la UCLV. Para M. tomentosa el mayor
promedio de produccion de flores se encontré en Playa Santa Lucia, Camagtiey. En el
caso de M. parvifolia la mayor floraciébn ocurrio en la poblacion de Cumanayagua,
Cienfuegos. M. savannarum, en Isla de la Juventud, resulté en promedio, mas productiva
qgue la poblacion de San Ubaldo, Pinar del Rio. Entre las poblaciones de M. villosa, la
poblacion de Aguada de pasajeros result6 la de mayor floracién (Anexo 2).

Entre las poblaciones de M. nodiflora, el mayor promedio de produccion de frutos, se
encontr6 en la UCLV. La mayor fructificacibn de M. pyramidata se encontré en la
poblacion de la ciudad de Camagiey. La poblaciéon de Playa Santa Lucia, fue la mas
productiva, para la especie M. tomentosa. Para M. parvifolia, la poblacion con mayor
produccién de frutos resulto la de la ciudad de Camagley. En la especie M. savannarum
resulto mayor la poblacion de San Ubaldo, Pinar del Rio. La poblacién, de M. villosa en
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Aguada de Pasajeros, Cienfuegos, tuvo mayor fructificacion, ya que, en el muestreo
realizado en la poblacién de Florida, Camaguey, la produccién fue nula (Anexo 3).

La mayor produccion de semillas de cada especie, se corresponde con la mayor
produccién de frutos en casi todas las poblaciones, excepto para M. savannarum, donde

el mayor promedio de produccién se encontrd en Isla de la Juventud (Anexo 4).
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Tabla V. Valores de eficiencia de algunas morfoespecies de polinizadores en 12 poblaciones, pertenecientes a seis especies, del género Melochia.
M. savannarum: A) San Ubaldo, Pinar del Rio; B) Isla de la Juventud; M. parvifolia: A) ciudad de Camagley, Camagiey, B) Cumanayagua,
Cienfuegos; M. pyramidata: A) UCLV, Villa Clara, B) ciudad de Camaguiey; M. tomentosa: A) Playa Verraco, Santiago de Cuba, B) Playa Santa
Lucia, Camaguey; M. villosa: A) Florida, Camaguley, B) Aguada de Pasajeros, Cienfuegos; M. nodiflora: UCLV, Villa Clara, B) ciudad de Camaguey,
Camaguey.

Z
o

O~NO O WN B

Especies

Agraulis vanillae insularis
Anartia jatrophae guantanamo
Apidae spp. 1

Apidae spp. 3

Apis mellifera
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Choranthus radians
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Diptera spp. 4

Diptero spp. 3
Exomalopsis pulchella
Formidae spp. 1

Geron sp.

Heliconius chautonia ramsdeni
Hemiargus hanno filenus
Lassioglosum parvum
Lepidoptera spp. 1
Megachile poeyi
Nomada cubensis
Oarisma nanus
Ocyptamus sp2.
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Pyrgus oileus oileus
Pyrisitia daira

Synapte malitiosa
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0.1205
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A
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4.4. Eficiencia de polinizadores y reciprocidad

En el andlisis de la relacion entre la eficiencia de polinizadores y reciprocidad no se
encontron diferencias significativas (figura 5). EIl estadistico R-Cuadrada indica que el
modelo ajustado explica solo un 3,0272% de la variabilidad en eficiencia de los
polinizadores. Esto indica una relacion relativamente débil entre la reciprocidad y la
eficiencia de los polinizadores.

Eficiencia polinizadores = 0,0625295 + 0,0596154*Reciprocidad
Rcuadrada= 3.0272, P= 0.6307

o

=

©
T

Eficiencia polinizadores
o
|_\
w
T

Reciprocidad

Figura 5. Relacion entre la eficiencia de los polinizadores y la reciprocidad de la altura de
estigmas y anteras en el género Melochia.
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5. DISCUSION
5.1. Morfometria floral y reciprocidad

De acuerdo con las mediciones morfométricas, la longitud de la corola en el género
Melochia no presenta diferencias entre morfos (L y S) (Tabla Ill). Sin embargo, varios
autores afirman que las diferencias en el tamafio y la morfologia de la corola es una
caracteristica comun, entre los morfos florales de especies heterostilas (Ganders, 1979).
Posiblemente, en el caso de Melochia, la ausencia de diferencias en el despliegue floral
entre los morfos, venga compensada con una mayor produccién de flores por parte de

uno de los morfos (ver Anexo 2; Anexo 5).

Las poblaciones de especies de Melochia, en Cuba, presentan altos indices de
reciprocidad (mayores que 0.5) en la altura de estigmas y anteras de morfos contrarios
(Sanchez et al., 2013), donde el maximo valor es 1. Este resultado contrasta con lo
planteado por Faivre y McDade (2001), quienes sefalan la pobre reciprocidad que existe
en muchos taxa distilos. En las poblaciones muestreadas, el mayor indice de reciprocidad
lo presenta Melochia tomentosa (0.90) en Playa Santa Lucia, y el menor valor pertenece
a Melochia villosa (0.62) en la poblacion de Florida, Camaguey (Figura 3). Estos valores
demuestran que, probablemente los granos de polen, de las especies del Melochia
estudiadas (se excluye la especie monomorfica), deben ser transportados sobre regiones
especificas en el cuerpo del polinizador, lo que favorecera la fecundacién intermorfica,
como ha planteado anteriormente Massinga et al. (2005). De acuerdo con la condicién
hercogama que se observé en las flores de Melochia y la alta reciprocidad que presenta
el género se puede pensar que la estabilidad de la heterostilia en el género esta
asegurada, ya que, segun Sanchez et al. (2008), la proporcion de polen legitimo
depositado sobre estigmas apropiados de flores hercogamas seria mayor cuando son
mas reciprocas. Sin embargo, en la naturaleza, no es frecuente la hercogamia reciproca

perfecta (Sanchez et al., 2008).
5.2. Ecologia de la polinizacion

Durante la investigacién se encontr6 que las poblaciones de especies del género
Melochia en Cuba son polinizadas por sistemas generalistas, que incluyen cuatro ordenes
de insectos polinizadores, estos son, Lepidoptera, Hymenoptera, Diptera y Coleoptera

(Anexo 1), como se ha reportado por varios autores (Lemus-Jiménez y Ramirez, 2003;
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Ramirez y Navarro, 2010). En el caso de las especies de Melochia esto puede deberse a
las inflorescencias axilares, los colores rosados intensos, violaceos y blancos de las
flores y a la disponibilidad de recompensas de polinizacion, tales como, polen y néctar.
Ademas esto se corresponde, y pudiera explicar, el predominio del orden Hymenoptera,
como polinizadores més frecuentes en todas las poblaciones muestreadas, si se atiende

al sindrome de polinizacion por abejas (Van der Pijl y Donson, 1966).

Las mayores tasas de visitas de polinizadores, se reportan entre las 9:00 y las 11:00 y
entre las 15:00 y las 16:00. El horario de menor actividad resulté de 12:00 a 13:00 (Figura
4). Esto debe estar dado por la conducta de forrajeo de especies de Himendpteros, las
cuales, tienen gran actividad en horas de la mafana, poca actividad en horas del
mediodia y nuevamente un aumento de la actividad de polinizacion en horas de la tarde
(Van der Pijl y Donson, 1966). Las bajas tasas de visitas que se observaron en algunas
especie, tales como, M. savannarum (en San Ubaldo, Pinar del Rio), M. tomentosa (en
Playa Verraco, Santiago de Cuba) y M. villosa (Florida, Camaguey) (Figura 4),
posiblemente se deba a factores climaticos, ambientales, geogréficos e intrinsecas a cada
localidad donde se realizaron los muestreos. Algunas poblaciones como las de M.
tomentosa (en Playa Verraco, Santiago de Cuba) y M. villosa (Florida, Camaguey) han
sufrido los efecto de disturbios antrépicos, tales como incendios y manejos diversos en el
uso de la tierra, respectivamente. Ademas, la composicién y abundancia del conjunto de
polinizadores puede variar incluso de forma estacional, dentro de un Unico periodo

reproductivo de la planta. (GGmez 2000a, 2000b)
5.3. Eficiencia de polinizadores

A pesar de los bajos valores obtenidos en la eficiencia de la polinizacion, se pudiera
pensar que, en Melochia la dispersion — deposicion legitima de polen (funcién femenina
masculina), es suficiente para promover la fertilizacion cruzada (entre morfos) atendiendo
a los valores de produccion de frutos y semillas encontrados (Anexo 3; Anexo 4). Estos
resultados también se corresponden con los planteamientos de Inouye et al. (1994), en
relacion a la eficiencia de la polinizacion, los cuales plantean que la polinizacion también
esta dada por la produccion total de polen en taxa distilos. Sistemas mas eficientes, en la
transferencia de polen, requeriran de una menor produccion de polen para garantizar el
éxito de la polinizacion. Por lo tanto, a partir de los valores de produccion total de polen,

gue se observé en las especies de Melochia y la produccién de frutos y semillas
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encontrada, se puede decir que la eficiencia de la polinizacién es suficiente para
garantizar el éxito reproductivo de las poblaciones. Sin embargo, se ha demostrado que
pueden ser factores intrinsecos a la eficiencia femenina o masculina de los morfos, y no
las diferencias en actividad de los polinizadores, los que determinan las diferencias
encontradas en la eficiencia reproductiva (Dominguez et al., 1997).

El analisis de eficiencia de polinizadores se determind, principalmente, en los érdenes
Hymenoptera y Lepidoptera (los mas representados). Los resultados mostraron al orden
Hymenoptera como el de mayor eficiencia en la mayoria de las poblaciones, en contraste
a resultados obtenidos por Ferrero et al. (2011), donde el orden Lepidoptera fue el de
mayor eficiencia. Esto podria responder a las particularidades de la morfologia floral y al

sindrome de polinizacion de Melochia, como se plante6 anteriormente.

Los bajos valores de la eficiencia del conjunto de polinizadores, a nivel poblacional,
podrian estar influenciados, también, por las bajas frecuencias de visitas encontradas en
muchos casos (Anexo 1). En las poblaciones de M. nodiflora se observan los mayores
valores, los cuales, posiblemente, representan un sesgo, ya que la menor hercogamia que
se observa en la especie, facilita la autofecundacién en esta especie autocompatible
(Ramirez y Navarro, 2010).

5.4. Eficiencia de polinizadores y reciprocidad

La ausencia de una relacion significativa entre la eficiencia de los polinizadores y la
reciprocidad, esperada al seguir los predicciones de Darwin (1877), se contrapone a los
resultados de Ferrero et al. (2011). Estos autores si encontraron relacion significativa, y
positiva, entre estas variables en las poblaciones de Lithodora y Glandora (Boraginaceae)
estudiadas, excepto para Glandora diffusa. La relacion relativamente débil en el género
Melochia (figura 5), posiblemente se deba a la variabilidad observada en la conducta de
los polinizadores en el forrajeo, como por ejemplo, Lassioglosum parvum. Esta es una
especie recolectora de polen y néctar pero cuya conducta evidencia una exhaustiva
recoleccion del primero segun se pudo apreciar en las observaciones de campo. Por otra
parte, la morfologia floral de Melochia, caracterizada por la ausencia de tubo floral, a
diferencia de la mayoria de las flores de taxa heterostilos (Lloyd Y Webb, 1992a) podria
afectar la relacion con los polinizadores y por tanto la eficiencia de los mismos durante la

basqueda de la recompensa floral. También la densa disposicion de las flores en la
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inflorescencia, podria atentar contra la eficiente funcion de especies de polinizadores de
gran talla, como es el caso de Xylocopa cubaecola. Esta especie recolecta polen en las
regiones posteriores del cuerpo cuando, en ocasiones, hace contacto de forma accidental
con otras flores de la misma inflorescencia, pero distintas a las que explota como recurso

trofico.
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. CONCLUSIONES

Las especies del género Melochia, en Cuba, no poseen diferencias morfoldgicas,
entre morfos florales, en cuanto al tamafio de la corola y presentan un alto indice de

reciprocidad, ya que, en todas las poblaciones estudiadas el valor es mayor que 0.5.

Las especies de Melochia tienen sistemas de polinizaciébn generalistas, donde el
orden Hymenoptera es el mas frecuente y Lepidoptera el mas diverso.

Los polinizadores de las especies cubanas de Melochia, presentan baja eficiencia en
acometer las funciones femenina y masculina de las flores, tanto a nivel poblacional

como a nivel especifico (para cada morfoespecie de polinizador).

La ausencia de una relacion significativa entre la eficiencia de polinizadores y la
reciprocidad entre la altura de estigmas y anteras, en las especies de Melochia en
Cuba, podria apuntar a que los polinizadores no juegan el papel esperado de las
predicciones de Darwin y del modelo evolutivo de Lloyd y Webb, pero este resultado
parece estar relacionado con las particularidades de la morfologia floral de las
especies de Melochia.
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ANEXO 1. Porcentajes de visitas de las morfoespecies que visitan a 12 poblaciones, de seis especies, del género Melochia.

M. savannarum: A) San Ubaldo, Pinar del Rio; B) Isla de la Juventud; M. parvifolia: A) ciudad de Camaguey, Camaguey, B) Cumanayagua,
Cienfuegos; M. pyramidata: A) UCLV, Villa Clara, B) ciudad de Camaguey; M. tomentosa: A) Playa Verraco, Santiago de Cuba, B) Playa Santa
Lucia, Camaguey; M. villosa: A) Florida, Camaguey, B) Aguada de Pasajeros, Cienfuegos; M. nodiflora: UCLV, Villa Clara, B) ciudad de Camagtuey,
Camaguey.

M. savannarum M parvifolia M. pyramidata M. tomentosa M villosa M. nodiflora

No. Especies A B A B A B A B A B A B
1 Hemiargushannofilenus 0.0455 0.1514 0.0004 0.0003 0.0319 0.0096 0.0064 0.0101 0.0527
2 Lassioglosumparvum 0.3182  0.4930 0.5059 0.0335 0.0136 0.1315 0.0077 0.1616
3 Pyrisitiadaira 0.0114  0.0423 0.0006 0.0155 0.0010 0.0192 0.0094 0.0179
4 Calisto herophileherophile 0.3068 0.0211 0.0011 0.0021 0.0219 0.0094 0.2077 0.0012
5 Choranthusradians 0.0004 0.0018 0.0096 0.0128 0.0008 0.2441 0.0714
6 Apis mellifera 0.0176 0.9770 0.8460 0.0839 0.0795 0.2500 0.3746
7 Anartiajatrophaeguantanamo 0.0149 0.0021 0.0273 0.0125 0.0589 0.0105
8 Exomalopsispulchella 0.0003 0.1750 0.7754 0.2202 0.6048 0.6663
9 Agraulisvanillaeinsularis 0.0013 0.0039 0.0082 0.0019 0.2051 0.0047

10 Hemiargusammonammon 0.0455 0.0018 0.0256 0.0235 0.0030

11 Cymaenestripunctus 0.0035 0.0228 0.0216 0.0065 0.0119

12 Ascia monuste 0.0003 0.0027 0.0287 0.0064 0.0944

13 Dipterospp. 3 0.0164 0.0014 0.0094 0.0774 0.0161

14 Nomadacubensis 0.0110 0.1190 0.0310 0.0644
15 Apidaespp. 1 0.0009 0.0055 0.4821 0.0012
16 Capsomeristrifasciata 0.0227  0.0669 0.3615

17 Urbanusdorantessantiago 0.0007 0.0154 0.0018

18 Megachilepoeyi 0.0106 0.0003 0.3846

19 Xylocopa cubaecola 0.0042 0.0196 0.5043

20 Centris poecila 0.0148 0.0513 0.0039

21 Pyrgusoileusoileus 0.0003 0.0346 0.0077

22 Dipterospp. 2 0.0078 0.0091 0.0192

23 Diptera spp. 4 0.0081 0.0094 0.0042

24 Oarismananus 0.0227  0.0106

25 Synaptemalitiosa 0.1477  0.0141

26 Pyrisitiasp. 0.0810 0.0003

27 Stictiasignata 0.0808 0.0006

28 Lepidoptera spp. 1 0.0009 0.0064

29 Dipterosp. 0.0046 0.0012

31 Junoniacoenia 0.0176



32
33
34
35
36
37
38
39
40
41
42
43
44
45
46
47
48
49
50
51

Mesopliaazurea 0.0563
GlyptegeraeuspunctatissimusBoheman
Cryptocephalusmarginicollis

Hylephilaphylaeus

Nomia (Acunomia) robinsoni

Augochlora (Augochlora) elegans

Pyrisitia dina

Heraclidesandraemonandraemon
Heliconiuschautoniaramsdeni
Pachodynerushasidens

Capsomerisatrata

Geronsp. 0.0795
Ocyptamussp.

Ocyptamussp?2.

Sphecidae sppl. 0.0070
Formidaespp. 1

Apidae spp2.

Diptera spp. 1 0.0070
Diptera spp. 5

Dipterospp. 6

0.0012
0.0003

0.0155
0.0036
0.0009
0.0082

0.0009
0.0018

0.0128

0.1174
0.0704

0.0094

0.0351
0.0185

0.0030

0.0398
0.0012



ANEXO2. Promedio de la produccion de flores en las dos poblaciones de seis especies del género Melochia.

M. nodiflora M. pyramidata M. tomentosa
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ANEXO 3. Promedio de la produccion de frutos en las dos poblaciones de seis especies del género Melochia.

M. nodiflora M. pyramidata M. tomentosa
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ANEXO 4. Promedio de la produccion de semillas en las dos poblaciones de seis especies del género Melochia.

M. nodiflora M. pyramidata M. tomentosa
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ANEXO 5. Valores

de t student y p segun la produccion de flores frutos y semillas en 10 poblaciones distilas del género Melochia.

_ L, Flores Frutos Semillas
Especie Poblacion t student | Valordep t student | Valordep |tstudent | Valordep
San Ubaldo, Pinar del Rio 1,668 0,117 1,128 0,278 1,361 0,194
M. savannarum Isla de la Juventud 1,380 0,189 0,458 0,653 0,611 0,550
Playa Santa Lucia, Camagley 1,299 0,214 -0.038 0,969 -0,022 0,982
M. tomentosa Playa Verraco, Santiago de Cuba 20,197 0,846 -1,902 0,077 -1,866 0,083
Cumanayagua, Cienfuegos -2,247 0,041* -1,411 0,179 1,436 0,172
M. parvifolia Ciudad Camagiiey, Camagiiey 1,017 0,326 0,800 0,436 0,868 0,399
Aguada de Pasajeros, Cienfuegos -1,081 0,297 -0,646 0,528 -0,667 0,51528
M. villosa San Jerénimo, Florida, Camagiey -2,597 0,014* - - - -
Jardin Botanico Santa Clara, Villa Clara -0,410 0,687 -0,653 0,524 -0,105 0,917
M. pyramidata Ciudad Camagey, Camagiiey 3,526 0,003* 1,074 0,300 1,059 0,307

(*): Valores de p<0,05




