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RESUMEN

Se estudio la biologia reproductiva de Amasonia campestris en los Altos Llanos Cen-
trales venezolanos. Las flores abren entre las 3:30 y las 7:00 h, con una longevidad de dos
dias. Las flores son protandras, y el niimero de flores abiertas por inflorescencias por dia va-
riade 1a5(X =2,2, DS =2,3). El néctar es producido y acumulado en la cavidad basal de la
corola. La secrecion de néctar comienza a las 7:00 y se prolonga hasta las 13:00 h. El volu-
men total de néctar por flor durante los dos dias de actividad floral vari6 entre 8,55y 35,15
ml/flor, conunamediade 21,75 ml (DS =9,19). Las flores de A. campestris son visitadas por
cuatro especies de mariposas de la familia Pieridae y tres especies de colibries. La actividad
de los colibries fue mayor en horas de la mafiana y de la tarde y las visitas de las mariposas
fueron mucho mas frecuentes en horas del medio dia independientemente de la densidad de
plantas, aunque la tasa de visitas de mariposas y colibries fue estadisticamente mayor a alta
densidad de plantas. El patrén de produccion de néctar esta positivamente correlacionado
con la tasa de visitas de los colibries Amazilia fimbriata obscuricauda (n =8, r =0,95, P<
0,0001) y Chlorostilbon mellisuga caribaeus (n = 8, 1= 0,73, P <0,02) a alta densidad de
plantas. Amasonia campestris produce alto porcentaje de frutos y semillas por polinizacién
cruzada comparado con las pruebas de polinizacién automatica y autopolinizacién manual,
lo cual indica autoincompatibilidad. Mds del 50% de la biomasa floral es asignada a la coro-
la. Larelacién de biomasa reproductiva/biomasa vegetativa fue de 0,37 indicando un desba-
lance entre esporofilas y perianto. La relacién polen/évulo fue de 1250. La produccién pro-
medio de frutos por flor fue 64,26% y la produccion de semillas por 6vulo fue 73,94%. La
alta fecundidad relativa (46,72%) en A. campestris parece estar condicionada, principal-
mente, por la combinacidn de cuatro caracteres: eficiencia de polinizacidn, bajo nimero de
6vulos por flor, protandria y forma de vida herbacea perenne.

Palabras clave: Amasonia campestris, Autoincompatibilidad, Biomasa floral, Eficiencia
reproductiva, Néctar, Ornitofilia, Polinizacion, Protandria, Venezuela

ABSTRACT

Reproductive biology of Amasonia campestris was studied in the Venezuelan Central
Llanos. The flowers open between 3:30 and 7:00 h, and last for two days. The flowers are
protandrous and the number of opened flowers per inflorescence varies between 1 and 5 ( X
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=2.2,SD =2.3). The nectar is produced and accumulated in a basal cavity of the corolla.
Nectar secretion begins at 7:00 and finishes at 13:00 h. The total nectar volume produced per
flower during two days of longevity was between 8.55 and 35.15 pl/flower (X =21.75 pl,
SD =9.19). The flowers were visited by four butterfly (Pieridae) and three hummingbird
species. The highest activity of hummingbirds was during the morning and afternoon, and
the highest activity of butterflies occurred during the midday at low and high plant density,
however, the visits were higher for hummingbirds and butterflies at high plant density. The
patterns of nectar secretion were positively correlated with the number of visits of two hum-
mingbirds, Amazilia fimbriata obscuricauda (n = 8,1r=0.95,P<0.0001) and Chlorostilbon
mellisuga caribaeus (n = 8, r=0.73, P < 0.02) at high plant density. Fruit and seed set in
cross-pollinated flowers were higher than hand self-pollination and spontaneous self-polli-
nation respectively, which suggest self-incompatibility. More than 50% of floral biomass is
allocated to the corolla. Reproductive/vegetative biomass ratio was 0.37, which indicate an
unbalanced between sporophyll and perianth. Pollen/ovule ratio was 1250. Natural fruit set
was 64.26% and seed set (relative to ovules) was 73.94%. High value of relative fecundity in
A. campestris seems to be mainly determined by the combination of four traits: pollination
efficiency, low number of ovules per flower, protandry, and perennial herbaceous life form.

Key words: Amasonia campestris, Floral biomass, Nectar, Ornithophily, Pollination, Pro-
tandry, Reproductive efficiency, Self-incompatibility, Venezuela

INTRODUCCION

Amasonia campestris (Aubl.) Moldenke (Verbenaceae) es una hierba peren-
ne con flores tubulares amarillas acompafiadas de bracteas florales rojas. Las
especies de plantas con tales caracteristicas florales son reconocidas como ornit6-
filas (Faegri & van der Pijl 1979). Aunque la polinizacién en la familia Verbena-
ceae parece ser predominantemente por himendpteros, dipteros y mariposas, sélo
una especie, Rhaphithamnus venustus (Phil.) B.L.Rob., es reconocida como orni-
tofila (Atkins 2004). De acuerdo a un estudio comunitario en los Altos Llanos
Centrales venezolanos, A. campestris es polinizada por aves y mariposas (Rami-
rez 2004a). Estos sistemas de polinizacién mixtos o polifilicos en los cuales inter-
vienen aves y otros grupos de animales antéfilos son frecuentes (Pansarin 2003;
Nassar & Ramirez 2004) y parecen reflejar relaciones entre los vectores de polen
y los caracteres florales (Ramirez 2004b). En general, existe una aparente simili-
tud entre flores polinizadas por colibries y mariposas diurnas (Faegri & van der
Pijl 1979). Sin embargo, pueden existir diferencias entre grupos de polinizadores
en cuanto a la capacidad de polinizacién y a la relacién de los polinizadores con
las caracteristicas florales.

Las especies de plantas polinizadas por colibries pueden presentar diversos
sistemas reproductivos, autocompatibles o autoincompatibles (Raven 1979;
Snow 1982; Grases & Ramirez 1998; Lange et al. 2000; Cardoso de Castro &
Macedo de Oliveira 2001). Algunos géneros tienen diferentes niveles de autopo-
linizacién (Raven 1979; Kress 1983; Neill 1987), aunque las especies frecuente-
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mente no son autégamas (Grases & Ramirez 1998; Cardoso de Castro & Mace-
do de Oliveira 2001). La incidencia de autocompatibilidad en especies herbace-
as polinizadas por colibries de sotobosque ha sido relacionada con la
disponibilidad de polinizadores (Kress 1983). La protandria y la hercogamia han
sido reportadas en especies ornit6filas (Grases & Ramirez 1998; Cardoso de Cas-
tro & Macedo de Oliveira 2001), estrategias espaciales y temporales asociadas
con la capacidad de promover la polinizacién cruzada y evitar la interferencia
polen-estigma (Lloyd & Yates 1982; Lloyd & Webb 1986; Webb & Lloyd 1986).
Una de las implicaciones directas del tipo de sistema reproductivo es su relacion
con la eficiencia reproductiva. Plantas autoincompatibles hermafroditas presen-
tan menor produccién de frutos por flor comparados con otros sistemas de entre-
cruzamiento (Sutherland & Delph 1984; Sutherland 1986). En el caso de
especies ornitdfilas, aproximadamente un tercio de las flores producen frutos
(Ramirez 1995), lo cual ha sido relacionado con la actividad de los colibries y
con la limitacién de recursos disponibles para la produccién de frutos y semillas
(Stephenson & Bertin 1983; Willson & Burley 1983). Un caracter adicional invo-
lucrado con el éxito reproductivo de las especies, es la asignacién de biomasa a
cada verticilo floral. Las flores polinizadas por colibries frecuentemente exhiben
estructuras conspicuas de atraccidn, lo que representa un componente importan-
te relacionado con la capacidad de producir semillas (Charnov & Bull 1986) y
con la condicién xendgama de las plantas (Charleswoth & Charlesworth 1987;
Lloyd 1987; Brunet 1992).

Otro factor que afecta la eficiencia reproductiva es el arreglo horizontal de las
especies de plantas (Stiles 1975; Kunin 1993; Agren 1996), el cual puede variar des-
de individuos aislados a agregaciones de alta densidad de individuos (Harper 1977).
Las plantas en densas agregaciones son visitadas mds frecuentemente, lo que puede
aumentar la polinizacién efectiva y en consecuencia incrementar la produccién de
frutos (Burd 1994; Corbet 1998; Feinsinger et al. 1991). Sin embargo, en otros
casos, la agregacion de plantas o abundancia de flores no afecta la fecundidad (Bru-
naet al.2004). La alta densidad de plantas junto con la defensa de territorios por par-
te de colibries, ha sido reconocida como un mecanismo que afecta los niveles de
entrecruzamiento (Feinsinger 1978; Feinsinger et al. 1991) y en algunos casos, pue-
de aumentar la polinizacién y produccion de semillas (Feinsinger et al. 1991).

El presente trabajo evaliia la biologia reproductiva de Amasonia campestris
en los Altos Llanos Centrales de Venezuela. Especificamente se estudi6 la biolo-
gia floral, el mecanismo de polinizacién y el sistema de entrecruzamiento, asi
como el posible efecto de estos atributos en la eficiencia reproductiva. De acuer-
do a lo anterior se planted responder las siguientes preguntas: ;Cudles son los
polinizadores efectivos de A. campestris?, ;Es la abundancia de visitas de los
polinizadores positivamente influenciada por la densidad de plantas? y ;Cuales
son los caracteres reproductivos que limitan y promueven la produccion de fru-
tos y semillas en A. campestris?
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MATERIALES Y METODOS

Area de Estudio

El estudio se realiz6 en la Estacion Bioldgica de los Llanos de la Sociedad
Venezolana de Ciencias Naturales, situada aproximadamente a 12 km al sudeste
de la ciudad de Calabozo (8°56° Lat. N, 67°25’Long. O), estado Guérico, Vene-
zuela. El clima presenta marcada estacionalidad con un periodo seco de diciem-
bre a abril y un periodo lluvioso de mayo a noviembre (Walter & Medina 1971).
El drea de estudio estd a 75 m de altitud, tiene una precipitacién anual que varia
desde 779 hasta 1839 mm y el promedio anual de temperatura es 27,6°C. El sue-
lo est4 caracterizado por la presencia de una coraza lateritica cercana a la super-
ficie que modula la distribucién de la vegetacion (San José & Farifias 1983). El
area ha sido protegida del fuego y del pastoreo durante varias décadas. La estruc-
tura de la vegetacion esta representada por al menos cuatro tipos de vegetacion:
bosque, ecotono, sabana y dreas alteradas (Ramirez 2003b). La vegetacion des-
crita por Blydenstein (1962) consiste de un pastizal interrumpido por agrupacio-
nes de drboles denominadas localmente “matas” (Aristeguieta 1966). Son los
bordes de las “matas”, en la transicién bosque-sabana o ecotono, donde se encuen-
tran mas frecuentemente los individuos de Amasonia campestris (Ramirez
2003b), aunque también pueden estar dispersos en la sabana. Es importante agre-
gar que la presencia de A. campestris en los bordes de las “matas” es indepen-
diente del 4drea y niimero de arboles de las matas, aunque parece ser mds
frecuente en los bordes de “matas” de menor altura y densidad de arboles.

Amasonia campestris es una planta fruticosa y perenne (Aristeguieta 1966),
de hasta un metro de altura. El follaje de la planta desaparece durante el periodo
desfavorable y sélo tallos subterraneos y raices permanecen vivos durante la
sequia. Las plantas comienzan su crecimiento conjuntamente con las lluvias y la
floracion abarca desde julio hasta septiembre, con un maximo en agosto. La plan-
ta produce una panicula racemiforme terminal, rara vez mas de una inflorescen-
cia. Cada ramificacion primaria del eje de la inflorescencia estd acompafiada por
varias bracteas pediceladas de color rojo oscuro.

Densidad poblacional y distribucion espacial

La abundancia de A. campestris se determin6 en 300 parcelas de un metro
cuadrado ubicadas en los bordes de las “matas” o transicién bosque-sabana. El
nimero de individuos reproductivos fue cuantificado en cada una de las parcelas
y posteriormente se calculd la frecuencia, densidad y la distribucién espacial de
los individuos, esta ultima medida fue determinada por la relacion varianza/den-
sidad promedio (Blackman 1942). Las plantas que forman grupos densos pueden
tener conexiones subterraneas, por lo que la densidad se refiere a combinacion de
densidad de tallos de un mismo genotipo y de diferentes individuos.
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Biologia floral

La morfologia, color, forma y tamafio de las flores se establecié en condicio-
nes naturales de campo. El proceso de antesis fue evaluado en 128 flores durante
cinco dias de acuerdo al siguiente método: inflorescencias con yemas florales pro-
ximas a abrir fueron seleccionadas y enumeradas 2 h antes a la antesis. Posterior-
mente, se cuantificé el nimero de flores que abren en intervalos de 1/2 h hasta
completar el proceso. La longevidad floral fue determinada por observaciones
directas desde la apertura floral hasta la marchitez y/o caida de la flor. De manera
similar, la dehiscencia de las anteras, disponibilidad de polen en el tiempo y la
receptividad estigmatica, se establecieron por observacion directa con una lupa de
campo a intervalos de 1/2 h. Los estigmas fueron considerados receptivos por la
separacion de los 16bulos estigmaticos, asociados a cambios de turgencia y la
humedad de la superficie estigmatica. Todas estas observaciones permitieron esti-
mar la disponibilidad de polen y receptividad estigmatica en funcién del tiempo.

Secrecion de néctar

La secrecion de néctar se estimé en 20 flores durante tres dias. El néctar fue
extraido de flores aisladas la noche anterior a la antesis en estado de botones de
diferentes individuos préximos a abrir. Las flores se aislaron con bolsas de mate-
rial sintético y el néctar extraido usando microcapilares insertados en la base de
las flores por medio de un pequefio orificio. La insercién en el tubo de la corola
fue imposible por la estrechez de la constriccion previa a la cdmara donde se acu-
mula el néctar. La produccion de néctar fue medida a intervalos de 1 h a partir del
momento de la antesis, lo cual se establecié en una evaluacién previa. El volumen
de néctar fue medido durante 12 h, para cada dia de vida util de la flor, realizan-
do asi un total de 24 mediciones por flor, principalmente, durante las horas del
dia. El volumen de néctar producido por flor en cada fase sexual fue comparado
estadisticamente usando la prueba t de Student (Sokal & Rholf 1998). Para este
analisis, los volimenes de néctar fueron normalizados previos a los analisis.

Sistema reproductivo

Los niveles de polinizacién espontinea, autopolinizacién y polinizacién
cruzada se establecieron de acuerdo a un programa de polinizacién manual con-
trolado, siguiendo la metodologia descrita por Ruiz-Zapata & Arroyo (1978) y
Sobrevila & Arroyo (1982). Para evaluar la agamospermia las flores fueron emas-
culadas en estado de yemas y aisladas para establecer la posible produccion de
frutos y semillas sin fertilizacion. Para la polinizacion automatica las flores fueron
aisladas en estado de yemas hasta la formacion de frutos y semillas sin la interven-
cion de agentes externos. En la prueba de autocompatibilidad las flores fueron ais-
ladas en estado de yemas y posteriormente, durante la antesis, fueron
autopolinizadas manualmente, colocando polen de la misma flor sobre el estigma
receptivo; esta prueba permite determinar la capacidad de producir frutos y semi-
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llas por autopolinizacién bajo condiciones de aislamiento. Para la polinizacién
cruzada las flores fueron emasculadas previamente a la antesis, polinizadas con
polen de plantas diferentes y posteriormente aisladas hasta la produccién de fru-
tos y semillas. Este procedimiento permite cuantificar la eficiencia de la poliniza-
cién cruzada bajo condiciones experimentales.

La condicién de autoincompatibilidad, autocompatibilidad y autogamia fue
establecida utilizando tres indices, cada uno de éstos calculado a nivel de frutoy a
nivel de semilla. 1- Indice de autogamia de acuerdo a Ruiz-Zapata & Arroyo
(1978), el cual mide los niveles de autogamia por la relacién fruto/flor por polini-
zacién automatica dividida por la relacién fruto/flor por autopolinizacién manual.
2- La condicién de autogamia medida por la relacién fruto/flor por polinizacién
automatica dividida por la relacién fruto/flor por polinizacién cruzada (Lloyd &
Schoen 1992). 3- Indice de incompatibilidad (Ruiz-Zapata & Arroyo 1978), el
cual mide los niveles de incompatibilidad genética por la relacién fruto/flor por
autopolinizacién manual por la relacién fruto/flor por polinizacién cruzada. Indi-
ces con valores mayores de 0,2 indican autogamia y autocompatibilidad genética
respectivamente, y valores menores indican autoincompatibilidad (Ruiz-Zapata &
Arroyo 1978; Sobrevila & Arroyo 1982). Adems, la prueba estadistica G (Sokal &
Rohlf 1998), permitié confirmar estadisticamente el sistema reproductivo de A.
campestris. En esta prueba se compard la distribucién de frecuencia de frutos pro-
ducidos en relacién con el nimero de flores por prueba entre polinizacién automa-
tica y autopolinizacién manual y entre polinizacién manual y polinizacién
cruzada. De manera similar, la produccién de semillas relativa al niimero de évu-
los bajo experimentacién fue establecida entre estas pruebas reproductivas.

Tres parametros adicionales permitieron complementar la informacién
suministrada por los resultados de los cruces experimentales. 1- Hercogamia, la
separacion espacial antera-estigma fue determinada en flores abiertas en diferen-
tes etapas de desarrollo. 2- Dicogamia, la separacién temporal en la maduracién
sexual, se estableci6é en condiciones de campo: la duracién de cada etapa repro-
ductiva o expresion sexual fue determinada en funcién del tiempo de vida de la
flor, desde la antesis hasta la senescencia de la flor. 3- La relacién polen/évulo
fue estimada de acuerdo a la metodologia descrita por Lloyd (1965). El nimero
de granos de polen por flor se determiné usando camaras de Neubauer con volu-
menes conocidos de dilucién. El nimero de granos de polen por antera se cuan-
tificé en tres preparaciones con cinco anteras de diferentes flores (individuos).
En cada preparacién, el nimero de granos de polen fue contado en cinco alicuo-
tas, y se determind el promedio de granos de polen por preparacién. Posterior-
mente, se estimé el nimero de granos de polen por antera como el promedio de
las tres preparaciones y el niimero de granos de polen por flor se establecié mul-
tiplicando el nimero de granos de polen por antera por el nimero promedio de
anteras por flor, el cual se cuantificé en 100 yemas florales. La relacién
polen/évulo se estimé dividiendo el nimero de granos de polen por flor entre el
nimero promedio de évulos por flor.
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Biomasa floral

El peso seco del céliz, corola, androceo, gineceo y de la flor fue determina-
do para diez flores en una estufa a 40°C hasta peso constante. Para estimar la
inversion en biomasa masculina (androceo) se utilizaron dos indices a partir de la
biomasa de los verticilos florales: 1- la relacién biomasa androceo/biomasa gine-
ceo, y 2- la biomasa masculina relativa fue estimada de acuerdo a la férmula M=
a/(a+g), donde a y g son los pesos secos promedios del androceo y gineceo respec-
tivamente (Schoen 1982).

Polinizacion

Las visitas de los animales ant6filos asi como la abundancia de cada espe-
cie de visitante por unidad de tiempo se registraron durante 16 h diarias durante
tres dias de observacion. Ademas, se realizaron observaciones nocturnas durante
dos noches. Para determinar si la abundancia de plantas afectaba la de visitantes
florales, las observaciones fueron realizadas simultaneamente en dos sitios inde-
pendientes entre si y elegidos al azar, los cuales diferian de acuerdo a la densidad
de plantas: baja densidad con tres plantas/m? y alta densidad con 14 plantas/m?2.
El efecto de la densidad de plantas sobre el nimero de visitas se determind esta-
disticamente para cada especie de visitante floral, usando la prueba binomial en
sus dos modalidades: 1- comparaciones con un nimero de observaciones meno-
res de 25, y 2- comparaciones con un nimero de observaciones mayores de 25
(Siegel 1985). Este tipo de prueba no requiere de los supuestos de las pruebas
paramétricas y consiste en comparaciones de dos clases de observaciones toma-
das al azar de una poblacién. En el presente estudio, los valores comparados fue-
ron el nimero total de visitas registradas durante los tres dias de observacion para
alta y baja densidad de plantas. El nimero promedio de visitas de tres dias de
observacion para intervalos de 2 h (ocho observaciones promedio para cada espe-
cie de visitante floral) fueron analizadas por medio de correlaciones simples en'y
entre alta y baja densidad de plantas, respectivamente.

Todos los agentes visitantes fueron capturados: los insectos con mallas de
barrido y los colibries con mallas de neblina. Los especimenes fueron preparados
adecuadamente para su identificacion por especialistas. La distincion entre agen-
tes visitantes y agentes polinizadores se estableci6 usando los criterios descritos
por Ramirez (2004a): 1- presencia y abundancia de polen transportado, 2- parte
del cuerpo donde el polen es transportado y su orientacion con los érganos sexua-
les de las flores durante el proceso de polinizacidn, 3- posibilidad de transferen-
ciade polen al estigma, 4- relacién tamafio flor-tamafio visitante, y 5- abundancia
relativa de cada agente visitante.

Eficiencia reproductiva

La eficiencia reproductiva natural o aborto de unidades reproductivas se
consider6 a cuatro niveles de acuerdo a la metodologia descrita por Ramirez
(1992). El nimero de flores por inflorescencia y el nimero de frutos por infrutes-
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cencia se establecio en 100 inflorescencias e infrutescencias respectivamente. La
produccién de frutos se obtuvo dividiendo los valores promedios de frutos por
infrutescencia y flores por inflorescencia (relacién fruto/flor). El nimero de 6vu-
los por flor se cont6 en 100 flores procedentes de diferentes individuos. El nime-
ro de semillas totales por fruto y el nimero de semillas abortadas por fruto se
establecieron en 100 frutos maduros. Las semillas abortadas fueron reconocidas
del total de semillas por fruto por su tamafio notablemente mas pequefio, mal for-
madas o aplastadas. La produccién de semillas por 6vulo se determiné como la
relacién entre el nimero promedio de semillas totales dividido entre el nimero
promedio de 6vulos por flor. La fraccién de semillas abortadas por fruto se esta-
blecié dividiendo el nimero promedio de semillas abortadas por fruto entre el
nimero promedio de semillas totales por fruto. La fecundidad relativa, fraccién
de semillas producidas por 6vulos por inflorescencia, fue determinada de acuer-
do a Ramirez (1992):

(semillas totales/fruto-semillas abortadas/fruto) x frutos/infrutescencia

Fecundidad relativa = - - -
6vulos/flor x flores/inflorescencia

RESULTADOS

Densidad poblacional y distribucion espacial

La densidad poblacional promedio de A. campestris fue de 1,23 (DS =2,67)
plantas/m2. Las parcelas con individuos de A. campestris (n =93, 31,0%) mostra-
ron una densidad que varia entre 1-12 (-22) plantas/m2, con un promedio de 3,96
(DS =3,99). Los célculos sobre la disposicion espacial indican claramente que A.
campestris tiene disposicién horizontal agregada (DS)2/X = 5,80).

Biologia floral

Las flores de Amasonia campestris son amarillas, tubulares, con estambres
didinamos, exertos y el estigma bifido mas largo que los estambres (Fig. 1). Las
dimensiones florales fueron: didmetro externo (X = 0,86 cm; DS =0,52), didmetro
del tubo de la corola (X = 0,48 cm; DS = 0,37), largo flor (X = 3,35 cm; DS =0,33)
y largo tubo de la corola (X = 2,45 cm; DS = 0,32). La separacién promedio entre
el estigma y los estambres medida en 15 flores abiertas en diferentes etapas de desa-
rrollo durante la antesis, mostr6 una separaciéon minima de 0,22 cm (DS =0,13), lo
cual indica una condicién herc6gama.

La antesis ocurre por el lento desplazamiento de los 16bulos de la corola,
desde tempranas horas de la mafiana previa a la antesis hasta la noche y madru-
gada del dia de apertura. Las flores individuales abren a diferentes tiempos a par-
tir de las 3:30 hasta las 7:00, y presentan dos maximos de apertura: el primero a
las 5:00 y el segundo a las 6:30 (Fig. 2). El proceso global culmina a las 7:00,
pero aproximadamente 50% de las flores abren dos horas antes. Inmediatamente
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Cavidad de
almacenamiento
de néctar

1 cm

Fig. 1. Seccién longitudinal de una flor de A. campestris mostrando la cavidad de alma-
cenamiento de néctar.
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después que abren las flores, los estambres adoptan una posicién paralela respec-
to al tubo de la corola, la cual persiste por el resto del dia (Fig. 3a). Simultanea-
mente el estilo se torna reflejo, quedando el estigma oculto debajo del tubo de la
flor (Fig. 3a). La apertura de las anteras en cada flor no ocurre sincrénicamente:
las anteras de los estambres mds largos abren primero y posteriormente abre el
par de anteras de los estambres mas cortos. El proceso global se inicia a las 6:00
y culmina a las 9:00. Al dia siguiente, en las flores abiertas del primer dia, el esti-
lo se extiende hasta alcanzar una posicién paralela al tubo de la corola y se sepa-
ran los l6bulos estigmaticos; simultineamente los estambres se tornan reflejos,
quedando por debajo del tubo floral (Fig. 3b). Al final del segundo dia la corola
comienza a marchitarse y termina por desprenderse de la flor. Estas caracteristi-
cas muestran una longevidad floral de dos dias, y la separacién temporal en la
expresion sexual del androceo y gineceo permite establecer la condicién protan-
dra de las flores.
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Fig. 2. Patr6n de apertura floral de A. campestris.

El niimero de flores abiertas por inflorescencia por dia varfade 1a 5 (X =
2,19; DS = 2,32), lo que representa sé6lo 4,87% del nimero promedio de flores
por inflorescencia. El nimero de flores abiertas por inflorescencia esta correla-
cionado con el nimero total de flores por inflorescencia (n = 89; r = 0,59; P<
0,0001) y con la longitud total de la inflorescencia (n = 108; r = 0,44; P<0,0001).
La correlacién significativa entre la longitud de la inflorescencia y el nimero
total de flores por inflorescencia (n = 128; r = 0,73; P< 0,0001) muestra que el
nimero de flores abiertas por inflorescencia es afectado por ambas variables, las
cuales parecen tener un efecto similar sobre el nimero de flores abiertas por
inflorescencia: los coeficientes parciales de correlacidn no difieren estadistica-
mente (gl = 88; t = 1,25; n.s.). La proporcién de flores en condicién masculina y
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1cm

Fig. 3. Disposicion de anteras y estigma en flores de A. campestris. a. Durante el primer
dia de vida floral. b. Durante el segundo dia de vida floral.

femenina depende del niimero total de flores por inflorescencia y largo de la
inflorescencia, pero también depende del nimero de flores que abre cada dia. La
proporcién de flores en fase masculina es ligeramente mayor que la proporcién
de flores en fase femenina: 13,89% de las flores en fase masculina no alcanza la
condicién femenina. Las principales causas de esta diferencia son la caida oca-
sional o el consumo de las flores por insectos.

Secrecion de néctar

El néctar es producido y acumulado en la cavidad basal de la corola (Fig. 1)
y es retenido alli por la constriccion de ésta, la cual es mds acentuada por la presen-
cia de los filamentos de los estambres y de tricomas que dificultan el escurrimien-
to del néctar (Fig. 1). La secrecion de néctar comienza a las 7:00 y se prolonga hasta
las 13:00 (Fig. 4). El volumen total de néctar por flor durante los dos dias de activi-
dad floral vari6 entre 8,55 y 35,15 pl/flor, con una media de 21,75 pl (DS =9,19).
Las flores en fase masculina (primer dia) producen en promedio 7,94 ul (DS =
5,51) de néctar por flor y varia entre 2,85 y 20,9 pl. En contraste, las flores en fase
femenina (segundo dia) comienzan la produccién de néctar a las 8:00 y se prolon-
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ga hasta las 13:00. El volumen promedio de néctar por flor en fase femenina es de
14,57 pl (DS =9,98) y varia entre 4,75 y 24,7 pl. La produccioén de néctar prome-
dio por flor no difiere estadisticamente entre la fase masculina y la fase femenina
(gl=17;t=1,26; n.s.). El periodo de secrecién de néctar es una hora mas largo para
la fase masculina que para la fase femenina (Fig. 4); sin embargo, el nimero pro-
medio de horas en que una flor produce néctar en condicién masculina (n = 13; X
=292; DS=1,71) y femenina (n = 6; X =3,33; DS = 1,37) no difiere estadistica-
mente (gl =17, t= 1,32, n.s.). La produccién de néctar por hora por flor a lo largo
del dia vari6 entre 0,95 y 4,58 pl para flores en fase masculina y entre 2,85 y 5,38
pl para flores en fase femenina.
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Fig. 4. Volumen de néctar producido por intervalos de una hora en flores en fase mascu-
lina y fase femenina a lo largo del dia.

Sistema reproductivo

Los resultados de los cruces controlados indican que Amasonia campestris
produce alto porcentaje de frutos y semillas por polinizacién cruzada comparado
con los respectivos valores obtenidos en las pruebas de polinizacién automatica y
autopolizacién manual (Tabla 1). Los valores de los indices de autogamia difieren
de acuerdo al criterio utilizado. De acuerdo a Ruiz-Zapata & Arroyo (1978) y
Sobrevila & Arroyo (1982), los indices de autogamia a nivel de fruto (0,34) y a
nivel de semilla (0,27) corresponden a la condicién autégama; en contraste, de
acuerdo a Lloyd & Schoen (1992) los valores de los indices a nivel de fruto (0,10)
y anivel de semilla (0,05) corresponden a la condicién no autégama. Con relacién
alos indices de incompatibilidad genética, el valor a nivel de fruto (0,34) duplica el
valor obtenido a nivel de semilla (0,17); el primero indica autocompatibilidad y el
segundo autoincompatibilidad genética. Los resultados de las pruebas estadisticas
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muestran que los valores de autopolinizacién manual resultaron estadisticamente
mayores que los valores de polinizacién automatica a nivel de frutos (gl = 1; 2 =
7,53; P=0,0061) y semillas (gl = 1; %2 =10,75; P = 0,0010), lo cual indica la con-
dicién no autogama. De manera similar, los valores de polinizacién cruzada resul-
taron estadisticamente mayores que los valores de autopolinizacién manual a nivel
de frutos (gl = 1; ¢2=22,07; P=0,0000) y semillas (gl = 1; %2 = 39,46; P =0,0000),
lo cual muestra la condicién de autoincompatibilidad.

El nimero de granos de polen por estambre fue 1250 y el niimero de granos
de polen por flor fue 5000 al multiplicarlo por el nimero de estambres por flor (X
=4,0; DS =0,0). La relacién polen/6vulo fue de 1250 ya que el nimero promedio
de 6vulos por flor (X =4,0; DS =0,0) es igual al nimero de estambres por flor.

Tabla 1. Resultados de cruces controlados realizados en Amasonia campestris.

Tipo de prueba N°de plantas  N° de flores Frutos Semillas
N° % N° %
Polinizacién automatica 9 190 14 7,37 21 2,74
Autopolinizacién manual 13 65 14 21,54 27 10,31
Polinizacién cruzada 12 50 35 70,00 123 61,04
Agamospermia 5 131 0 0,00 0 0,00

Valores porcentuales relativos al nimero total de dvulos en la muestra de flores

Biomasa floral

La asignacién de biomasa a cada verticilo floral indica que mas del 50%
corresponde a la corola (Tabla 2). La relacién de biomasa reproductiva/biomasa
perianto (vegetativa) fue de 0,37 indicando desbalance entre estos verticilos. La
relacién androceo/gineceo fue de 0,65 y la biomasa androceo/biomasa reproduc-
tiva fue de 0,39. Ambos indices muestran mayor inversién femenina relativa a la
inversion masculina.

Tabla 2. Valores promedio de biomasa seca de los verticilos florales de Amasonia cam-

pestris.

Verticilos florales Peso (mg) Porcentaje (%)
X DS

Ciliz 1,67 0,25 19,65

Corola 4,51 1,30 53,05

Androceo 0,92 0,24 10,81

Gineceo 1,40 0,12 16,47

Flor 8,50 1,56

DS = Desviacién estandar
X = Promedio
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Polinizacion

Amasonia campestris presenta polinizacion diurna. Las flores son visitadas
por cuatro especies de mariposas de la familia Pieridae (Tabla 3). Todas las mari-
posas visitan las flores posandose y sujetandose sobre la corola de 1a flor e inser-
tando su proboscis para extraer néctar. Durante la visita, las anteras contactan con
la parte externa de las alas posteriores, donde es depositado el polen, pero esta
superficie solamente retiene y transporta escaso polen. Ademads, las mariposas
pierden facilmente las escamas durante el proceso de captura, lo cual podria
influir en la cantidad de polen observado. Tres especies de colibries visitan las
flores y transportan abundante polen en la base de la mandibula inferior del pico
y en la garganta (Tabla 3). El proceso de alimentacién y polinizacion consiste en
la insercién del pico del colibri en el tubo de la corola (Fig. 5b), cambiando la flor
de una posicién parcialmente péndula (Fig. 5a) a una posicion aproximadamen-
te horizontal al suelo (Fig. 5¢). Por medio de este movimiento, los estambres o el
estigma hacen contacto con la garganta y/o mandibula inferior del colibri (Fig.
5c) y asi lleva o deposita polen. El cambio de posicién de la flor durante la visita
del ave puede facilitar la extraccion del néctar.

Tabla 3. Especies visitantes, sitio de transporte de polen y frecuencia de visitas a A. cam-
pestris registradas en tres dias de observacion (45 h).

Familia Tasa de visitas
Especie (individuos/hora)  Estadistico Sitio transporte  Abundancia
Densidad P) de polen de polen
Alta Baja

Trochilidae (colibries)
Amazilia fimbriata 0,88 0,00  5,92(0,000) Base picoy garganta Abundante
obscuricauda
Amatzilia tobaci feliciae 0,21 0,05 *(0,09) ” ”
Chlorostilbon mallisiga 0,14 0,24 *(0,829) ” ”
caribaeus

Total colibries 1,23 0,29 4,87 (0,000)

Pieridae (mariposas)
Ophrisa statira (Cramer) 0,17 0,00 *(0,008) Alas posteriores Escaso

Phoebis argante L. 0,00 0,02 *#N.D. ” ”

Phoebis philea L. 0,54 0,10 3,46 (0,000) ” ?

Phoebis sennae L. 6,21 1,88 9,81 (0,000) ” ”
Total mariposas 6,93 1,97 10,80 (0,000)

* = Valores determinados de la tabla de probabilidades de la prueba binomial (ver métodos para
detalles). ** = No se determind por su baja frecuencia, N.D. = No disponible.

La tasa de visita de los colibries y mariposas varia de acuerdo a la especie
polinizadora y a la densidad poblacional de A. campestris (Tabla 3). La especie de
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colibri mas abundante fue Amazilia fimbriata obscuricauda, aunque esta especie
no visita flores de plantas a baja densidad poblacional; sin embargo, Chlorostil-
bon mellisuga caribaeus fue mas abundante a baja densidad de A. campestris
(Tabla 3). La comparacién estadistica mostr6 que Amazilia fimbriata obscuricau-
da 'y Amarzilia tobaci feliciae visitan mas frecuentemente plantas a alta densidad
(Tabla 3), mientras que Chlorostilbon mellisuga caribaeus visita mds a las plantas
a menor densidad, pero no hay diferencias estadisticamente significativas (Tabla
3). El nimero promedio de visitas de colibries a alta densidad de plantas de A.
campestris resultd estadisticamente mayor a baja densidad de plantas (Tabla 3).
La correlacion entre el volumen de néctar por hora y la abundancia de polinizado-
res por unidad de tiempo mostré que la produccidn de néctar esta positivamente
correlacionada con la abundancia de Amazilia fimbriata obscuricauda a alta den-
sidad de plantas (n = 8; r =0,95; P< 0,0001) y con la abundancia de Chlorostilbon
mellisuga caribaeus a baja densidad de plantas (n = 8; r=0,73; P < 0,02).

La actividad de los colibries en las dos condiciones ecoldgicas fue mayor
en horas de la mafiana y de la tarde, y menor durante horas de mayores tempera-
turas, mediodia y primeras horas de la tarde. Sin embargo, Amarzilia fimbriata
obscuricauda realiza visitas durante todo el dia a alta densidad de individuos
(Fig. 6a), aunque disminuye durante las horas con mayores temperaturas. Es
notable que la disminucién de Amarzilia fimbriata obscuricauda durante dichas
horas estd asociada a la presencia de las otras dos especies de colibries (Fig. 6a).
A baja densidad de plantas s6lo fueron observados Amarzilia tobaci feliciae y
Chlorostilbon mellisuga caribaeus, cuyos periodos de actividad coinciden con
los maximos de actividad de Amazilia fimbriata obscuricauda en la condicion de
alta densidad de plantas (Fig. 6a, b). El andlisis de correlacion entre los valores
de abundancia de especies de colibries a diferentes densidades de plantas mostré
que la abundancia de Chlorostilbon mellisuga caribaeus a baja densidad de plan-
tas estd positivamente correlacionada con la abundancia de Amazilia fimbriata
obscuricauda a alta densidad de plantas (n = 8; r = 0,76; P< 0,02) y Amazilia
tobaci feliciae a baja densidad de plantas (n = 8; r=0,89; P <0,001), lo cual indi-
ca que las especies de colibries exhiben patrones de visitas diarias que varfan de
acuerdo a la densidad de plantas.

Las especies de mariposas Phoebis sennae y Phoebis philea realizaron
mayor nimero de visitas (Tabla 3). La abundancia de ambas especies fue estadis-
ticamente mayor a alta densidad poblacional de plantas comparado con baja den-
sidad respectivamente (Tabla 3). Ademds, Ophrisa statira también mostré mayor
nimero de visitas a alta densidad de plantas, y Phoebis argante s6lo fue observa-
da una vez (Tabla 3). El nimero total de visitas de mariposas a alta densidad de A.
campestris resulté estadisticamente mayor que a baja densidad (Tabla 3). En otras
palabras, a alta densidad de plantas se incrementé aproximadamente tres veces la
abundancia de Phoebis sennae y cinco veces la de Phoebis philea (Tabla 3).

En general, las visitas efectuadas por mariposas fueron mucho maés fre-
cuentes en horas del medio dia en alta (Fig. 7a) y baja densidad (Fig. 7b) para
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Fig. 6. Numero de visitas promedio por hora de tres especies de colibries A. campestris.

a. A alta densidad de plantas. b. A baja densidad de plantas.

Phoebis sennae, aunque hay un desplazamiento de 1/2 h entre los mdximos de
visitas entre las dos condiciones de densidad (Fig. 7a, b). El andlisis de correla-
cion entre los valores de abundancia de especies de mariposas a lo largo del dia
mostré que Phoebis sennae y Phoebis philea tienen patrones de visitas similares
a baja densidad de plantas (n =8; r=0,85; P <0,01) y alta densidad de plantas (n
=8; 1 =0,96; P < 0,0001). Phoebis argante mostrd patrones diarios de visitas

similares a alta y baja densidad de plantas (n = 8; r =0,89; P < 0,001).

El andlisis de correlacion entre los valores promedios de abundancia de

especies de mariposas y especies de colibries a lo largo del dia mostré que el
patrén de visitas de Amazilia tobaci feliciae es similar al patrén de visitas de Phoe-
bis sennae (n=8; r=0,91; P <0,001) y Phoebis philea (n=8;1=0,88; P <0,01)
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a alta densidad de plantas. En contraste, el patrén diario de visitas de Phoebis sen-
nae estd negativamente correlacionado con el patrén de visitas diarias de Chloros-
tilbon mellisuga caribaeus a baja densidad de plantas (n = 8; r =-0,81; P < 0,01)
y con el patrén de visitas de Amazilia fimbriata obscuricauda a alta densidad de
plantas (n=8; r=-0,76; P <0,01). Observaciones de campo, en las cuales los coli-
bries agredian a las mariposas confirman la presencia de interaccién negativa
entre estas especies de polinizadores.
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Fig. 7. Numero de visitas promedio por hora de cuatro especies de mariposas A. campes-
tris. a. A alta densidad de plantas. b. A baja densidad de plantas.
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Eficiencia reproductiva

El nimero de flores por inflorescencia varia desde 10 hasta 168 con un
valor promedio de 44,91 (DS = 27,89), y el nimero de frutos producidos por
infrutescencia varia de 6 a 114 con una media de 28,86 (DS = 20,40). De acuer-
do a lo anterior, la produccién promedio de frutos por flor fue 64,26%. El niime-
ro promedio de semillas por fruto fue 2,98 (DS = 1,05). De acuerdo al niimero
promedio de 6vulos por flor (X =4,03; DS =0,17), 1a produccién de semillas por
6vulo fue 73,94% y el nimero promedio de semillas abortadas por fruto fue 0,05
(DS = 0,29). Basados en estos valores, la fecundidad relativa o proporcion de
semillas producidas por évulo por inflorescencia fue 46,72%, lo cual indica un
valor intermedio de fecundidad. Debido a que cada planta individual produce una
sola inflorescencia, la fecundidad absoluta anual o nimero de semillas produci-
das por 6vulo por individuo por afio corresponde a 0,47.

DISCUSION

Polinizacion y biologia floral

En general, el sindrome de polinizacidn por colibries es muy parecido al sin-
drome de polinizacién por mariposas diurnas (Faegri & van der Pijl 1979). La
morfologia y biologia floral de A. campestris evidencia una serie de atributos flo-
rales que corresponden principalmente con la polinizacién por aves. Muchas de
estas caracteristicas pueden diferir con relacion a las flores polinizadas por mari-
posas diurnas. 1- Las flores polinizadas por colibries son predominantemente
tubulares (Faegri & van der Pijl 1979; Sazima et al. 1996) y las polinizadas por
mariposas diurnas pueden tener tubos largos y estrechos (Faegri & van der Pijl
1979; Texeira-Ormond et al. 1993; Ramirez 2003a), tipo trompeta de acuerdo a
Faegri & van der Pijl (1979). 2- La longevidad de las flores polinizadas por coli-
bries frecuentemente es mayor que un dia (McDade 1986; Stratton 1989; Grases
& Ramirez 1998; Cardoso de Castro & Macedo de Oliveira 2001) y en flores poli-
nizadas por mariposas diurnas frecuentemente tienen una longevidad de un dia
(Arista et al. 1997). 3- El volumen de néctar es considerablemente menor en espe-
cies polinizadas principalmente por mariposas (Watt et al. 1974; Arista et al.
1997) comparado con flores polinizadas por colibries (Stiles 1975; Kodric-Brown
et al. 1984; Feinsinger 1978). La produccion de néctar diario por flor y el volumen
total de néctar por flor en A. campestris es menor a reportes para otras especies
polinizadas por colibries (Stiles 1975; McDade 1986; Neill 1987; Sazima et al.
1996; Grases & Ramirez 1998; Nassar & Ramirez 2004), aunque en otras especies
ornitéfilas la produccién de néctar por flor puede ser menor (Sobrevila et al. 1983;
Kodric-Brown et al. 1984; Feinsinger et al. 1986; Hokche & Ramirez 1990; Gra-
ses & Ramirez 1998; Cardoso de Castro & Macedo de Oliveira 2001) al registra-
do en A. campestris. 4- El nimero de flores abiertas por planta es mayor en
especies polinizadas por mariposas diurnas (Arista et al. 1997) comparado con
especies ornitéfilas. Ademads, las flores son ligeramente péndulas lo cual es reco-
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nocido como un cardcter asociado a la polinizacién por colibries (Aizen 2003) y
en muchos casos la antesis ocurre antes o durante el amanecer (Seres & Ramirez
1995). La antesis en A. campestris ocurre antes del amanecer, las visitas de los
colibries comienzan con el alba y la produccién de néctar comienza durante las
primeras horas del dia, tal como ha sido reportado para otras especies ornitéfilas
(Stiles 1975), mientras que las visitas de mariposas se inician después de las 8:00
h, una hora después del inicio de la secrecién de néctar. De acuerdo a lo anterior,
los atributos morfolégicos y la biologia floral de A. campestris tienden a corres-
ponder mas con el sindrome ornitéfilo. Sin embargo, es notable un amplio solapa-
miento y similitud entre los caracteres de polinizacién por aves y mariposas.

Las plantas pueden tener co-polinizadores alternativos que también se des-
empefian como vectores de polen (Waser et al. 1996; Johnson & Steiner 2000). En
general, sistemas de polinizacién mixtos o polifilicos contribuyen al manteni-
miento de la diversidad de gremios de polinizadores y reduce la susceptibilidad de
fallar en la reproduccién (Ramirez 2004b). En este contexto, las especies de mari-
posas parecen actuar también como polinizadores efectivos por transportar polen
y por las altas tasas de visitas. La polinizacién por mariposas que transportan
polen en sus alas ha sido también reportada en Caesalpinia pulcherrima (Cruden
& Hermann-Parker 1979). La imprecision del transporte de polen en las alas de las
mariposas puede ser compensada con alta cantidad de visitas. Ademads, una eleva-
da cantidad de néctar aumenta la permanencia de las mariposas sobre las flores, lo
cual puede incrementar la probabilidad de polinizacién (Cruden & Hermann-Par-
ker 1979). Estos agentes pueden dispersar polen a largas distancias (Courtney et
al. 1981; Murawski & Gilbert 1986), aunque los colibries pueden dispersar polen
a mayores distancias (Webb & Bawa 1983). La mayoria de los atributos de flores
ornitdfilas y la baja cantidad de polen transportado por las mariposas diurnas las
coloca en condicién de co-polinizador o polinizador secundario con respecto a los
colibries, lo cual permite suponer que la funcién polinizadora de las mariposas
diurnas en A. campestris es secundaria, y que los colibries representan los polini-
zadores principales o primarios.

Pautas temporales de polinizacion y densidad poblacional

Las visitas efectuadas por mariposas fueron mucho mas frecuentes en horas
del mediodia en alta y baja densidad de plantas, lo cual puede ser asociado al hecho
de que los insectos por su condicién poiquiloterma tienden a ser mas activos en
horas con temperaturas mas célidas que durante horas mas tempranas en la mafia-
na. La mayor actividad de colibries durante horas de la mafiana y de la tarde, en alta
y en baja densidad de plantas, parece estar inicialmente determinada por factores
climaticos. En horas del mediodia, las altas temperaturas demandan un alto costo
metabdlico para el mantenimiento de los colibries. El patrén diario de visitas de
colibries no estd completamente determinado por el patrén de produccién de néc-
tar, el cual estd concentrado en horas de la mafiana. Probablemente, el néctar pro-
ducido en horas de la mafiana no es completamente consumido y permanece en las
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flores para su consumo por aves y mariposas en horas de la tarde. Sin embargo, la
abundancia de dos especies de colibries estd positivamente correlacionada con los
volimenes de néctar producidos a lo largo del dia, lo cual sugiere que la produccién
de néctar influencia los patrones de alimentacién de los colibries, tal como ha sido
reportado para especies de colibries asociadas a Heliconia (Stiles 1975; Gill 1987).
Otro factor que podria promover las visitas de las mariposas durante las horas del
mediodia es el posible desplazamiento por parte de los colibries, los cuales son
mucho mas abundantes durante las horas de la mafiana y la tarde. En este sentido,
el patrén diario de visitas de mariposas y colibries puede indicar interacciones
negativas por agresiones directas de colibries a las mariposas. Por lo tanto, la espe-
cie mas abundante de colibri (Amazilia fimbriata obscuricauda) y de mariposa
(Phoebis sennae) interactian negativamente.

Los patrones diarios de visitas de aves y mariposas pueden ser similares a dife-
rentes densidades de plantas. Sin embargo, los patrones de visitas de las especies de
colibries estan modificados por la densidad de plantas. De hecho, alta densidad de
flores ha sido correlacionada con alta abundancia de colibries (Stiles 1975; Kodric-
Brown et al. 1984; Martinez del Rio & Egiarte 1987; Feinsinger et al. 1991). A alta
densidad de plantas Amazilia fimbriata obscuricauda realiza visitas durante todo el
dia, pero disminuye durante las horas con mayores temperaturas, cuando incremen-
tan las visitas de Amazilia tobaci feliciae y Chlorostilbon mellisuga caribaeus. Por
el contrario, a baja densidad de plantas sélo ocurrieron visitas de Amazilia tobaci
feliciae y Chlorostilbon mellisuga caribaeus durante las horas de la mafiana y la tar-
de. Estos resultados sugieren un desplazamiento entre especies polinizadoras, don-
de Amazilia fimbriata obscuricauda parece monopolizar el recurso floral a alta
densidad de plantas y probablemente desplaza a las otras especies de colibries a par-
ches de baja densidad de plantas y en consecuencia de menor recurso.

La distribucién agregada de algunas especies de plantas puede promover la
conducta territorial de los colibries polinizadores (Stiles 1975; Sazima et al. 1996).
El comportamiento territorial de los colibries restringe el flujo de polen cuando las
dreas estan limitadas a pequefios grupos de plantas (Linhart 1973; Kress 1983).
Ademads, plantas en densas agregaciones son visitadas mas frecuentemente por
polinizadores y consecuentemente aumentan la deposicién de polen y produccién
de frutos (Burd 1994; Corbet 1998), aunque en otros casos la agregacién de plan-
tas o abundancia de flores no afecta la fecundidad (Bruna et al. 2004). Parches de
alta densidad de plantas de A. campestris atraen un nimero significativamente
mayor de polinizadores, lo cual concuerda con la hipétesis general sobre la distri-
bucién poblacional de las especies y su efecto sobre la atraccion de polinizadores
(Stiles 1975; Burd 1994; Corbet 1998). Sin embargo, la relativa proporcionalidad
entre densidad de plantas y abundancia de visitas parece equiparar las visitas en
ambas condiciones poblacionales (relacién nimero de visitas de colibries/nimero
de plantas a alta densidad = 0,087, y baja densidad = 0,096; relacién nimero de
visitas de mariposas/nimero de plantas a alta densidad = 0,495 y baja densidad =
0,650). La densidad de plantas de A. campestris no parece limitar la visita de los
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colibries territoriales a diferentes parches densos, aparentemente los colibries pare-
cen movilizarse entre varios grupos de plantas. Por el contrario, las visitas de los
colibries no territoriales y de algunas mariposas parecen favorecer el movimiento
de polen entre plantas de alta y baja densidad poblacional. Ademads, el bajo nime-
ro de flores abiertas por planta (inflorescencias en A. campestris) puede promover
rutas de visitas por parte de los colibries (Stiles 1975; Sazima et al. 1996).

Sistema reproductivo

Los resultados de los cruces controlados indican que A. campestris tiene un
sistema reproductivo mixto con alta tendencia a la autoincompatibilidad. La condi-
cién de incompatibilidad puede ser mejor interpretada a nivel de semillas debido a
que la reaccién de incompatibilidad puede estar afectando mas la produccién de
semillas que la produccién de frutos cuando los niveles de autoincompatibilidad
son incompletos. Ademads, es conveniente considerar que el nimero de semillas por
fruto representa un mejor estimado reproductivo, ya que los frutos pueden variar
ampliamente en el nimero de semillas por fruto, lo cual puede responder entre
muchas variables a relaciones de incompatibilidad. A. campestris tiene cierta pro-
duccioén de frutos y semillas por polinizacidn espontanea. Los resultados obtenidos
indican autogamia de acuerdo al criterio de Ruiz-Zapata & Arroyo (1978) y Sobre-
vila & Arroyo (1982), sin embargo, de acuerdo a Lloyd & Schoen (1992) los indi-
ces sugieren la condicién no autégama.

La polinizacién espontdnea es posible durante el cambio de posicién de los
estambres y estilo. Sin embargo, la cantidad de frutos y semillas producida por auto-
polinizacién espontdnea es de tres a cuatro veces menor que la autopolinizacién
manual y mucho menor que la polinizacién cruzada. Resultados similares han sido
reportados para especies protandras ornitdfilas (Lange & Scott 1999; Lange et al.
2000) y los autores indicaron que no existe seleccién para autopolinizacién espon-
tdnea en estas especies. Sin embargo, cierta fraccién de semillas producidas por
autopolinizacion espontinea puede ser ventajosa bajo limitacién de polinizadores.
La baja produccién de frutos y semillas por autopolinizacién espontdnea compara-
da con autopolinizacién manual puede ser asociada con la condicién herc6gama y
dic6gama. La hercogamia y la dicogamia son consideradas como atributos que pro-
mueven la polinizacién cruzada o evitan la autopolinizacién (Lloyd & Webb 1986;
Webb & Lloyd 1986; Bhardwaj & Eckert 2001). Sin embargo, la dicogamia en A.
campestris no es sincrénica a nivel de plantas individuales, por lo tanto no evita la
geitonogamia. Probablemente la dicogamia actda principalmente evitando la inter-
ferencia polen-estigma intrafloral y en segundo lugar reforzando la polinizacién
cruzada, la cual puede ser 6ptima cuando se produce sélo una fase sexual por plan-
ta. La protandria y la alta tendencia a la autoincompatibilidad representan caracte-
risticas que favorecen el entrecruzamiento (Kalinganire ez al. 2000). Sin embargo, la
protandria en especies autoincompatibles puede ser un mecanismo que reduce la
interferencia polen-estigma (Lloyd & Yates 1982; Lloyd & Webb 1986). La condi-
cién xendgama en A. campestris sugiere que el patrén de visitas de colibries y mari-
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posas, asi como la efectividad de polinizacién, permite mantener un sistema de
entrecruzamiento en una especie herbacea perenne. Sistemas reproductivos en los
que la condicién protandra estd asociada a longevidad floral de dos dias, antesis pre-
via al amanecer y son polinizadas principalmente por colibries, parecen representar
una condicién frecuente que ha evolucionado en especies ornitéfilas de diferentes
familias de plantas: Rubiaceaec (McDade 1986; Cardoso de Castro & Macedo de
Oliveira 2001), Loranthaceae (Galetto et al. 1990), Fabaceae (Neill 1987), Onagra-
ceae (Raven 1979), y posiblemente otras familias. Sin embargo, caracteristicas dife-
rentes pueden estar presentes en especies ornitéfilas (Stiles 1975; Snow 1982; Seres
& Ramirez 1995; Grases & Ramirez 1998; Nassar & Ramirez 2004).

La xenogamia en A. campestris también estd relacionada con la alta cantidad
de biomasa asignada a la flor y a los pétalos de las flores, lo cual indica una alta
inversion en atraccion relativa a la biomasa sexual. Modelos tedricos consideran el
impacto de la atraccién de polinizadores en la produccién de semillas (Charnov &
Bull 1986). Més de 50% de la biomasa total es asignada a la corola en A. campes-
tris, lo cual es ligeramente superior a los valores reportados para cinco especies
ornitdfilas (Grases & Ramirez 1998) y menor que los reportados para la cacticea
ornitéfila, Melocactus curvispinus (Nassar & Ramirez 2004). La alta inversion de
biomasa en la corola esta asociada con la funcién de atraccién que desempeiia este
verticilo en especies ornit6filas. Aparentemente, las estructuras florales de atrac-
cién a polinizadores representan alta presion selectiva para el proceso de poliniza-
cién (Antos & Allen 1994) y ademads estdn asociados con el sistema reproductivo
para lo cual se predice que la asignacidn en estructuras de atraccién decrece con el
incremento de la tasa de autofertilizacion (Brunet 1992). Una alta inversion en
pétalos y probablemente en los hipséfilos rojos indica biomasa destinada a la atrac-
cién de los polinizadores. Por el contrario, las especies autdgamas tienen una inver-
sion relativamente menor en estructuras de atraccion (Valerio & Ramirez 2003). La
atraccion de los polinizadores también estd influenciada por el nimero de flores
que abren diariamente, y los niveles de entrecruzamiento estaran determinados por
la condicién sexual de las flores. Aproximadamente 5% de las flores abren diaria-
mente por inflorescencias en A. campestris. Ademas, la produccion de flores gran-
des en bajo numero es considerado un mecanismo adaptativo para evitar la
geitonogamia (Inoue 1990). Esto indica un largo periodo de floracién donde las
posibilidades de entrecruzamiento obligado varian de acuerdo a la condicién
sexual de las flores y al comportamiento de los polinizadores. Periodos largos de
actividad floral promueven la visita de los polinizadores, el transporte de polen y la
oportunidad de entrecuzamiento (Kalinganire ez al. 2000). La proporcién de flores
en fase masculina es ligeramente mayor que la proporcion en fase femenina en A.
campestris, lo que indica que la funcién masculina es mayor que la femenina, con-
dicién frecuente en especies con polinizacidn cruzada (Lovett-Doust & Cavers
1982). En contraste, la produccién de néctar en flores en fase femenina y masculi-
na no es diferente, lo que parece favorecer similarmente ambas funciones.

La relacién peso androceo/peso gineceo estd linealmente relacionada con la
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tasa de autofertilizacion (Charnov 1987). Una mayor inversion femenina relativa a la
masculina en flores hermafroditas ha sido relacionada con especies autocompatibles
alégamas (Inoue 1990; Brunet 1992). La asignacién de biomasa femenina no es
mucho mayor que la asignaciéon masculina en A. campestris, lo cual podria estar rela-
cionado con la capacidad de producir baja proporcién de frutos y semillas por auto-
polinizacién. El esfuerzo reproductivo masculino o la relacién de peso androceo/peso
gineceo ha sido asociado con el indice polen/évulo, lo que sugiere que la expresion
biomasa androceo/biomasa gineceo puede ser usada como otro indicador del sistema
reproductivo (Inoue 1990). La relacién polen/6vulo en A. campestris fue 1250, valor
de especies xendgamas facultativas de acuerdo a la clasificacién propuesta por Cru-
den (1977) y corresponde con el limite inferior de especies xendgamas polinizadas
por animales (Cruden 2000). De acuerdo al indice de entrecruzamiento de Cruden
(1977), A. campestris presenta los mayores valores para cada caricter considerado en
este indice: didmetro floral, protandria y hercogamia. Sin embargo, la relaciéon
polen/évulo es menor que para plantas con los mayores valores del indice. Ademas,
la relacién polen/6vulo en A. campestris es similar a la de Salvia coccinea Buc’hoz
ex Etl., especie ornitdfila autocompatible (Grases & Ramirez 1998). De lo anterior
destaca una relacién polen/6vulo comparativamente baja, si es considerada la condi-
cién de autoincompatibilidad y protandria en A. campestris, indicando un sistema
reproductivo mixto con alta tendencia a la polinizacién cruzada. Una relacién
polen/6vulo menor a lo esperado podria estar asociada con la capacidad de producir
frutos y semillas por autopolinizacién y ademas, indicar la eficiencia de polinizacién
(Cruden 2000), lo cual sera discutido a continuacion.

Eficiencia reproductiva

En dos estudios con mas de 200 especies (Sutherland & Delph 1984; Suther-
land 1986) se encontrd para especies hermafroditas (~42%), autoincompatibles
(22-33%), y con polinizacién por aves (~30%), una relacién fruto/flor mucho
menor a la produccién promedio de frutos por flor registrado en A. campestris
(64,26%). De manera similar, la produccién de frutos por flor para especies her-
mafroditas (~38%, Ramirez & Berry 1997) y con polinizacién por aves (~35%,
Ramirez 1995) fue menor a la registrada en A. campestris. La produccién natural
de frutos por flor es s6lo ligeramente inferior a la produccién de frutos por cruces
controlados, lo cual sugiere que no hay limitacién de polen para la produccién de
frutos y semillas en A. campestris. La alta eficiencia en la produccién de frutos
puede estar asociada con el bajo nimero de évulos por flor o potenciales semillas
por frutos en A. campestris. La alta eficiencia reproductiva puede estar asociada a
la actividad de los polinizadores. En especies ornitdfilas autoincompatibles la pro-
duccién de frutos por flor puede ser comparativamente menor al valor reportado
en este estudio, lo cual ha sido asociado con un alto nimero de 6vulos por flor y
altos requerimientos de granos de polen transferidos al estigma, ademas, a la limi-
tacion de recursos maternos (Stephenson 1981; Snow 1982). Dos caracteres adi-
cionales parecen tener particular importancia en la produccion de frutos y semillas
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enA. campestris: la condicion de hierba perenne y la protandria. La produccién de
frutos por flor reportada por Sutherland (1986) para hierbas perennes es similar a
laregistrada en A. campestris. La alta produccién de frutos en hierbas perennes ha
sido asociada al corto tiempo requerido para la maduracién, el control del niime-
ro de flores producidas durante la floracién y el bajo costo de los frutos (Suther-
land 1986). Las especies protandras presentan en promedio elevada produccién de
frutos por flor (~58%, Ramirez & Berry 1997). En este contexto, la mayor produc-
cién de frutos por flor en A. campestris parece soportar la hipétesis de Lloyd &
Webb (1986) sobre el papel que desempeiia la dicogamia en evitar la interferencia
polen-estigma en especies autoincompatibles, lo que parece minimizar el efecto
adverso de la autopolinizacion en estas especies (Sutherland & Delph 1984).

El nimero promedio de semillas abortadas por fruto fue 5,0%, similar a los
valores reportados para especies hermafroditas-protandras (Ramirez & Berry
1997), polinizacién por aves (Ramirez 1993) y para hierbas perennes (Ramirez
1995). Este nivel de semillas abortadas puede ser considerado alto con relacién a
los valores reportados; sin embargo, el efecto sobre la eficiencia reproductiva es
pequefio y son frecuentemente asociados con la limitacién de recursos disponi-
bles para la produccion de frutos y semillas (Stephenson & Bertin 1983; Willson
& Burley 1983). Otro nivel de eficiencia esta representado por la produccién de
semillas por 6vulo, la cual fue alta (73,94%) en A. campestris y similar al repor-
tado para especies hermafroditas (Ramirez & Berry 1997), pero menor que los
valores reportados para hierbas perennes (Ramirez 1993), especies protandras
(Ramirez & Berry 1997) y polinizacién por aves (Ramirez 1995). La alta relacién
semilla/évulo en A. campestris parece estar determinada por la alta eficiencia de
los polinizadores en el transporte de polen y por el menor requerimiento de polen
para la fertilizacién de un bajo nimero de 6vulos por flor.

La fecundidad relativa o proporcién de semillas producidas por évulo por
inflorescencia fue 46,72%, que representa un valor comparativamente alto. Esta
comparacién permite destacar la alta eficiencia de polinizacién en A. campestris.
Valores promedios de fecundidad para especies hermafroditas (~22%, Ramirez
& Berry 1997), especies ornitdfilas (~21%, Ramirez 1995) y para hierbas peren-
nes (~33%, Ramirez 1993) son menores al registrado en A. campestris, aunque el
de especies protandras (~41%, Ramirez & Berry 1997) estd cercano al valor
registrado en A. campestris. De acuerdo a los factores que determinan los niveles
de produccidn de frutos por flor y semillas por évulos, la alta fecundidad en A.
campestris parece estar relacionada principalmente con la combinacién de cua-
tro caracteres: eficiencia de polinizacién, bajo niimero de 6vulos por flor, protan-
dria y forma de vida herbacea perenne.
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