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RESUMEN

Se caracterizaron la fenologia reproductiva, la biologia floral y de polinizacién de nue-
ve especies de Qualea, Ruizterania 'y Vochysia en la Guayana venezolana. Se estimo la abun-
dancia de estructuras reproductivas en cada poblacién. Se describieron la morfologia y otros
atributos florales, y cuantificaron las dimensiones de varias estructuras de la flor. Se hicieron
observaciones de los visitantes durante la antesis. Un grupo de especies produce flores y fru-
tos durante todo el afio y otro en un periodo anual (estacional). La antesis es diurna y la longe-
vidad entre 12y 15 horas en todas las especies. Las flores estudiadas de Qualea y Ruizterania
son hercégamas y enantiostilicas, y las de Vochysia exhiben presentacion secundaria de po-
len. Los polinizadores efectivos son abejas de las familias Anthophoridae y Apidae. Los atri-
butos florales determinan el comportamiento de los polinizadores y las zonas de transporte de
polen de éstos. Se discuten las implicaciones de la fenologia, la enantiostilia y la presentacién
secundaria de polen.

Palabras clave: Arboles, enantiostilia, Guayana, polinizacién, presentacién de polen,
Qualea, Ruizterania, Vochysia, Vochysiaceae

ABSTRACT

The reproductive phenology, floral and pollination biology of nine species of Qualea,
Ruizterania and Vochysia in the Venezuelan Guayana were characterized. The abundance of
reproductive structures was estimated in each population. Floral morphology and another
attributes were described, and dimensions of floral structures were quantified. Observations
of the visitors during the antesis were made. A group of species produces flowers and fruits
throughout the year and other species flowering and fruiting in an annual period (seasonal).
All the species display diurnal antesis and floral longevity between 12 and 15 hours. The flo-
wers of Qualea and Ruizterania are hercogamous and enantiostylous and flowers of Vochy-
sia exhibit secondary pollen presentation. The effective pollinators are Anthophoridae and
Apidae bee species. The floral attributes determine the behavior and the body zones of trans-
port of pollen by the pollinators. The implications of enantiostily and the secondary pollen
presentation are discussed.
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INTRODUCCION

La familia Vochysiaceae esta constituida por aproximadamente 230 espe-
cies generalmente arbdéreas (Warming 1875; Hutchinson 1968). Incluye los
géneros Callisthene, Erisma, Qualea, Ruizterania, Salvertia'y Vochysia de distri-
bucién neotropical, y Erismadelphus y Korupodendron presentes en Africa cen-
tro-occidental (Stafleu 1948, 1953, 1954; Kawasaki 1998; Litt & Cheeck 2002).
En Venezuela se encuentran Erisma, Qualea, Ruizterania 'y Vochysia, principal-
mente en los estados Amazonas y Bolivar. La mayoria de las especies de Vochy-
siaceae forma parte de bosques lluviosos guayaneses y amazonicos, varias estan
asociadas a cursos de agua y otras crecen en ambientes sabaneros. Algunas espe-
cies de Qualea, Ruizterania y Vochysia se encuentran en catingas, cerrados y
bosques montanos (Stafleu 1948, 1953, 1954; Kawasaki 1998).

Las Vochysiaceae son generalmente utilizadas por la demanda de su made-
ra desde hace varias décadas en la region Guayano-Amazonica (Brasil, Colombia,
Guayana Francesa, Guyana, Surinam y Venezuela) (Stafleu 1948, 1953, 1954; Sil-
va et al. 1985; Sanoja 1992; Sibile & Rodriguez 1996). En Venezuela Erisma
uncinatum es la especie mas explotada de esta familia, ocupando el primer lugar
en el estado Bolivar, y destacando por su importancia econdmica (MARN 1999).

Las Vochysiaceae confieren al dosel del bosque una fisionomia particular
por ser la mayoria de sus especies arboles emergentes y por las formas caracte-
risticas de sus copas (Sanoja 1992). Muchas forman agregaciones aisladas, cons-
tituyendo parches caracteristicos que son facilmente observables durante la etapa
de floracion (L. Rodriguez, obs. pers.). Oldeman (1986) ha sefialado para esta
familia floracion gregaria, por lo general, con dos momentos de floracién anual
(Sanoja 1992). Oliveira & Gibbs (1994) y Ledo & Yared (1995) encontraron que
la floracién de varias especies de Vochysiaceae ocurre principalmente en la épo-
ca de menor precipitacion, extendida hasta el inicio de las lluvias, y que la mayo-
ria de las especies liberan las semillas al final de la época seca.

Los estudios de biologia floral sobre la base de las caracteristicas morfol6-
gicas florales, la organizacién de la inflorescencia, disposiciéon de las flores,
dehiscencia de las anteras, hora de antesis, longevidad floral, recompensa floral
y disposicién espacial de estambres y estigma (hercogamia y dicogamia) contri-
buyen a interpretar la biologia de polinizacién (Webb & Lloyd 1986; Ramirez et
al. 1990). La enantiostilia es un tipo de hercogamia reciproca entre dos formas
florales de una especie (Webb & Lloyd 1986; Barrett ef al. 2000; Jesson &
Barrett 2002). La presencia de flores enantiostilicas se ha sefialado en varias
familias de angiospermas (Browers 1975; Dulberger 1981; Barrett et al. 2000;
Jesson & Barrett 2002). En Vochysiaceae esta condicion ha sido indicada en Sal-
vertia convallariodora (Oliveira 1996a), Callisthene fasciculata, C. major, Qua-
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lea chordata, Q. dichotoma, Q. multiflora, Q. parviflora (Oliveira 1996b) y E.
uncinatum (Rodriguez & Sanoja 2004).

Muchas especies de angiospermas tienen el mecanismo de presentacion
secundaria de polen, es decir estd disponible para los polinizadores en una estruc-
tura diferente de las anteras (Howell ez al. 1993; Erbar & Leins 1995; Castro et al.
2008) y ha sido referida en algunas especies de Vochysia (Oliveira & Gibbs 1994;
Oliveira 1996b; Santos et al. 1997), asi como en Salvertia convallariodora (Oli-
veira 1996a).

En especies de Vochysiaceae de Costa Rica y Brasil se ha sefialado la polini-
zacion por abejas grandes como antoférides, euglosinas, Eulaema'y Bombus (Bawa
et al. 1985; Oliveira & Gibbs 1994; Oliveira 1996a, 1996b; Santos et al. 1997). En
Venezuela es escaso el conocimiento de la polinizacién de Vochysiaceae (Aymard &
Ortega 1983; Rodriguez & Sanoja 2004). El presente trabajo tiene como finalidad
caracterizar la fenologia reproductiva, la biologia floral y la biologia de polinizacién
en especies de Vochysiaceae en la Guayana venezolana, informacién fundamental
en la interpretacion de las relaciones evolutivas de la familia y como aporte al cono-
cimiento ecolégico de plantas de la regién Guayano-Amazénica.

MATERIALES Y METODOS

Localidades de estudio

La investigacion se llevé a cabo en localidades de los estados Amazonas,
Bolivar y Delta Amacuro. En la Fig. 1 se presenta la ubicacién geografica de las
localidades de estudio para las especies analizadas. En la Tabla 1 se indican las
especies estudiadas y se resumen algunas caracteristicas del ambiente.

Fenologia reproductiva y biologia floral

Se hicieron observaciones de campo utilizando como referencia inicial la
informacién fenolégica de muestras del Herbario Nacional de Venezuela (VEN), lo
cual permitié determinar momentos reproductivos de las poblaciones. Se registrd
la presencia o ausencia de floracién y/o fructificacién en 10 individuos por especie
en cada una de las poblaciones. La periodicidad de las observaciones se presenta en
la Tabla 2. Para comparar la intensidad de floracion y fructificacién se asigno el
valor 3 cuando méds de 70% de los individuos de la poblacién se encontraba en fase
reproductiva, el valor 2 entre 50 y 70%, 1 para menos de 30% y cero cuando todos
los individuos estaban en fase vegetativa.

La biologfa floral se determiné usando como referencia a Ramirez et al.
(1990), registrandose las siguientes observaciones de campo: 1- Color de las flo-
res, guias de néctar y ejes de la inflorescencia, 2- Disposicién de las flores en la
inflorescencia, 3- Sincronia funcional de los sexos en la antesis, 4- Duracion de la
antesis (observaciones periddicas en un minimo de 10 flores), 5- Recompensa
ofrecida a los polinizadores (presencia de néctar, resina y/o polen), 6- Unidad de
polinizacién, estableciéndola de acuerdo con la organizacién de las flores en la



334

Rodriguez y Sanoja

1200

10°+

8°-

6° -

4ol

20

72°

70°

68°

R. rigida
V. crassifolia

R. esmeraldae

* V. tetraphylla

. DELTAAMACURO
f—/ 70
7{ BOLIVAR
( /-\/L-é\ > 50
) AMAZONAS ‘f\/“
30
4\ Brasil
_/\&\\’/Av/ 10
67° 65° 63° 61°
Q. schomburgkiana R. retusa

V. crassifolia
V. ferruginea

V. obscura

V. venezuelana

Fig. 1. Ubicacién geogréfica de las localidades de estudio para las especies analizadas.
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inflorescencia y al comportamiento de los polinizadores, 7- Dimensiones florales
en antesis (n = 30), utilizando un vernier. La morfologia de las inflorescencias se
interpreté de acuerdo a Weberling (1989).

Tabla 2. Momentos de observacion de la fenologia reproductiva de las especies estudiadas.

Especies Afios de observacion
1996 1997 1998 1999
Qualea schomburgkiana — agosto, enero, abril, febrero, junio, septiembre -
diciembre septiembre, diciembre
Ruizterania esmeraldae - - enero, abril, diciembre marzo
R. retusa diciembre abril, agosto enero, abril, diciembre marzo
R. rigida agosto, enero, abril, febrero, junio, septiembre -
diciembre septiembre, diciembre
Vochysia crassifolia [GS] agosto, enero, abril, febrero, junio, septiembre -
diciembre septiembre, diciembre
V. crassifolia [PA] diciembre abril, agosto enero, abril, diciembre marzo
V. ferruginea diciembre  abril, agosto enero, abril, diciembre ~ marzo
V. obscura diciembre  abril, agosto enero, abril, diciembre marzo
V. tetraphylla - junio, noviembre, febrero, marzo, junio,
diciembre diciembre -
V. venezuelana diciembre  abril, agosto enero, abril, diciembre marzo

GS = poblacién Gran Sabana; PA = poblacién Puerto Ayacucho

Biologia de polinizacion

La observacién de los agentes visitantes a las flores se realizé a diferentes
horas del dia durante la antesis, por cuatro dias consecutivos. Los insectos visitan-
tes se capturaron con una malla de barrido y se determinaron la longitud del cuer-
po, la presencia y/o ausencia de polen y su posicién en el cuerpo del insecto. A fin
de discriminar entre visitantes y polinizadores efectivos, se observé el comporta-
miento de los insectos en la flor, verificando si el lugar donde se encuentra la carga
de polen hacia contacto con el estigma, y se compar6 el polen encontrado en el
cuerpo de los insectos con el de la especie de planta visitada. Los especimenes cap-
turados fueron depositados en el Museo de Entomologia de la Facultad de Agrono-
mia, Universidad Central de Venezuela, Maracay.

Analisis de los datos

Los valores promedios de las variables relativas a las dimensiones florales fue-
ron comparadas entre especies mediante un analisis de varianza de una via (ANOVA)
a un nivel de significancia de p < 0,05, utilizando el programa Statistics para Win-
dows, version 4.1. Del mismo modo, se comparé el largo promedio del cuerpo del
polinizador de cada especie. Este programa también se utilizé para realizar el anali-
sis de correlacion entre el largo de la flor y el tamafio de los polinizadores. Previo al
analisis, los datos fueron transformados para ajustarlos a una distribuciéon normal.
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RESULTADOS

Fenologia reproductiva

El comportamiento fenolégico de las especies estudiadas se muestra en la
Fig. 2. R. rigida y Q. schomburgkiana se caracterizaron por presentar yemas flora-
les, flores abiertas, frutos maduros e inmaduros durante los dos afios y medio de
estudio con un nimero relativamente bajo de inflorescencias por individuo y, por
lo general, una sola flor abierta por inflorescencia. Durante el tiempo de observa-
cién se detectaron en variaciones en cuanto a la cantidad de individuos con yemas,
flores abiertas y frutos inmaduros y/o maduros.

En el resto de las especies el proceso reproductivo es estacional, en la mayoria
la floracién comenzé en noviembre y finalizé en enero. La fructificacion y la libera-
cioén de didsporas ocurri6 entre marzo y abril (Fig. 2). V. ferruginea se encontré en
floracién en abril de 1997 y marzo-abril de 1998, liberando las semillas hacia el mes
de agosto. El periodo de mayor floracion de este grupo de especies se caracteriz6 por
mostrar cerca de 90% de los individuos de la poblacion en etapa reproductiva, varias
inflorescencias por individuo, inflorescencias con muchas flores, botones florales
coloreados y/o varias flores abiertas. La abundancia de yemas florales permite sefia-
lar que la floracion (desde que son visibles las yemas florales hasta que se han desa-
rrollado en flores) puede durar aproximadamente entre mes y medio y dos meses.
Algunos individuos de R. retusa'y V. venezuelana florecieron en abril de 1998 (fue-
ra del periodo de mayor floracién), considerandose este evento como escaso.

Morfologia de las inflorescencias

Las inflorescencias de las especies estudiadas estan formadas por unidades
cimosas organizadas en un eje de crecimiento indeterminado (tirso). Las cimas
muestran el mayor nimero de flores en la region basal del eje y el menor hacia la
region apical (Fig. 3a-c). En algunas especies de Vochysia se pueden originar ejes
secundarios del eje principal (Fig. 3b). La floracién en cada cima y/o en cada rama
comienza de abajo (base) hacia arriba (dpice) pudiéndose encontrar flores abiertas
a diferentes niveles de la inflorescencia. En la base de estas inflorescencias se
observan hojas asimiladoras, que disminuyen de tamafio hacia el apice (Fig. 3b).
EnR. retusa el tamaiio de las hojas de la inflorescencia fue, la mayoria de las veces,
similar al tamafio de las hojas asimiladoras (Fig. 3d).

En las especies estudiadas las inflorescencias son laterales y/o terminales. En
Qualea schomburgkiana y en las especies de Ruizterania el eje de las cimas se ha
reducido por lo que las flores nacen en un mismo punto, de manera que la inflores-
cencia tiene apariencia racemosa (Fig. 3c), siendo la flor del centro la primera en
abrir. En Q. schomburgkiana, R. esmeraldae y R. rigida el eje de la inflorescencia
puede morir después de finalizado el periodo reproductivo. En R. retusa la inflores-
cencia se forma en una unidad de crecimiento fértil, constituida por dos a tres nudos
en los cuales se observa una flor en la axila de cada hoja (Fig. 3d); posteriormente,
continda su crecimiento vegetativo.
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Cima

Fig. 3. Esquemas de las inflorescencias en Vochysiaceae. a-b. Vochysia. ¢. Qualea y Ruiz-
terania. d. R. retusa.

Las inflorescencias de las especies estudiadas de Vochysia estan formadas
por uno o varios ejes verticales similares, que alcanzan practicamente la misma
altura (Fig. 4a-d). En ambas poblaciones de V. crassifolia el eje principal presenta
una region de ramificacién donde surgen ramas floriferas decusadas hasta aproxi-
madamente un tercio del largo total (Fig. 4a). En la misma planta también se pue-
den encontrar inflorescencias no ramificadas. En V. obscura, V. venezuelana y V.
tetraphylla la inflorescencia estd formada por un sélo eje sin ramificacién (Fig.
4b, c, d). En V. obscura y V. venezuelana son terminales de ramas muy cercanas
entre si (Fig. 4b, ¢) y en V. tetraphylla son laterales, y se forman hasta cuatro por
nudo en hojas apicales (Fig. 4d); en esta tltima especie predominan las inflores-
cencias en un s6lo nudo de cada rama, aunque algunas veces se pueden encontrar
en dos nudos contiguos.

El largo promedio de las inflorescencias se muestra en la Tabla 3. Las mds
largas fueron las de V. venezuelana, V. crassifolia (poblacién Puerto Ayacucho) y
V. obscura; las mas cortas fueron las de Q. schomburgkiana, R. esmeraldae y R.
retusa, siendo esta diferencia estadisticamente significativa (F;; 353,= 134,07, p=
0,01). Igualmente, se encontré variacion significativa en el nimero de flores
abiertas por inflorescencia por dia entre las especies (Fj( g3, = 41,42, p = 0,01)
(Tabla 3). La menor cantidad de flores abiertas por inflorescencia se encontré en
Qualea y Ruizterania. Las inflorescencias de las especies estudiadas de Vochysia
presentaron una cantidad intermedia de flores abiertas por dfa.
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Fig. 4. Esquemas de inflorescencias de Vochysia. a. V. crassifolia. b. V. obscura. ¢. V. vene-
zuelana. d. V. tetraphylla. Eje terminado en circulo representa inflorescencia y en
flecha crecimiento vegetativo del tallo.
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Atributos florales

Las flores tienen como rasgo caracteristico caliz gamosépalo con cinco
16bulos, uno de ellos mas desarrollado, forma un espoldn, se prolonga hacia delan-
te y envuelve al resto de los verticilos florales en la yema.

Se encontraron dos modos de antesis; uno en las flores de las especies de
Qualea y Ruizterania, donde el sépalo mas grande se separa y deja al descubierto
al pétalo, que comienza a desplegarse hasta quedar completamente distendido, y
el estambre se ubica al lado del estilo (presentacion primaria de polen). El otro, en
las flores de Vochysia, en las que el sépalo mayor, mientras se va desplegando, se
inclina hacia atras y rompe en la base el filamento estaminal; al finalizar la antesis
quedan expuestos los pétalos, el estilo y el estambre con la antera dehiscente ado-
sada al estilo; posteriormente, el estambre cae dejando todo el polen en la parte
superior del estilo, exhibiendo un tipo de presentacion secundaria de polen.

En el momento de la antesis, las flores de las especies estudiadas tenian
abundante néctar en el espolon, la antera dehiscente y el estigma receptivo (adico-
gamia). El néctar es la recompensa mas importante, se ubica en el espoldn; sin
embargo, se observaron algunos insectos que usaban ademads, el polen. La antesis
de las flores es diurna, en horas de la mafana (4:30-8:00 h), y la longevidad en
general es de aproximadamente 12-15 horas, con la excepcion de V. crassifolia,
poblacién Gran Sabana, en la que alcanza 24 h (Tabla 3).

En Q. schomburgkiana la distensién completa del pétalo ocurre entre 4:30 y
6:00 h. Las flores muestran signos de marchitez aproximadamente a las 18:00 h,
evidenciados por la aparicién de manchas marrén oscuro en el pétalo, posterior-
mente éste se arruga, los bordes se tocan y forma una capucha que persiste por
varios dias en la planta hasta desprenderse. La antesis de las tres especies de Ruiz-
terania ocurre entre las 5:30-6:00 h, y la marchitez se detecta por la aparicion de
manchas marrones en el pétalo, el cual permanece distendido hasta la caida, al dia
siguiente. Las poblaciones de Vochysia presentaron algunas diferencias en la hora
de la apertura floral. Asf, en la poblacion de V. crassifolia de Puerto Ayacucho la
antesis ocurrié mas temprano (6:00-7:00 h) que en la poblacién de la Gran Saba-
na (8:00-9:00 h).

En las especies estudiadas de Vochysia, los pétalos se desprenden aproxi-
madamente a las 16:00 h, momento para el cual los polinizadores han removido
todo el polen del estilo, con la excepcion de V. crassifolia poblacién Gran Saba-
na, en cuyas flores se pudo encontrar polen a la mafnana siguiente.

Los colores de las flores de las especies analizadas se indican en la Tabla 3.
Q. schomburgkiana, R. rigida, R. esmeraldae (Fig. 5a, b, ¢) y R. retusa exhiben
guias de néctar en el centro del pétalo, con tonos amarillos y anaranjados y orien-
tadas hacia la base de la flor. El estambre y el estilo son verde palido, en R. retusa
y en R. rigida pueden mostrar tonos rosados. En las especies de Vochysia las
yemas florales y las flores abiertas son completamente amarillas (Fig. 6).

La presencia de aroma es caracteristica de las flores de las especies estudia-
das, con la excepcion de V. obscura y V. venezuelana. El aroma es dulce y agrada-
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Fig. 5. Flores e inflorescencias. a. Qualea schomburgkiana con flores senescentes. b. Ruiz-
terania rigida. ¢. R. esmeraldae, se muestran flores enantiostilicas.

ble; en V. ferruginea y V. tetraphylla recuerda el olor del aziicar en coccién o la
miel. En Q. schomburgkiana, las especies de Ruizterania, V. ferruginea y V.
tetraphylla el aroma se percibe en la corola; en ambas poblaciones de V. crassifo-
lia se detectd aroma en el sépalo espolonado, incluso en yemas florales proximas
ala antesis. Los aromas mas intensos fueron registrados en las flores de Q. schom-
burgkiana, R. esmeraldae R. retusa, R. rigida y V. crassifolia.
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Flores senescente . sy A I -~

Fig. 6. Inflorescencias y flores de especies de Vochysia. a. V. crassifolia (poblacion Gran
Sabana). b. V. ferruginea. c. V. venezuelana. d. V. obscura. Foto c: Cortesia de
Ricarda Riina.

En todas las especies las flores senescentes pueden permanecer por varios
dias en las inflorescencias; esta caracteristica es mas marcada en individuos del
género Vochysia. En las flores de las tres especies de Ruizterania, al dia siguien-
te de la antesis, el estilo se estira y se curva en la zona apical dejando el estigma
hacia abajo y se torna blanquecino. En R. rigida el filamento del estambre se tor-
narosado intenso y puede estar algunos dias en la flor fertilizada. El pétalo senes-
cente puede permanecer en la flor hasta el segundo dia de la antesis y luego se
desprende.

En las especies de Vochysia las flores senescentes pueden mantenerse en la
flor por varios dias sin cambios de color (Fig. 6), excepto en V. crassifolia que pue-
de exhibir una mancha blanca en el sépalo mayor, y en V. tetraphylla donde el
espoldn se torna marrén con tonos rojizos. Al dia siguiente de la apertura, las flo-
res senescentes se pueden diferenciar de las flores en antesis, debido a que las pri-
meras se observan mds inclinadas hacia abajo (V. tetraphylla) y ademas porque el
estilo se torna marcadamente mds curvo a medida que pasan los dias (V. crassifo-
lia, V. obscura y V. venezuelana).
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Morfologia floral

En las especies de Vochysia las flores tienen un sélo plano de simetria
(monosimétricas, zigomorfas), mientras que en las de Qualea y Ruizterania son
asimétricas, esto ultimo por encontrarse el estambre fuera del plano de simetria y,
ademas, por torsion de la corola con respecto al ciliz.

El sépalo mayor de Q. schomburgkiana presenta consistencia membranosa y
estd orientado de manera céncava hacia la corola, el espolén es recto con una
pequeiia curvatura y esta orientado hacia arriba (Fig. 7a, b). En las especies de
Ruizterania el sépalo mayor es recto, caniculado y se encuentra orientado de mane-
ra oblicua hacia afuera y es mas agudo en su extremo distal (Fig. 8). El espolén es
recto con una curvatura en el dpice y es mas ancho en R. esmeraldae que en las
demads. En las especies de Vochysia el sépalo mayor es caniculado, encorvado,
petaloideo, orientado hacia afuera y mas largo que los pétalos (Fig. 9a, c, e, g, i). El
espolon es curvo hacia arriba en V. crassifolia (Fig. 9a, b) y en V. ferruginea (Fig.
9¢, d), recto lateral en V. obscura (Fig. 9e, f) y recto hacia arriba en V. tetraphylla
(Fig. 9g, h) y en V. venezuelana (Fig. 91, j).

La corola de Q. schomburgkiana tiene un pétalo obcordado y forma un pseu-
dotubo (Fig. 7a), en las especies de Ruizterania es orbiculado, como una platafor-
ma enfrente del sépalo modificado (Fig. 8). Las especies de Vochysia presentan tres
pétalos ubicados en la base del estilo (Fig. 9), de los cuales los dos laterales son del
mismo tamafio y menores que el pétalo central.

En Q. schomburgkiana el estambre y el estilo estdn inclusos dentro de la
corola y alcanzan la misma altura pero se separan espacialmente en el plano hori-
zontal (hercogamia) (Fig. 7b). En las especies de Ruizterania el estilo se aleja del
estambre y se curva distalmente, manteniendo separado el estigma de la antera
tanto en el plano horizontal como en el vertical. La antera forma un dngulo entre
60y 90° con el filamento y estd orientada hacia el pétalo (Fig. 8).

La cuantificacion de la hercogamia de estas especies se presenta en la Tabla
3. Los mayores valores de hercogamia horizontal se encontraron en Q. schomburg-
kianay R. esmeraldae; sin embargo, no son estadisticamente diferentes a la herco-
gamia encontrada en R. retusa y R. rigida. Las especies de Ruizterania mostraron
ademas, hercogamia vertical cuyo valor fue mayor y estadisticamente diferente en
R. rigida (Tabla 3). Estas especies hercégamas son también enantiomdrficas, parti-
cularmente enantiostilicas, debido a que en algunas flores el estilo esta del lado
derecho y en otras del lado izquierdo. Ambos morfos se pueden encontrar en el
mismo individuo, e incluso en la misma inflorescencia. En Q. schomburgkianay R.
rigida se determiné que los morfos florales se encuentran en proporcién 1:1 en la
poblacién.

En algunas de las especies de Vochysia estudiadas, el estilo se curva y es
mas ensanchado en la region apical, esto es particularmente mas acentuado en V.
obscura 'y V. venezuelana (Fig. 9f, j). La distancia entre el polen y el estigma en
las especies de Vochysia es minima, debido a la deposicién del primero en la
region apical del estilo durante la antesis de la flor.
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Fig. 7. Esquemas de la flor de Qualea schomburgkiana. a. Vista de 1a flor completa. b. Cor-
te longitudinal. Escala = 0,5 cm.
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Fig. 8. Esquemas de cortes longitudinales de flores de Ruizterania. a. R. esmeraldae. b. R.
retusa. ¢. R. rigida. Escala = 0,5 cm.
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Fig. 9. Esquemas de flores de Vochysia. a-b. V. crassifolia. c-d. V. ferruginea. e-f. V. obs-
cura. g-h. V. tetraphylla. i-j. V. venezuelana. A la derecha corte longitudinal, mos-
trando el lumen del espolén. Escala = 0,5 cm.
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Dimensiones florales

Las dimensiones florales largo, ancho, profundidad, asi como largo y
ancho del espoldn se detallan en la Tabla 4. Las mds grandes y profundas son las
de Q. schomburgkiana. El anilisis de varianza determiné que existen diferencias
significativas en cuanto a las dimensiones florales entre las especies. Cabe desta-
car que entre las dos poblaciones de V. crassifolia, no existen diferencias signifi-
cativas respecto al largo y ancho de la flor, pero si en cuanto a la profundidad de
la flor y largo del espoldn (Tabla 4).

Tabla. 4. Dimensiones florales de las especies estudiadas de Vochysiaceae.

Flor Espoldn
Especie Largo Ancho Profundidad Largo Ancho
X (DE)n X(DE)n X (DE)n X (DE)n X (DE)n

Q. schomburgkiana 5,93 (0,38) 31~ 4,02(0,49)27 148(0,13) 31 0,98 (0,11)30 0,40 (0,10) 31
R. esmeraldae 299(0,37)20  3,72(0,73)20 0,86 (0,11)30 0,60 (0,84)30 0,36 (0,07) 30
R. retusa 2,99(0,52)26  3,66(0,68)26 0,98(0,22)30  0,68(0,09)30 0,24 (0,04) 30
R.rigida 3,39(0,33)30  3,33(0,52)30 0,94(0,12)30 0,64 (0,08)30 0,28 (0,05) 30
V. crassifolia GS 235(0,26)30  1,95(0.46)19 0,71 (0,11)25 0,47 (0,06)20  0,13(0,02) 30
V. crassifolia PA 245(0,19920  1,76(0,33)20  0,80(0,75)30 0,54 (0,06)30  0,15(0,02) 30
V. ferruginea 1,50(0,12)20  1,49(0,20)18 0,72(0,18)20  0,51(0,07)30 0,12 (0,02) 30
V. obscura 1,86 (0,19)20  1,55(0,17)10 1,08 (0,11)25 0,83(0,13)25  0,15(0,02) 30
V. tetraphylla 2,33(0,20)30  1,64(0,49)30 0,98(0,7530  0,78(0,05)30  0,17(0,01)30

V. venezuelana 2,34(0,27)30  242(0,31)29 1,12(0,13) 30 0,84 (0,08)30 0,25 (0,03) 30

Fi12300= 465,21 F13096= 170,52 F1345)=80.48  Fi13353= 136,12 Fj5553= 1444
p 0,01 0,01 0,01 0,01 0,01
Medidas en cm. X = media; DE = desviacién estandar; GS = poblacién Gran Sabana; PA = pobla-
cién Puerto Ayacucho

Biologia de polinizacion

Las especies estudiadas se observo diversidad de agentes florales, principal-
mente en horas de la mafiana. Los agentes visitantes para cada especie de planta se
presentan en la Tabla 5 y se indica el estatus de polinizador o visitante de acuerdo a
su comportamiento en la flor.

Tabla 5. Algunas caracteristicas de los visitantes florales de las especies de Vochysiaceae

estudiadas.
Especie Visitantes florales Largo
ORDEN Largo Estatus promedio del
Familia (cm) polinizador
Especie (em)
Q. schomburgkiana  HYMENOPTERA
Apidae

Euglossa sp. 1 1,0 p 1,28
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Tabla 5. Continuacion...
Especie Visitantes florales Largo

ORDEN Largo Estatus promedio del
Familia (cm) polinizador
Especie (cm)
Euglossa sp. 2 (Euglossa) 1,1 p
Euglossa sp. 3 1,1 p
Euglossa sp. 4 (Glossura) 0,9 p
Euglossa sp. 5 1,2 p
Eulaema (Apeulaema) nigrita 1,7 p
Eulaema (Eulaema) quadrifasciata 2,0 p?
Trigona (Trigona) corvina 0,6 v
LEPIDOPTERA
Especie 3 NI 1,3 v
R. esmeraldae HYMENOPTERA
Anthophoridae
Epicharis sp. 1 1,8 p 2,03
Bombus sp. 2,1 p
Bombus medius 22 p
Apidae
Paratrigona sp. 1 0,3 v
Paratrigona impunctata 04 v
Trigona sp. 1 0,6 v
R. retusa HYMENOPTERA
Anthophoridae 2,0
Centris (Melacentris) dimidiata 2,0 p
Apidae
Trigona sp. 1 0,6 v
Halictidae
Augochloropsis sp. 0,7 v
Vespidae
Myschocyttarus sp. 1,2 v
R.rigida HYMENOPTERA
Anthophoridae 142
Epicharis sp. 1 L8 p
Apidae
Euglossa ignita 1,0 p
Euglossa sp. 1 1,1 p
Euglossa sp. 4 1,0 p
Euglossa sp. 5 1,3 p
Eulaema (Apeulaema) nigrita 1,7 p
Eulaema (Eulaema) quadrifasciata 25 p
Melipona sp. 1 1,0 p
Aves*
Colibri NM v
V. crassifolia (GS]  HYMENOPTERA
Anthophoridae 1,52
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Tabla 5. Continuacion...

Especie Visitantes florales Largo
ORDEN Largo Estatus promedio del
Familia (cm) polinizador
Especie (cm)
Ceratina sp. 1 1,0 p
Apidae
Euglossa sp. 1 1,0 p
Eulaema (Apeulaema) nigrita 1,9 p
Halictidae
Augochloropsis sp. 0,7 p
Scoliididae
Campsomeris sp. 3,0 p
LEPIDOPTERA
Especie 4 NI 13 v
Especie 5 NI 4,0 v
V. crassifolia [PA] ~ HYMENOPTERA
Anthophoridae 1,69
Centris sp. 1 1,2 p
Centris sp.2 2,0 p
Centris sp. 3 1,0 p
Centris sp. 4 23 p
Xylocopa sp. 1 2,7 P
Xylocopa sp. 2 33 p
Xylocopa fimbriata 3,0 p
Apidae
Apis mellifera 1,0 p
Melipona sp. 2 1,0 p
Paratrigona impunctata 04 p
Trigona sp. 1 0,7 v
Halictidae
Augochloropsis sp. 0,7 p
Vespidae
Brachygastra moebiana 0,6 v
Polybia sp. 1 1,6 v
Polybia sp. 2 0,8 v
DIPTERA
Calliphoridae 0,8 v
V. ferruginea HYMENOPTERA
Anthophoridae 1,72
Centris sp. 1 1,2 p
Epicharis (Haploepicharis) fasciata 2,2 p
Paratetrapedia sp. 0,7 p
Xylocopa sp. 2 32 p?
Xylocopa sp. 3 23 P
Apidae

Trigona williana 0,7 p
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Tabla 5. Continuacion...
Especie Visitantes florales Largo
ORDEN Largo Estatus promedio del
Familia (cm) polinizador
Especie (cm)
Vespidae
Polystes sp. 1 2,0 v
V. obscura HYMENOPTERA
Anthophoridae 1,26
Xylocopa sp. 2 32 p
Xylocopa sp. 3 2,0 p
Apidae
Paratrigona sp. 1 0,4 p
Trigona sp. 1 0,6 p
Trigona sp. 2 0,7 p
Halictidae
Augochloropsis sp. 0,7 p
Vespidae
Brachygastra sp. 0,7
Syrphidae
V. tetraphylla HYMENOPTERA
Anthophoridae L1
Epicharis sp. 1 2,0 p
Ceratina (Calloceratina) chloris 1,1 p
Xylocopa (Megaxylocopa) frontalis 2,5 p
Apidae
Paratrigona impunctata 04 p
Nanotrigona mellaria 0,5 p
Trigona sp. 1 0,5 p
Trigona williana 1,0 p
Halictidae
Augochloropsis sp. 0,8 p
Vespidae
Polybia sp. 1 0,8 v
LEPIDOPTERA
Especie 6 NI 1,0 v
Aves*
Colibri 1 - v
Colibri 2 - v
V. venezuelana HYMENOPTERA
Anthophoridae 1,6
Centris sp. 1 14 p
Centris sp. 2 2,0 p
Centris sp. 4 23 P
Centris (Melacentris) dimidiata 2,0 p
Epicharis sp. 2 1,7 p
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Tabla 5. Continuacion...

Especie Visitantes florales Largo
ORDEN Largo Estatus promedio del
Familia (cm) polinizador
Especie (cm)
Epicharis sp. 3 1,6 p
Xylocopa sp. 2 32 p
Apidae
Trigona sp. 1 0,7 p
Trigona williana 0,8 p
Halictidae
Augochloropsis sp. 0,7 p
Sphecidae
Sphex sp. 2,3 %
Vespidae
Polybia sp. 2 0,8 v
LEPIDOPTERA
Especie 7 NI 0,8 v

p = polinizador; v = visitante; GS = poblacién Gran Sabana; PA = poblacién Puerto Ayacucho;
* corresponde a la categoria de Clase; NM = no medido; NI = no identificada

Q. schomburgkiana y R. rigida son polinizadas por varias especies de Euglos-
sa, las cuales se detectaron visitando las flores en casi todos los periodos de obser-
vacion (Tabla 6). Dichas abejas comienzan a llegar a las flores con mayor frecuencia
entre las 7:30-10:00 h y atin mas temprano cuando el dia esta soleado, y en menor
cantidad al mediodia y en la tarde. Estas abejas fueron observadas en diferentes
meses del aflo, pero su frecuencia fue relativamente baja (3 a 5 visitas en la mafiana),
con dias sin visitas. Las especies de abejorros Eulaema nigrita y E. quadrifasciata
se pudieron ver desde las 6:30 h en varias flores, sobre todo en ramas. Estos apides
no se observaron en agosto de 1996, enero de 1997 y junio de 1998 (Tabla 6).

Un lepidéptero visit6 las flores de Q. schomburgkiana desde las 5:45 h, y se
retiraba con la luz del sol (6:30 h), pudiendo persistir por mds tiempo en dias nubla-
dos (7:30 h). Esta mariposa busca el néctar desde el exterior de la flor debido a que
su tamafio, un poco mayor que el didmetro del pseudotubo, no favorece el contac-
to con la antera ni con el estigma; no se encontré polen de esta planta depositado en
su cuerpo.

Las especies de abejorros Bombus medius, Epicharis sp. 1 y Centris (Mela-
centris) dimidiata, y las abejas Augochloropsis sp., Trigona sp. 1, Paratrigona sp.
1y Paratrigona impunctata (Tabla 5) visitaron a R. esmeraldae y R. retusa desde
las 7:00 h. Los abejorros acuden continuamente a las flores y van de una flor a otra.
Sin embargo, no se detecté mas de un ejemplar en una planta y hubo intervalos de
tiempo donde no se observaron visitas a flores de varios individuos cercanos.

Las especies de Vochysia presentaron mayor diversidad de visitantes y fre-
cuencia de visitas que las demds Vochysiaceae estudiadas, incluso sobre una mis-
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ma planta. Dichas especies, en general, son polinizadas por abejorros de los géne-
ros Centris, Epicharis'y Xylocopa 'y por abejas como Apis mellifera, Augochlorop-
sis, Melipona y Trigona (Tabla 5). La mayor cantidad de agentes florales visitan
las flores entre las 7:00 h y 10:00 h, mientras que en horas de la tarde la actividad
de los polinizadores es espordadica. Entre las 10:00 y 12:00 h los insectos han
removido casi todo el polen y posiblemente también el néctar.

Las poblaciones de V. crassifolia mostraron diferentes patrones de visitas y
visitantes, presentando la de Puerto Ayacucho mayor variedad de agentes florales
que la de Gran Sabana (Tabla 5). En esta dltima los visitantes variaron de un afio
de observacion a otro. En este sentido, en 1996 una especie de Augochloropsis 'y
una de Euglossa visitaron de manera esporadica las flores, en intervalos de una
hora o mas y no se detecté mas de un insecto al mismo tiempo en las flores. En
diciembre de 1997 se observaron Augocholropsis sp., Campsomeris sp. y Eulae-
ma nigrita, esta ultima desde las 8:30 h, realizando tres visitas hasta las 9:15 h. A
las 11 de la mafiana acudieron Augochloropsis sp. y Ceratina sp.y a las13:30 h
Campsomeris sp. En dos dias consecutivos no se detectaron insectos en horas de
la tarde. A primeras horas de oscuridad (18-19 h), un lepidéptero acudi6 a las flo-
res, sin embargo no fue detectado en observaciones nocturnas posteriores.

En diciembre de 1996 Xylocopa sp. 2 visito las flores de V. venezuelana des-
de las 6:00 h. En un mismo individuo se detectaron entre 2 y 15 insectos que pue-
den estar posados en la flor por aproximadamente un segundo. A esta hora las flores
estdn en proceso de apertura y el estambre se encuentra todavia adosado al estilo,
mientras que el sépalo mayor no se ha distendido completamente. De este modo,
los abejorros facilitan la caida del estambre y aceleran la apertura de la flor.

Q. schomburgkiana y las especies de Ruizterania son visitadas por abejas de
los géneros Trigona y Paratrigona (Tabla 5). Las primeras recolectan polen y el
néctar por fuera del espolon, lo perforan y algunas veces lo destruyen casi en su
totalidad, y las segundas se posan en la antera para recolectar polen; no obstante,
por su tamafio relativamente pequefio no hacen contacto con el estigma.

En varias especies de Vochysia se observaron diferentes avispas y mariposas,
las cuales no se posan en el estilo al momento de recolectar el néctar de las flores.
Hubo también visitas de colibries, particularmente tres especies diferentes en V.
tetraphylla, sin embargo su comportamiento como polinizadores no parece ser
importante, debido que tomaban el néctar por debajo del estilo, e incluso perforan-
do el espoldn.

Relacion entre la morfologia floral y la polinizacion

Los polinizadores de Q. schomburgkiana, R. esmeraldae, R. retusa y R.
rigida alcanzan la recompensa almacenada en el espoldn orientados por las guias
de néctar presentes en el pétalo de las flores. En Q. schomburgkiana deben intro-
ducirse en el pseudotubo (Fig. 7a, 10a), viéndose obligados a hacer contacto con
el estambre y el estigma. De este modo el polen se deposita en la regién lateral en
el segundo y tercer par de patas, en insectos relativamente pequefios (euglosas) o
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en la region frontal en insectos de mayor tamafio.

En las flores de las especies estudiadas de Ruizterania los insectos aterrizan
en el pétalo (Fig. 10b) y se desplazan hacia la base del estambre y el pistilo en
busqueda de néctar. En ese movimiento rozan la antera y el polen se deposita en
la region dorsal del térax y en la insercion de las alas. Las euglosas presentan un
tamafio pequefio respecto a la altura de los 6rganos sexuales, pero llegan a tocar-
lo en el momento de iniciar el vuelo. En Vochysia los polinizadores se posan en
el estilo de la flor para tomar el néctar que se encuentra en el espolén o para reco-
lectar polen (Fig. 10c), quedando este adherido a la zona ventral del térax y al ter-
cer par de patas.

Pétalo

Pétalo

Sépalo
grande

Fig. 10. Modos de polinizacion en géneros de Vochysiaceae. a. Qualea. b. Ruizterania.
c¢. Vochysia. Escala = 0,5 cm.

Al analizar la relacion entre las dimensiones florales y el largo de los poli-
nizadores se encontrd una correlacién significativa con el largo del estambre (r =
0,79, p=0,01; n=258; r2=0,62) y con el largo del estilo (r=0,72; p=0,01; n=
255; r2=0,52). En la Tabla 5 se presenta el largo del polinizador promedio y el
largo particular de cada agente visitante capturado. El andlisis de varianza mos-
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tré que no hay diferencias significativas respecto al largo promedio del poliniza-
dor de las diferentes especies estudiadas (F(9’59) =1,32638,p=0,243179). En las
Vochysiaceae estudiadas se destaca la polinizacién por abejas medianas (1-1,5
cm de largo) y relativamente grandes (> 1,5 cm de largo), en particular se podria
decir que existe una estrecha relacion entre la morfologia de las flores de Ruizte-
rania y los abejorros (1,5-2,5 cm de largo) que efectdan la polinizacién. Los
insectos relativamente mas pequefios, entre 0,4 y 0,7 cm, de los géneros Augoch-
loropsis, Nanotrigona, Paratrigona 'y Trigona, recolectores de polen, son exclui-
dos de la polinizacién de las flores de Ruizterania y Vochysia. En el grupo de
insectos recolectores de néctar, cuyo tamafio varia entre 1 y 3,3 cm destacan
Melipona sp., Epicharis sp., Centris sp. 'y Xylocopa sp. Asimismo, flores relati-
vamente grandes como las de Q. schomburgkiana y R. rigida son polinizadas efi-
cientemente por abejas medianas (1-1,3 cm) como las euglosas y por abejorros
como Eulaema nigrita, E. quadrifasciata y Epicharis sp., con tamafios relativa-
mente mayores (2-3 cm).

DISCUSION

Fenologia reproductiva

El periodo de floracién extendido de Q. schomburgkiana y R. rigida podria
estar relacionado con la polinizacién por abejas del género Euglossa lo cual con-
cuerda con lo encontrado por Janzen (1971) y Frankie et al. (1974) quienes han
sefialado una estrecha relacion entre esta estrategia de floracién y el comportamien-
to de abejas del grupo de las Euglossinae y Anthophoridae. Este tipo de floracién ha
sido sefialado en otras especies lefiosas de la Gran Sabana (Ramirez et al. 1988) por
lo que podria ser también, efecto de condiciones ambientales particulares de esa
region, y ha sido interpretado por algunos autores (Rathcke & Lacey 1985; Van
Schaik et al. 1993) como un mecanismo para disminuir la geitonogamia y favorecer
que polinizadores de especies autoincompatibles visiten a mas de un individuo de
una poblacién, incluso a distancias relativamente grandes, incrementandose de esta
manera, el nimero de fertilizaciones cruzadas y, por ende, el intercambio genético.

La floracién estacional de las especies R. esmeraldae, R. retusa, Vochysia
crassifolia (ambas poblaciones), V. ferruginea, V. obscura, V. tetraphylla y V. vene-
zuelana, con un maximo al comienzo del periodo de menor precipitacién (época
seca) coincide con otros drboles tropicales donde Frankie ez al. (1974) y Borchert
(1983) han interpretado que cambios hidricos estacionales son cruciales para el ini-
cio de la floracion. Esta estrategia concuerda con resultados obtenidos para algunas
Vochysiaceae de Brasil (Oliveira & Gibbs 1994; Ledo & Yared 1995; Oliveira
1996a; Santos et al. 1997) y Venezuela (Rodriguez & Sanoja 2004). La floracion
durante la época seca favorece la maduracién de los frutos al final del periodo, lo
que coincide con condiciones adecuadas para la dispersion de las didsporas por el
viento y mds favorables para la germinacion y establecimiento de las plantulas al
inicio del periodo de lluvias (abril, mayo).
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Caracteristicas del periodo de floracién extendido en cuanto a nimero de
flores por individuo, atraccién y relacién con sus polinizadores contrastan con las
de un periodo de floracién mas corto. En este dltimo Igran parte de los recursos de
la reproduccién se invierten en mayor exhibicién de estructuras reproductivas,
destinadas a la atraccién de polinizadores, aumentando asi la probabilidad de poli-
nizaciones efectivas y de transferencia de polen entre individuos de una pobla-
cion, o de poblaciones cercanas. Esto se refleja en las yemas florales coloreadas
que exhiben las especies de Vochysia, asi como las yemas y el eje morado oscuro
en E. uncinatum (Rodriguez & Sanoja 2004), que incrementan la atraccién para
sus flores relativamente pequefias, y tendrian el mismo efecto de los hipséfilos en
especies de bromelias y algunas euforbidceas, entre otras. Este fenémeno de flo-
racién parece ser comun en las angiospermas y ha sido objeto de muchas reflexio-
nes y modelos matemadticos, resaltandose el intercambio de polen entre individuos
como su mayor ventaja y el incremento de la geitonogamia como la desventaja
mas relevante (Waser 1978; Rathcke & Lacey 1985; Schmid-Hempel & Speiser
1988; Klinkhamer et al. 1989; Van Schaik er al. 1993).

La floracién de V. ferruginea, desfasada respecto al resto de las especies de
Vochysia estudiadas, podria ser una consecuencia de presiones selectivas que actua-
rian reduciendo la competencia por polinizadores. Esto se reflejaria en una disminu-
cién del gasto de polen y se minimizaria la probabilidad de hibridaciones, resultado
del intercambio de polen interespecifico, como ha sido sefialado por Gentry (1974),
Opler et al. (1975), Waser (1978), Rathcke & Lacey (1985), Van Schaik ez al. (1993)
e incrementaria el aislamiento reproductivo (Gentry 1974, 1990).

Biologia floral

La combinacién de los atributos florales de las Vochysiaceae estudiadas,
tales como disposicién de las flores en la inflorescencia, color, forma, olor, hora
de antesis y longevidad floral coinciden con atributos relacionados con poliniza-
cién por abejas relativamente grandes (Proctor & Yeo 1973; Faegri & van der Pijl
1971; Gottsberger 1996; Dafni & Neal 1997).

Las flores de Vochysiaceae han sido consideradas zigomorfas por varios
autores (Stafleu 1948, 1953; Marcano-Berti 1969, 1982; Sanoja 1992; Oliveira
& Gibbs 1994; Oliveira 1996b; Kawasaki 1998). Sin embargo, las de las especies
estudiadas de Qualea y Ruizterania y las de E. uncinatum (Rodriguez & Sanoja
2004) muestran el estambre fuera del plano de simetria del perianto (asimétri-
cas). Las flores de Vochysia mantienen la condicién zigomorfa (monosimétri-
cas), caracteristica que ha sido sefialada también en Salvertia convallariodora
(Oliveira 1996a). La presencia del estambre fuera del plano de simetria ha sido
sefialada para Callisthene y en algunas especies brasilefias de Qualea (Stafleu
1953; Oliveira 1996Db).

La enantiostilia es una caracteristica de varias especies de Vochysiaceae y ha
sido indicada en Salvertia convallariodora (Oliveira 1996a), Callisthene fascicu-
lata, C. major, Qualea cordata, Q. dicotoma, Q. multiflora'y Q. parviflora (Oli-
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veira 1996b). De acuerdo con Endress (1999), las flores asimétricas en muchos
casos son enantiostilicas (enantiomorfas), lo que se cumple en las Vochysiaceae,
en cuyas flores el estilo se aleja del eje floral en sentido opuesto al del estambre.

La enantiostilia en Q. schomburgkiana, R. esmeraldae, R. retusa y R. rigida
se postula que promueve presicién en el mecanismo de polinizacidn, favoreciendo
economia de polen y su transporte entre morfos reciprocos, promoviendo el entre-
cruzamiento como se ha indicado en otras especies de angiospermas con esta con-
dicién (Browers 1975; Dulberger 1981; Webb & Lloyd 1986; Barrett ef al. 2000;
Jesson & Barrett 2002; Jesson ef al. 2003). En este sentido, la enantiostilia dismi-
nuye la interferencia entre el polen y el estigma de una misma flor (Webb & Lloyd
1986) al reducir la ocupacion de sitios estigmaticos por polen propio no compati-
ble, teniendo gran significado en especies autoincompatibles como Q. schomburg-
kiana (Rodriguez 2001). En Q. schomburgkiana y R. rigida este dimorfismo floral,
junto con el bajo nimero de flores abiertas por planta por dia, constituyen una
estrategia efectiva para promover el entrecruzamiento. En R. rigida, especie que
puede producir frutos por autofertilizacion (Rodriguez 2001), la enantiostilia dis-
minuiria la produccién de frutos con polen propio (geitonogamia), como fue sefia-
lado para Cassia didymobotrya (Dulberger 1981).

En estudios de comportamiento, Giurfa et al. (1999) y Lehrer (1999) han
determinado la preferencia de las abejas por formas simétricas. Dado esto, y si la
asimetria de las flores estd intimamente relacionada con el incremento de la efi-
ciencia en el transporte de polen por los polinizadores (Endres 1999), entonces las
flores asimétricas deberdan mantener en su morfologia algunos rasgos simétricos
perceptibles por sus polinizadores (Neal ef al. 1998; Guirfa et al. 1999; Lehrer
1999). Esto parece cumplirse en las flores asimétricas de las Vochysiaceae estu-
diadas. En Q. schomburgkiana, los 6rganos que determinan la asimetria se
encuentran inclusos, de manera que sus polinizadores probablemente detectan
una forma monosimétrica. Esto se observé en E. uncinatum (Rodriguez & Sanoja
2004). En las especies de Ruizterania, donde los érganos sexuales responsables de
la asimetria estan expuestos, el pétalo es lo suficientemente grande y con guias de
néctar simétricas que, en conjunto, serian percibidas por los insectos. Cabe sefia-
lar que todos los atributos florales (simetria, color, aroma, recompensa ofrecida)
contribuyen a mantener la atraccion de los polinizadores, asi como la eficiencia de
los mismos en el transporte de polen entre los individuos de una poblacién.

La presentacién secundaria del polen en las flores de Vochysia parece ser
comun en el género, ya que ha sido sefialada en otras especies (Oliveira & Gibbs
1994; Oliveira 1996b; Santos et al. 1997). Este mecanismo favorece una posicion
especifica de los polinizadores para tomar el néctar del espolén, debido a que la
presentacion del polen en el estilo de la flor va a asegurar que s6lo aquellos insec-
tos que se posen en €l seran transportadores de polen. De este modo, a medida que
el estilo es mas largo mayor serd la exclusién de insectos de proboscis corta. La
presentacion secundaria de polen ha sido interpretada como una manera de man-
tener precision en la polinizacién asegurando un lugar adecuado para el polen
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(Howell et al. 1993; Erbar & Leins 1995), aun cuando, como en las especies de
Vochysia, aumenta la interferencia polen-estigma por reduccién de la hercogamia.

Howell et al. (1993) han sefialado que la presentacion secundaria de polen
tiene ventajas adaptativas, incluso existiendo el riesgo que ocasiona la exposi-
cion del polen fuera de la antera y el de la disminucién de la hercogamia. Esto
tenderia a reducir el tiempo en el cual se exhibe el polen, por lo que presiones
selectivas podrian favorecer la eficiencia en la recoleccién y transporte de polen.
Asi, las amplias exhibiciones florales de las especies de Vochysia, podrian estar
relacionadas también con la necesidad de atraer polinizadores efectivos que rea-
licen el transporte de polen de una manera rapida para evitar la pérdida de viabi-
lidad por exposicidn a las condiciones ambientales.

En las Vochysiaceae estudiadas la morfologia floral, la hercogamia, la enan-
tiostilia y la presentacién secundaria de polen promueven la deposicién de polen
en una zona especifica del cuerpo de los insectos polinizadores. Estas diferencias
en el transporte de las cargas de polen por los insectos favorecen que especies sim-
patricas se sirvan de los mismos polinizadores (Ramirez 1992; Sakai et al. 1999).
Larelacién entre Q. schomburgkiana y la polinizacion por euglosas estd estrecha-
mente ligada a la morfologia de la flor, en la cual la hercogamia y enantiostilia son
relevantes. Pareciera que existe adaptacion de las flores a sus polinizadores, los
cuales son constantes en sus visitas. La separacion entre el estambre y el estilo, asi
como el pseudotubo que forma el pétalo, favorecen el paso de abejas del tamafio
de las euglosas.

En las especies de Ruizterania la posicion casi perpendicular del estilo y el
estambre con respecto a la corola, asi como la orientacion de la antera hacia el péta-
lo (plataforma de aterrizaje para los polinizadores) facilitan la deposicién de polen
en la region dorsal de abejas relativamente grandes. Las variaciones en la morfolo-
gia floral en grupos taxondmicamente cercanos se han relacionado con diferencias
en el espectro de polinizadores y con deposicién diferencial de polen; esto ha sido
sefialado para varias especies de Cordia (Opler et al. 1975), Trichostema (Spira
1980), Bauhinia (Hokche & Ramirez 1990), Cleome (Ruiz-Zapata 1994), Scro-
phulariaceae (Kampny 1995), varias Bignoniaceae (Gentry 1990), algunas Genis-
teae (Fabaceae) (Lopez et al. 1999) y Zingiberaceae (Sakai et al. 1999).

La modificacion de las flores senescentes como el cambio de color en las
de Q. schomburgkiana y Ruizterania y de orientacién en las de Vochysia y E.
uncinatum (Rodriguez & Sanoja 2004), constituyen otra caracteristica de la bio-
logfa floral de las Vochysiaceae estudiadas. El cambio de color se puede interpre-
tar como una condicién adaptativa estrechamente relacionada con mantener y
enaltecer la atraccion de los polinizadores (Cruzan et al. 1986; Harder & Thom-
son 1989; Weiss 1991; Jones & Cruzan 1999). El cambio de orientacion de las
flores de Vochysia podria indicar a los polinizadores que la flor no ofrece mas
recompensa. En estas especies las elevadas exhibiciones florales serfan reforza-
das con la presencia de flores senescentes, con partes florales (caliz y estilo) que
no se desprenden ni cambian de color.
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Biologia de polinizacion

Aun cuando el tamafio promedio de los polinizadores de las especies estu-
diadas no varié significativamente, se puede decir que en Vochysiaceae existe
heterogeneidad (amplio intervalo de variacién) con respecto al largo de sus poli-
nizadores. Dicha heterogeneidad se refleja en los bajos coeficientes de correlacion
obtenidos entre el largo de los polinizadores y los atributos florales evaluados.
Con la excepcion de E. uncinatum (Rodriguez & Sanoja 2004) y R. esmeraldae,
en cuyas flores se observa cierta relacion entre estos parametros (flores grandes
polinizadas por insectos grandes, flores pequeiias por insectos pequefios), el resto
de las especies son polinizadas por insectos de diferentes tamafios. De modo que,
para las especies estudiadas de Vochysiaceae, no sélo el tamaiio de la flor sino
también su morfologia, son importantes para determinar el tamafio de los polini-
zadores de una especie particular.

La interaccion de las euglosas con Q. schomburgkiana y R. rigida parece ser
bastante estrecha, dada la constancia con la cual visitan las flores durante diferen-
tes momentos del dia y del afio. Este comportamiento de las euglosas ha sido sefia-
lado por Janzen (1971) y Ackerman et al. (1982) en otras especies de plantas con
floracion extensa como la de estas dos especies de Vochysiaceae. Esta relacion
estrecha entre fenologia y polinizadores tiene caracteristicas adaptativas, dado
que se favorece el ahorro de energia, al no invertir en gran cantidad de flores como
atraccion a polinizadores (Janzen 1971).

La diferencia en cuanto a la cantidad de especies visitantes, asi como de
polinizadores de las dos poblaciones de Vochysia crassifolia pareciera estar
influenciada por las caracteristicas particulares de cada localidad. Asi, condicio-
nes ecoldgicas diferentes (altitud, temperatura, precipitacion, tipos de vegetacion)
(Huber 1989, 1995) determinarian diferencias en las especies polinizadoras, niime-
ro de visitantes e intensidad de la polinizacion. A este respecto, Ramirez (1989)
encontré en un arbustal en Gran Sabana una frecuencia relativamente baja de
especies visitantes y cargas de polen relativamente escasas.

Este estudio resalta la polinizacion de la familia Vochysiaceae por abejas de
las familias Apidae y Anthophoridae. Las abejas son un grupo de polinizadores
muy importantes en arboles tropicales (Frankie ez al. 1974; Frankie 1976; Bawa et
al. 1985; Bawa 1990; Kress & Beach 1994), en particular las dos familias de abe-
jas encontradas en las Vochysiaceae. Asimismo, se ha sefialado también la impor-
tancia de abejas medianas y grandes en la polinizacion, dado que tienen habilidad
para forrajear a grandes distancias, manteniendo asi el flujo de polen entre indivi-
duos alejados y la estructuracion genética de una poblacion particular (Janzen
1971; Frankie et al. 1976; Bawa et al. 1985).

El comportamiento agresivo y territorialista en el forrajeo exhibido por
abejas solitarias como Centris y Xylocopa y que fue observado en especies estu-
diadas de Vochysia, ha sido indicado por Frankie et al. (1976) como promotor del
entrecruzamiento debido a que obliga a los insectos a visitar a otros arboles de la
poblacién.
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El presente estudio enfatiza el cardcter melit6filo de las Vochysiaceae que
habia sido referido fuera de Venezuela para algunas de sus especies, tales como V.
ferruginea en Costa Rica (Bawa et al. 1985) y algunas especies brasilefias de Vochy-
sia 'y de Qualea en Brasil (Oliveira & Gibbs 1994; Oliveira 1996b; Santos et al.
1997). En Venezuela se ha documentado que V. lehmannii es visitada por abejorros
del género Xylocopa (Aymard & Ortega 1983) y E. uncinatum polinizada por abe-
jas de las familias Apidae y Anthophoridae (Rodriguez & Sanoja 2004). Los resul-
tados indican que Xylocopa parece ser polinizador importante de especies
venezolanas de Vochysia, lo que contrasta con las especies brasilefias, en las cuales
no se ha reportado la visita de este tipo de abeja pero predominan varias especies de
Epicharis (Oliveira & Gibbs 1994; Oliveira 1996b; Santos et al. 1997). Las avispas,
colibries y mariposas no se consideran polinizadores importantes, puesto que visita-
ron las flores en busca de néctar, y no hicieron contacto con la antera y el estigma.
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