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RESUMEN

La biologia reproductiva de 17 especies de Melastomataceae fue estudiada en la Gran
Sabana (estado Bolivar, Venezuela) mediante cruces controlados en el campo; se determind
el indice polen/6vulo, la asignacién de biomasa floral y la eficiencia reproductiva natural para
cada especie y su relacion con el sistema reproductivo. La agamospermia (tres especies
(17,7%) agamospermas y seis (35,3%) facultativas) fue el sistema reproductivo predominan-
te, seguida por la autocompatibilidad (siete especies, 41,2%) y s6lo Tococa guianensis es au-
toincompatible. La mayoria de las especies estudiadas presentaron alta relacién polen/6vulo,
lo cual no se corresponde con sistemas agamospermos de reproduccion. La biomasa floral re-
veld que la especie autoincompatible tiene la mayor relacién de biomasa androceo/biomasa
de gineceo, lo que concuerda con la hipétesis de asignacion de biomasa. Sin embargo, los pa-
trones de asignacion de biomasa en los otros sistemas reproductivos no mostraron tendencias
claras. La produccion de frutos fue altamente variable e independiente del sistema reproduc-
tivo; no obstante, todas las especies autocompatibles mostraron bajos niveles de produccién
de frutos y la especie autoincompatible tuvo alto valor de produccién de frutos por flor.

Palabras clave: Agamospermia, biomasa floral, eficiencia reproductiva, Gran Sabana,
Melastomataceae, relacion polen/6vulo, sistema reproductivo, Venezuela

ABSTRACT

The reproductive biology of 17 species of Melastomataceae was studied in the Gran
Sabana plateau (Bolivar State, Venezuela) by means controlled crossings in the field; the
pollen/ovule ratio, the allocation of floral biomass and the natural reproductive efficiency for
each species and its relation with the breeding system were estimated. Agamospermy (three
species (17.7%) and six (35.3%) facultatives) was the reproductive system, followed by self-
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compatibility (seven species, 41.2%), and only Tococa guianensis was selfincompatible.
Most of the studied species displayed high pollen/ovule ratio, which does not correspond
with agamospermous reproductive systems. Floral biomass revealed that the selfincompati-
ble species has the greater androecium/gynoecium biomass ratio, which agrees with the hy-
pothesis of biomass allocation. Nevertheless the patterns of biomass allocation in the other
reproductive systems did not show clear tendencies. Fruit production was highly variable and
independent of the reproductive system; however, all selfcompatible species showed low lev-
els of fruit production and the selfincompatible species display high fruit production.

Key words: Agamospermy, floral biomass, Gran Sabana, Melastomataceae, pollen/ovule
ratio, reproductive efficiency, reproductive system, Venezuela

INTRODUCCION

Las Melastomataceae son una de las familias de plantas tropicales mas ricas
en especies, con aproximadamente 166 géneros y mas de 4200 especies (Renner
1993). Cerca de 3000 especies son neotropicales (Renner 1989, 1993), donde mas
de dos tercios de estos taxa se distribuyen en Centro y Sur América (Ellison ef al.
1993; Gross 1993; Renner 1984, 1989). La familia Melastomataceae esta consti-
tuida mayormente por arboles y arbustos, aunque también pueden ser lianas, epi-
fitas, hierbas anuales y perennes; son comunes en hdbitats montafiosos tropicales
y en habitats sucesionales tempranos (Renner 1993; Judd et al. 1999). Algunos
géneros tienen valor ornamental por presentar flores vistosas como, por ejemplo,
Rhexia y Tibouchina (Judd et al. 1999). La mayoria de las Melastomataceae se
caracteriza por tener inflorescencias terminales o axilares, flores usualmente
cimosas, zigomorfas o actinomorfas (Wurdack 1973; Judd et al. 1999). Las flores
no producen néctar y la polinizacidn es casi exclusivamente por insectos, especi-
ficamente por abejas recolectoras de polen (Renner 1983, 1984, 1989; Judd et al.
1999). Algunas especies de Melastomataceae pueden ser polinizadas por moscas
(Goldenberg & Shepherd 1998) o por murciélagos (Renner 1989).

Si bien el hermafroditismo estd ampliamente representado en las Melasto-
mataceae, la dioecia también ha sido reportada. Almeda & Dorr (2006) citan que
de aproximadamente 172 géneros que conforman la familia, sélo en el género
neotropical Miconia se conoce este sistema sexual, y reportan 37 especies dioicas.
Los aspectos de la biologia reproductiva de esta familia sefialan diversidad de sis-
temas reproductivos y la presencia de especies agamospermas (Renner 1989; Gol-
denberg & Shepherd 1998; Melo et al. 1999; Goldenberg & Varassin 2001). La
mayoria de las especies de Melastomataceae estudiadas son autocompatibles
(Renner 1989; Gibbs 1990), el modo de apareamiento predominante es la xenoga-
mia (Renner 1989) y la principal forma de promover el entrecruzamiento es a tra-
vés de la hercogamia (separacion espacial de las anteras y el estigma).

Las Melastomataceae explotan un amplio rango de habitats, crecen frecuen-
temente en bosques primarios donde pueden llegar a ser arboles grandes, en habi-
tats sucesionales tempranos o perturbados son arbustos, y en vegetacion de arenas
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blancas y sabanas (Renner 1983; Huber 1986; Judd et al. 1999). En la altiplanicie
de la Gran Sabana (Parque Nacional Canaima, estado Bolivar, Venezuela) se han
desarrollado comunidades vegetales peculiares que varian desde pioneras abiertas
sobre rocas, hasta arbustales paramoides o bosques densos (Huber 1986), donde
las Melastomataceae conforman una familia muy diversa, abundante y represen-
tativa de la mayoria de las comunidades. En este sentido, el objetivo de este traba-
jo fue estudiar la biologia reproductiva de especies de esta familia,
especificamente, evaluar si las caracteristicas reproductivas de especies de la Alta
Guayana venezolana concuerdan con las reportadas para Melastomataceae en
otras comunidades neotropicales. Ademads, se pretende relacionar el sistema
reproductivo de las especies de Melastomataceae con algunos pardmetros escasa-
mente evaluados en esta familia como son la relacién polen/6vulo, la asignacién
de biomasa a verticilos florales y a la flor, asi como la eficiencia natural en la pro-
duccién de frutos.

MATERIALES Y METODOS

Area de estudio

Esta investigacion fue realizada en comunidades herbaceo-arbustivas del
Parque Nacional Canaima, sector Gran Sabana, al sureste del estado Bolivar, Vene-
zuela. La Gran Sabana se extiende desde Sierra de Lema, al norte, donde alcanza
su mayor altura a 1400 m snm, hasta la porcién mas sur, en Santa Elena de Uairén,
a 850 m snm (Huber 1990). La temperatura promedio mensual presenta poca varia-
bilidad a lo largo del afio (mdxima 21,2°C y minima 19,9°C), la precipitacion
media anual de 2287 mm, varia desde 1600 mm en afios mas secos hasta 2500 mm
en afios mas hiimedos. La distribucién de la precipitacion durante el afio permite
definir el clima de la Gran Sabana como biestacional humedo, con un periodo
superhimedo de abril a diciembre y un periodo menos himedo de diciembre a
marzo (Huber 1990, 1995).

Las especies fueron estudiadas en un matorral, dos arbustales y un herbazal,
comunidades que caracterizan en buena parte el paisaje de la Gran Sabana. De las
17 especies analizadas, 11 crecen en un matorral ubicado en la parte posterior de la
Estacion Cientifica de Parupa, Corporacién Venezolana de Guayana (CVG), que
colinda con el rio Parupa, en la carretera Fuerte Luepa - Kavanayén (5°40,416° Lat.
N - 61°32,543’ Long. O, altitud 1300 m snm). Esta comunidad arbustiva (Huber
1994) presenta una vegetacion secundaria que surgié por la tala y la quema de los
arboles y la eliminacién de la vegetacion riberefia que bordea al rio Parupa, con
abundancia de especies arbustivas y herbaceas, y pocas especies arbdreas de apro-
ximadamente 4 m de alto.

Algunas especies analizadas se encuentran en comunidades arbustivas floris-
ticamente muy diversas; especificamente, un arbustal ubicado aproximadamente
en el km 780 de la carretera Fuerte Luepa - Santa Elena de Uairén, a la margen dere-
cha después del puente de la quebrada de Mareman-Part (5°44,489° Lat. N -
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61°24,198” Long. O, altitud 1386 m snm), y otro situado en la carretera Fuerte Lue-
pa - Kavanayén, desvio hacia la poblaciéon de Riworiwo, entre las comunidades
indigenas de Iwarkey y Riworiwo (5°36,880’ Lat. N - 61°29,659’ Long. O, altitud
1208 m snm). En general, la vegetacion en estos arbustales es achaparrada, 1,5 -2,7
m de alto, donde algunos elementos pueden alcanzar hasta aproximadamente 6 m.
Estos arbustales se desarrollan sobre extensiones de arena cuarzosa blanca o fre-
cuentemente sobre afloramientos rocosos planos o con cierta inclinacién, lo que
permite la acumulacién de arena en los recodos.

Tres especies se estudiaron en un herbazal, ubicado a la margen izquierda de
la carretera Fuerte Luepa - Santa Elena de Uairén en el km 793 (5°38,552° Lat. N
-61°22,944’ Long. O, altitud 1343 m snm). Los herbazales o sabanas herbaceas se
caracterizan por la presencia de hierbas de hojas anchas de las familias Rapatea-
ceae, Xyridaceae y Bromeliaceae, entre otras, y se encuentran mayormente aso-
ciados a sustratos turbosos sobre fondo arenoso (Huber 1990).

METODOS

Forma de vida y separacion espacial de la maduracion sexual

Las 17 especies estudiadas se caracterizaron de acuerdo a su forma de vida
en arboles, arbustos y hierbas, y segtin su hdbito en lefiosas y herbaceas. La mayo-
ria (10 especies) pertenece a la tribu Miconieae (Clidemia, Miconia y Tococa),
cuatro a la tribu Melastomeae (Comolia, Macairea, Marcetia y Tibouchina), dos
a Merianieae (Meriania) y una a Microliceae (Microlicia) (Renner 1993).

La hercogamia, o separacion espacial de estambres y estigma, se examind
midiendo la distancia existente entre anteras y estigma en 10 flores, para cada espe-
cie. Una especie se consider6 hercégama cuando el estigma se encontraba al menos
2 mm por encima de las anteras (Ramirez 1993).

Sistema reproductivo

Para determinar el sistema reproductivo se realizaron cuatro pruebas, en un
minimo de cinco individuos, siguiendo la metodologia descrita por Ruiz-Zapata
& Arroyo (1978) y Sobrevila & Arroyo (1982), utilizando flores de una o de varias
inflorescencias, aisladas previo a la antesis y hasta la formacién de frutos. Para
detectar agamospermia se emascularon las flores en estado de yemas y se aislaron
para verificar la formacién de frutos y semillas. La autoincompatibilidad se deter-
min6 fertilizando flores con polen proveniente de otros individuos de la misma
especie (fertilizacion cruzada - FC). La autocompatibilidad se detect6 utilizando
polen de la misma flor o de flores del mismo individuo (autofertilizacién manual
- AF). Para la autogamia se aislaron yemas florales y se verificé luego la forma-
cién de frutos (polinizacién automatica - PA). Para cada prueba aplicada se cuan-
tific el nimero de frutos y semillas producido, distinguiendo entre semillas sanas
y semillas mal formadas, de tamafio reducido o aplastadas.

En algunas especies no fue posible realizar todas las pruebas debido a que
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no se disponia de polen para efectuar los cruces, o habia pocos individuos en flor,
y a ciertas dificultades como, por ejemplo, flores muy pequefias y delicadas para
la manipulacién. En las especies donde no se realizaron pruebas de fertilizacion
cruzada sélo se pudo determinar el modo de apareamiento considerando la pro-
duccién de frutos y semillas obtenida por medio de las pruebas de polinizacién
automadtica (PA) y de autofertilizacién manual (AF).

La prueba exacta de Fisher (Sokal & Rohlf 1995) fue utilizada para compa-
rar la formacién de frutos por flor, y la de semillas por 6vulo respectivamente,
obtenidas en las pruebas de agamospermia con valores esperados de maximos (=
1) y minimos (= 0). Cuando la produccién de frutos por flor, y/o la de semillas por
6vulo no difieren estadisticamente de 1, entonces la especie es considerada aga-
mospérmica. Por el contrario, si la produccién de frutos por flor, y/o la de semillas
por évulo no difieren estadisticamente de 0, entonces la especie fue considerada
con reproduccién sexual. En caso de valores intermedios, es decir, cuando la frac-
cién de frutos por flor, y/o la de semillas por évulo obtenidas de flores emascula-
das es mayor que cero y menor que uno, entonces la especie se consideré con
agamospermia facultativa. En aquellas especies que en las pruebas de agamosper-
mia resultaron sexuales, se aplicé el mismo método comparando la produccion de
frutos por flor, y/o la de semillas por évulo obtenidas en las pruebas de autoferti-
lizacién manual. En esos casos, la especie se considerd autocompatible cuando la
produccioén de frutos por flor, y/o la de semillas por évulo no difieren estadistica-
mente de 1. Si la produccién de frutos por flor, y/o la de semillas por évulo no
difieren estadisticamente de 0 entonces la especie es autoincompatible. Cuando
los valores son intermedios, es decir, cuando la fraccién de frutos por flor, y/o la
de semillas por évulo obtenidas de flores autofertilizadas manualmente son esta-
disticamente mayores que cero y menores que uno, la especie se considerd par-
cialmente autocompatible. Si los resultados estadisticos de las pruebas de
agamospermia arrojaban diferentes conclusiones respecto al sistema reproductivo
de una especie, considerando la produccién de frutos por flor y la de semillas por
6vulos, entonces se le dio mayor peso a la tltima variable.

Produccion de évulos, polen y relacién polen/évulo

El nimero de 6vulos por flor se cuantificé en un microscopio estereoscopi-
co, disectando 100 yemas florales provenientes de un minimo de cinco individuos.
El nimero de granos de polen por antera se determind utilizando el método des-
crito por Lloyd (1965), que consiste en suspender cinco anteras de diferentes
yemas florales en 0,1 ml de una solucién de anilina en lactofenol y glicerina 3:1.
Posteriormente, en tres preparaciones, se cuantificaron los granos de polen con un
hemacitémetro en un microscopio 6ptico. El nimero de granos de polen por flor
se estimé multiplicando el nimero de granos de polen por antera por el promedio
de anteras por flor. Finalmente, se establecio la relacion polen/6vulo (P/O) divi-
diendo el niimero promedio de granos de polen por flor entre el promedio de évu-
los por flor.
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Asignacion de biomasa floral

La biomasa (peso seco) se consideré como estimado de la asignacion de
recursos a las diferentes partes florales e indicador de la distribucion de la energia
(calorias) (Hickman & Pitelka 1975; Abrahamson & Caswell 1982; Ramirez
1992). Se utilizaron 20 flores preservadas en alcohol isopropilico 70%, separando-
las en caliz, corola, estambres y pistilo. Cada parte floral fue deshidratada durante
10 dias a40°C, hasta alcanzar peso constante y pesadas en una balanza analitica. El
peso seco permitié estimar la asignacion relativa al androceo (estambres), gineceo
(pistilo), atraccion (corola) y soporte (caliz + receptaculo). Posteriormente, se deter-
minaron las siguientes relaciones: biomasa de androceo/biomasa de gineceo (rela-
cién entre la funcion masculina y la femenina), y la inversion relativa de la funcién
masculina, funcién femenina y funcién de atraccion respecto al total del peso floral,
expresada como biomasa de androceo/biomasa total de la flor (funcién masculina),
biomasa de gineceo/biomasa total de la flor (funcién femenina) y biomasa de coro-
la/biomasa total de la flor (funcién de atraccion).

Eficiencia reproductiva natural

Para estimar la eficiencia reproductiva natural se cuantificé el niimero de flo-
res por inflorescencia y frutos por infrutescencia por conteos directos en un maxi-
mo de 100 inflorescencias y 100 infrutescencias, respectivamente, en un minimo
de cinco individuos. La eficiencia natural se expres6é como la proporcién de frutos
producida por flores.

RESULTADOS

Forma de vida y separacion espacial de la maduracion sexual

La forma de vida arbustiva (58,8%) fue la mas comun entre las especies de
Melastomataceae estudiadas, seguida por las hierbas perennes (23,5%), sufritices
(11,8%) y una sola especie arbdrea (5,9%) (Tabla 1). La mayoria (64,7%) de las
especies son lefiosas, y 35,3% tienen hébito herbaceo. Cuatro especies (23,5%)
presentaron separacion espacial de los sexos (hercogamia) (Tabla 1). En la Fig. 1
se muestran algunas de las especies estudiadas.
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Tabla 1. Caracteristicas cualitativas de especies de Melastomataceae estudiadas en la
Gran Sabana, estado Bolivar.

Especie Comunidad Forma de vida Hercogamia ~ Hébito

Clidemia pustulata DC. Matorral Arbusto Ausente Lefioso

C. sericea D.Don id Hierba perenne id Herbiceo

Comolia microphylla Benth. Arbustal Riworiwo Sufritice id id

Macairea parvifolia Benth. id Arbusto Presente  Lefioso

Marcetia taxifolia (St.Hil.) DC. Matorral Hierbaperenne  Ausente  Herbdceo

Meriania sclerophylla (Naudin) Triana Herbazal Arbusto Presente  Lefioso

M. urceolata Triana Arbustal Mareman Arbol id id

Miconia alata (Aubl.) DC. Matorral Arbusto id id

M. albicans (Sw.) Triana id id Ausente id

M. aplostachya (Bonpl.) DC. id id id id

M. ciliata (Rich.) DC. id Hierba perenne id Herbéceo

M. ibaguensis (Bonpl.) Triana id Arbusto id Lefioso

Miconia sp. id id id id

Microlicia benthamiana Triana Herbazal -

ex Cogn. Arbustal Riworiwo Sufritice id Herbéceo

Tibouchina fraterna N.E.Brown Herbazal - Arbusto id Lefioso
Arbustal Mareman

Tococa guianensis Aubl. Matorral id id id

T. nitens (Benth.) Triana Arbustal Mareman ~ Hierba perenne id Herbéceo

Sistema reproductivo y relacion polen/6vulo

De las 17 especies de Melastomataceae estudiadas, se encontré que Meria-
nia urceolata, M. aplostachya y Miconia sp. son agamospermas, es decir, que pro-
ducen frutos y semillas asexualmente (Tabla 2). Clidemia pustulata, C. sericea,
Comolia microphylla, Macairea parvifolia, Miconia albicans, M. ibaguensis,
Miconia ciliata, Microlicia benthamiana y Tibouchina fraterna también pueden
producir frutos y semillas asexualmente, aunque en menor proporcién (Tabla 2).
En este sentido, Clidemia pustulata, C. sericea, Miconia albicans, M. ciliata, M.
ibaguensis y Microlicia benthamiana pueden ser consideradas agamospermas
facultativas (Tabla 2). En Comolia microphylla y Tibouchina fraterna la propor-
cién de frutos y de semillas producidas de flores previamente emasculadas es muy
baja comparada con la producida a partir de fertilizacién cruzada (Tabla 3).

Tococa guianensis es la inica especie autoincompatible, dado que sélo pro-
dujo frutos por fertilizacién cruzada (Tabla 3). Marcetia taxifolia y Tococa nitens
son autocompatibles, mientras que Comolia microphylla, Macairea parvifolia,
Meriania sclerophylla, Miconia alata y Tibouchina fraterna resultaron ser par-
cialmente autocompatibles (Tabla 3), y por tanto, no autégamas, es decir, que
requieren de un agente para que se realice la fertilizacion. En Miconia ciliata no
se obtuvieron frutos en las pruebas de autofertilizacién manual, probablemente
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debido a dafios producidos durante la manipulacién de las flores dado que son
muy pequeiias, no obstante, se produjeron frutos por fertilizacién cruzada (Tabla
3). En Clidemia sericea, Meriania urceolata, Miconia aplostachya'y Miconia sp.
hubo formacién de frutos por autofertilizacién manual, aunque no fue posible rea-
lizar fertilizaciones cruzadas.

El nimero de évulos por flor fue variable para las especies analizadas, des-
de 39,7 hasta 721,3 6vulos/flor (Tabla 4), mientras que el nimero de granos de
polen por flor fue alto para todas las especies estudiadas (Tabla 4). La relacién
polen/6vulo (P/O) fue relativamente alta, variando desde 116,1 en Miconia albi-
cans hasta 6934,6 en Tibouchina fraterna (Tabla 4).

Asignacion de biomasa floral

La asignacién de biomasa a la flor y a los verticilos para las especies estu-
diadas se sefiala en la Tabla 5. Meriania sclerophylla, M. urceolata y Tococa
nitens mostraron los mayores pesos florales. Las relaciones biomasa de andro-
ceo/biomasa de gineceo (masc/fem) y biomasa de androceo/biomasa total de la
flor (masc/total fl), fueron mayores para la especie Tococa guianensis (Tabla 5);
no obstante, no se encontrd una tendencia clara respecto a los demds parametros
evaluados. En general, los menores valores de biomasa de corola/biomasa total de
la flor se encontraron en la tribu Miconieae y los mayores en Microlicieae, Melas-
tomeae y Merianieae, mientras que los valores de biomasa de gineceo/biomasa
total de la flor fueron mayores para las especies de la tribu Miconieae.

Eficiencia reproductiva natural

La produccioén de flores por inflorescencia y de frutos por infrutescencia
fue variable para las distintas especies estudiadas (Tabla 6); no obstante, en gene-
ral, las especies de Melastomataceae presentaron altos valores de producciéon
natural de frutos por flor, es decir, una alta eficiencia reproductiva natural. Los
mayores valores de eficiencia reproductiva natural se encontraron en Clidemia
sericea, Comolia microphylla, Marcetia taxifolia y Tococa guianensis (Tabla 6).

Miconia alata, M. albicans, M. aplostachya y M ciliata, con el mayor
nimero de flores por inflorescencia, presentaron comparativamente una baja efi-
ciencia reproductiva natural, lo que indica alta proporcién de flores-frutos aborta-
da. Cabe destacar que esta tendencia no se observa en Miconia sp. la cual presentd
una alta eficiencia reproductiva natural asociada a una alta produccién de flores
por inflorescencia (Tabla 6).
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400 Hokche y Ramirez

Tabla 6. Eficiencia natural (Ef Nat) en la formacién de frutos en especies de Melastoma-
taceae de la Gran Sabana.

N° Fl/Inflor N° Fr/Infrut Ef Nat
Especie X DE X DE %
Clidemia pustulata 6,82 2,92 2,35 2,39 34,46
C. sericea 12,34 6,45 12,06 7,12 97,73

Comolia microphylla 1,12 0,32 0,92 040 82,14
Macairea parvifolia 28,73 19,48 4,23 3,39 14,72

Marcetia taxifolia 1,00 0,00 0,75 045 75,00
Meriania sclerophylla 35,03 11,70 10,42 941 29,75
M. urceolata 24,11 9,21 13,72 7,40 56,91
Miconia alata 744,05 369,600 167,56 99,25 22,52
M. albicans 280,82 140,83 3585 19,82 12,77
M. aplostachya 125,06 46,86 58,63 2996 46,88
M. ciliata 125,07 40,71 31,76 17,18 25,39
M. ibaguensis 81,48 30,37 41,51 23,30 50,95
Miconia sp. 312,57 192,82 255,70 147,58 81,81

Microlicia benthamiana 1,18 0,39 0,71 0,46 60,17
Tibouchina fraterna 12,39 6,13 332 2,63 26,80
Tococa guianensis 56,18 43,99 46,26 29,16 82,34
T. nitens 11,28 4,86 3,68 2,58 32,62
X = promedio, DE = desviacion estdndar; Fl = flores, Fr = frutos, Inflor =
inflorescencia, Infrut = infrutescencia

DISCUSION

Sistema reproductivo

Los estudios de reproduccion en la familia Melastomataceae revelan gran
diversidad de sistemas reproductivos entre los que destaca amplia representacion
de especies agamospermas (Baumgratz & da Silva 1986/1988; Renner 1989; Gol-
denberg & Shepherd 1998; Melo et al. 1999; Goldenberg & Varassin 2001), y auto-
compatibles (Renner 1983, 1984, 1986/1987, 1990; Goldenberg & Varassin 2001;
Gross 1993; Melo et al. 1999; Andrade et al. 2007). Las especies autocompatibles
frecuentemente se han asociado con el habito herbiaceo (Bawa 1974; Kress 1983;
Ramirez & Brito 1990; Ramirez & Seres 1994; Jaimes & Ramirez 1999) y se ha
seflalado como estrategia reproductiva comun en habitats perturbados (Bawa
1974), asi como en plantas de estados sucesionales tempranos (Cruden 1977). Mas
de la mitad de las especies analizadas en este estudio son arbustos y hierbas, que se
desarrollan en una comunidad caracterizada por vegetacion secundaria y baja den-
sidad poblacional. De acuerdo a lo anterior, la incidencia de autocompatibilidad
encontrada podria estar determinada por el tipo de habitat donde se desarrollan las
especies estudiadas, asociado a la condicién herc6gama que evita la autodeposi-
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cién del polen y promueve el entrecruzamiento. La autoincompatibilidad en Toco-
ca guianensis podria estar relacionada con la necesidad de mantener la variabilidad
genética en esta especie. La seleccién del sistema de autoincompatibilidad pro-
mueve mayor recombinacion y, por tanto, la produccién de una descendencia con
alta capacidad de adaptacion al ambiente (Levin 1975; Grant 1981). De lo anterior
destaca que la autocompatibilidad es un sistema reproductivo frecuente en esta
familia y que la autoincompatibilidad es relativamente comin en representantes de
la tribu Miconieae, como fue sefialado por Goldenberg & Shepherd (1998).

La agamospermia es un fenémeno poco comtin, sefialado como frecuente en
algunas familias de plantas, entre las que cabe mencionar Asteraceae, Poaceae,
Rosaceae, Clusiaceae y Melastomataceae (Renner 1989; Richards 1990; Golden-
berg & Shepherd 1998; Melo et al. 1999), que parecen estar preadaptadas a la aga-
mospermia mostrando, por ejemplo, altos niveles de poliploidia e hibridizacion.
La predisposicion a la agamospermia no necesariamente estd limitada a fenéme-
nos cromosoémicos o fisiolégicos; mecanismos de polinizacién no especificos
pueden también conducir a la formacién de semillas asexuales (Richards 1990).
La presente investigacion indica que la agamospermia es una estrategia comun
entre los miembros de las Melastomataceae en la Gran Sabana. Similarmente,
Renner (1983, 1990) ha reportado aproximadamente 20 especies agamospermas
de Melastomataceae en el Neotrépico, ademds de otros autores (Goldenberg &
Shepherd 1998; Melo et al. 1999; Goldenberg & Varassin 2001). En este estudio,
de las seis especies agamospermas facultativas, caracterizadas por una fraccién
importante de frutos y semillas producidos en flores emasculadas, Comolia
microphylla y Tibouchina fraterna mostraron resultados contradictorios una vez
aplicado el test estadistico; son sexuales de acuerdo a la produccién de frutos, y
agamospermas facultativas por la produccién de semillas, lo que podria sugerir
que se encuentran en el rango del espectro del sistema reproductivo. Aunque la
produccion de frutos por fertilizacién cruzada en estas especies es alta, la fraccién
de semillas/6vulo producida por esta prueba es mayor a la que se produce por la
prueba para detectar agamospermia, por lo que podrian ser consideradas mas
hacia la condicién sexual que hacia la agamospermia facultativa.

En la agamospermia facultativa, la reproduccién sexual y asexual coexisten
en la misma poblacién, individuo o incluso semillas (Richards 1990). Los organis-
mos agamospermos pueden surgir por cruces y se pueden establecer ciclos sexua-
les y agamicos en la poblacién, donde estaran algunos individuos sexuales y otros
agamospermos (Richards 1990). Probablemente, algunos individuos de las espe-
cies agamospermas facultativas en este estudio se encontraban en la fase sexual y
otros en la fase agamica los cuales produjeron cierta proporcién de frutos sin poli-
nizacién en la poblacién. El potencial para producir frutos agdmicos representa una
ventaja para estas especies ya que podran reproducirse y producir plantas adapta-
das a ambientes particulares, como las zonas perturbadas donde crecen, pobres en
nutrientes y caracterizados por una baja densidad poblacional.

En las especies agamospermas y agamospermas facultativas analizadas los fru-
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tos y semillas producidos en el tratamiento de autopolinizacién automatica podrian
tratarse de frutos producidos sin la intervencién del polen, ya que estas especies tie-
nen la capacidad de producir frutos a partir de flores emasculadas. No obstante, se ha
reportado autopolinizaciéon en Monochaetum 'y Centradenia (Almeda 1977, 1978,
citado en Renner 1989), por la liberacién de polen por efecto de lluvias y vientos fuer-
tes que ocasionan movimientos mecédnicos de las anteras, o por el contacto de las
anteras con el estigma al final de la antesis, como ha sido reportado para Monolena
trichopoda (Warner 1981, citado por Renner 1989).

De acuerdo con Goldenberg & Shepherd (1998), la mayoria de las especies
agamospermas en las Melastomataceae pertenece a la tribu Miconieae. Estos auto-
res encontraron que de 100 especies de Melastomataceae analizadas, 39 son aga-
mospérmicas y que 87,2% de éstas pertenecen a la tribu Miconieae. Atin cuando en
el presente estudio existe poca representacion de especies por tribu que permita
establecer conclusiones filogenéticas, se puede evidenciar una mayor tendencia a
la agamospermia como sistema reproductivo en las Miconieae. En este sentido, la
agamospermia en las especies analizadas en este estudio parece ser mas un carac-
ter relacionado con la taxonomia y filogenia que con el habitat o hdbito de la plan-
ta, como fue sefialado por Goldenberg & Shepherd (1998).

Relacion polen/6vulo (P/O)

Lamayoria de las especies de Melastomataceae estudiadas presentaron alta
relacién polen/6vulo, lo que las cataloga como xenégamas y xenégamas faculta-
tivas, de acuerdo al criterio de Cruden (1977). Sin embargo, esta caracterizacion
no se ajusta a los sistemas reproductivos establecidos en el presente trabajo. La
alta relacién polen/6vulo en especies con reproduccion sexual autoincompatibles
y autocompatibles, puede ser una consecuencia de la condicién no autégama y/o
la presencia de autoincompatibilidad parcial de las especies autocompatibles y la
autoincompatibilidad en Tococa guianensis. Ademads, la probabilidad de que
ocurra autopolinizacién en las Melastomataceae es baja debido a que las anteras
poricidas no pueden liberar polen a menos que sea mediada por un vector apro-
piado (Renner 1989). En este sentido, todas las especies analizadas requieren de
un agente polinizador para que se efectie la liberacién de polen (polinizacién por
vibracién), lo cual indica alto grado de especializacion. Estos atributos le confie-
ren, en términos generales, la condicién xendgama, y en consecuencia podrian
estar asociados con los altos valores de la relacién polen/évulo en Melastomata-
ceae no agamospermas.

En el caso de las especies agamospermas, altos valores de la relacién
polen/évulo no se corresponden con un sistema reproductivo agamospérmico. Ren-
ner (1989) reporta que las anteras de varias especies agamospermas neotropicales
contienen muy pocos granos de polen (Clidemia novemnervia y Macairea there-
siae). En el presente estudio, las especies agamospermas Meriana urceolata, Mico-
nia aplostachya y Miconia sp., presentaron altos valores de la relacién polen/évulo,
aunque ligeramente menores que las especies agamospermas facultativas y las



Sistemas reproductivos... 403

sexuales. La alta produccién de polen por 6vulo en las especies agamospermas pare-
ce sugerir que el desarrollo de la agamospermia y la reduccién del niimero de gra-
nos de polen por antera y polen por flor no ocurren simultaneamente.

Hercogamia

La posicion relativa de las anteras y estigmas no tiene relacion con la estrate-
gia reproductiva de las especies de Melastomataceae estudiadas. La hercogamia se
present6 en especies autocompatibles y agamospermas, mientras que la condicién
no-hercégama esta presente en todos los tipos de estrategias reproductivas. La her-
cogamia es considerada una estrategia floral que promueve la polinizacién cruzada
y evita la interferencia polen-estigma (Lloyd & Webb 1986; Webb & Lloyd 1986;
Bertin 1993). La alta incidencia de especies no-hercgamas en Melastomataceae
sugiere que la dehiscencia poricida de las anteras parece ser suficiente para evitar
la interferencia polen-estigma, debido a que el polen sélo es expuesto fuera de las
anteras por la accién vibratoria de polinizadores especificos. De aqui que el carac-
ter no autégamo encontrado en las especies no agamospermas indica que la presen-
cia de anteras poricidas puede contribuir a evitar la autopolinizacion.

Biomasa floral

Los modelos evolutivos sobre la asignacién de recursos en plantas predicen
que el aumento en la autofertilizacién podria favorecer una disminucién en el tama-
flo de la flor, lo cual resulta de una asignacién reducida a la funcién masculina y a
las estructuras de atraccion (Charlesworth & Charlesworth 1987). Estas tendencias
fueron encontradas por varios autores (Schoen 1982; Cruden & Lyon 1985; Mor-
gan & Barrett 1989; Ritland & Ritland 1989). La mayor relacion de biomasa de
androceo/biomasa de gineceo y biomasa de androceo/biomasa total de la flor
encontrada en este estudio en la especie autoincompatible Tococa guianensis con-
cuerdan con las teorias planteadas respecto a la asignacion sexual que postulan que
la inversion en estructuras florales para atraer polinizadores es menor en plantas
hermafroditas que frecuentemente se autofertilizan que en las especies que regular-
mente se entrecruzan (Charlesworth & Charlesworth 1987; Lloyd 1987). En con-
traste, los sistemas reproductivos de autocompatiblidad, autocompatibilidad
parcial y agamospermia encontrados en las especies estudiadas no muestran ten-
dencias claras con relacién a la asignacion de biomasa floral. Entre las especies
agamospermas, Miconia aplostachya tiene flores con baja asignacién masculina
relativa, alta asignacién femenina y muy baja asignacion de biomasa a la corola.
Estos caracteres concuerdan con los encontrados en especies autdgamas (Valerio &
Ramirez 2003), que presentan como rasgo principal la independencia de poliniza-
dores y alta produccién de frutos y semillas auténomamente, de acuerdo con los
modelos de asignacién de biomasa (Charlesworth & Charlesworth 1987). Sin
embargo, esta tendencia no ocurre en todas las especies agamospermas estudiadas.
Aparentemente, diferentes niveles de desarrollo de la agamospermia podrian expli-
car sélo en algunos casos la diversidad de tendencias encontradas. Por ejemplo, en
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las especies agamospermas con caracteres florales que corresponden con una pro-
duccioén de frutos y semillas auténoma, la variacion simultdnea de caracteres flora-
les (reduccién de biomasa del androceo y de la corola y aumento relativo de la
biomasa del gineceo) y la agamospermia, parecen confirmar la condicién agamos-
perma como sistema reproductivo.

Cabe destacar que, en general, los pétalos en las especies analizadas de la tri-
bu Miconieae son mds pequefios comparados con los de las otras tribus. En este
sentido, los estambres con colores llamativos, caracteristicos de esta familia de
plantas, podrian jugar un papel determinante como elementos de atraccién en este
grupo de especies, incrementando la posibilidad de atraer polinizadores. En algu-
nas especies agamospérmicas se requiere del estimulo de la polinizacion para el
desarrollo asexual de las semillas (Richard 1990), por lo que probablemente es una
estrategia de las especies con pétalos pequefios, conjuntamente con inflorescencias
vistosas, para incrementar la atraccién visual y garantizar la visita de los poliniza-
dores. Esto parece tener mayor importancia en los representantes de la tribu Mico-
nieae, comparados con las especies de Merianieae, Melastomeae y Microlicieae
estudiadas cuyas flores son de mayor tamario.

Eficiencia reproductiva natural

La produccién de frutos en las especies de Melastomataceae estudiadas es
altamente variable e independiente del sistema reproductivo. Las plantas hermafro-
ditas autocompatibles deberian producir mayor porcentaje de frutos que las plantas
hermafroditas autoincompatibles (Sutherland & Delph 1984). Sin embargo, todas
las especies autocompatibles presentaron bajos niveles de produccién de frutos, lo
que podria estar relacionado con la limitacién de polinizadores. En contraste, Toco-
ca guianensis, especie autoincompatible, mostré uno de los mas altos niveles de
produccién de frutos y semillas, lo que parece sugerir que sus polinizadores son
efectivos. De hecho, se ha reportado que alta produccion de flores favorece la apti-
tud femenina incrementando la produccion de frutos o la calidad de las semillas
producidas (Sutherland & Delph 1984). Por otra parte, la tendencia observada de
menor eficiencia reproductiva en especies con mayor produccién de flores por
inflorescencia ha sido reportada por varios autores quienes sefialan que plantas her-
mafroditas al6gamas tienden a presentar baja relacion fruto-flor (Willson & Burley
1983; Sutherland & Delph 1984; Sutherland 19864, b, 1987). Por el contrario, una
mayor produccién de flores por inflorescencia puede incrementar la probabilidad
de produccién de frutos en algunas especies de Melastomataceae, como en el caso
de Miconia sp. Ademas, la variacién observada también puede estar relacionada
con el costo de los frutos (Ramirez 1992).

La alta eficiencia reproductiva encontrada en Clidemia sericea’y en Miconia
sp., asi como la produccién de frutos obtenidos a partir de flores emasculadas,
sugieren que probablemente la condicién agdmica, asociada a la independencia de
polinizadores promueve alta produccion de frutos. Sin embargo, otras especies
agamospermas presentan baja produccion de frutos, en la cual factores extrinse-
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cos pueden ser responsables de estos resultados. Por ejemplo, la baja eficiencia
reproductiva natural encontrada en la especie agamospérmica facultativa Miconia
albicans, puede ser debida al ataque de insectos a las yemas florales que llegan a
formar agallas en la inflorescencia (O. Hokche, obs. pers.), lo que se traduciria en
menor nimero de frutos por infrutescencia.

Los resultados de este estudio muestran que las Melastomataceae exhiben
una diversidad de mecanismos reproductivos y que la agamospermia es una
estrategia comun entre especies estudiadas de esta familia que crecen bajo con-
diciones oligotréficas donde la produccién de semillas en forma agdmica podria
garantizar una descendencia adaptada a este tipo de ambiente.
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