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Antecedentes y Objetivos: La biologia floral de comunidades tropicales bajo clima estacional ha mostrado el predominio de caracteres relacionados
con la polinizacién generalista. En este contexto, se describe la biologia floral de 48 especies de un bosque inundable con el propésito de explorar la
relacion entre atributos florales, examinar la diversidad de sindromes de polinizacion y evaluar la efectividad de este concepto para predecir clases
de polinizadores. Ademas, se analiz6 el solapamiento de los periodos de floracion de las especies con sindromes de polinizacién y/o clases de polini-
zadores comunes en busqueda de un patrén que pudiese reflejar efectos adversos del solapamiento en cuanto a polinizadores.

Métodos: En cada especie se describid el sistema sexual, la existencia de dicogamia y/o hercogamia, el tipo de unidad de polinizacion, las dimensio-
nes, forma, simetria y orientacion espacial de las flores, los atrayentes y recompensas florales, el horario de antesis, la longevidad floral, el sindrome
de polinizacién y las clases de polinizadores. El solapamiento interespecifico fue estimado mediante el indice de Pianka y contrastado con valores

generados aleatoriamente.

Resultados clave: Las especies en su mayoria fueron hermafroditas, adicégamas y no hercégamas; mostraron unidades de polinizacién individuales,
de dimensiones pequefias, formas abiertas, simetria radial, orientacion horizontal, color blanco y néctar como recompensa principal. La antesis fue
principalmente diurna y la longevidad floral corta, generalmente de un dia. La melitofilia fue el sindrome predominante y las abejas la principal clase
de polinizadores, aunque varias especies fueron polinizadas por mas de un tipo de agente. La distribucidon temporal de los periodos de floracién no

difirié a la de un esquema aleatorio.

Conclusiones: Los resultados permiten concluir que mas alla de lo predicho por los sindromes florales, en la comunidad prevalece un sistema alofilico

que posiblemente redunda en mayores oportunidades de polinizacidn para las especies de plantas.

Palabras clave: fenologia floral, humedales, polinizacién, sindromes de polinizacion, solapamiento interespecifico.

Abstract:

Background and Aims: Floral biology in tropical communities under seasonal climate has shown a preponderance of floral characters related with
generalist pollination. In this context, we described the floral biology of 48 species from a seasonally flooded community with the aim of exploring
the relationship between floral traits, examining the diversity of pollination syndromes and evaluating the effectiveness of this concept to predict
pollinator classes. The overlap of flowering periods of species with the same pollination syndromes and/or pollinator classes was also explored in
order to look for a pattern that could reflect the adverse effects of the pollinators overlap.
Methods: The sexual system, dichogamy and/or hercogamy, type of pollination unit, dimensions, form, symmetry and spatial orientation of the
flower, floral attractants and rewards, time of anthesis, floral longevity, pollination syndromes and pollinator classes were described for each species.
Interspecific overlap was estimated using Pianka’s index, and then contrasted with randomly generated values.

Key results: Most species were hermaphrodite, adichogamous and not hercogamous; showed individual pollination units, with small dimensions,
open forms, radial symmetry, horizontal orientation, white color, and nectar as the principal reward. Flowers showed mainly diurnal anthesis and
short longevity, generally of one day. Melittophily was the predominant pollination syndrome and bees were the principal class of pollinators, even
though some species were pollinated by more than one type of agent. Temporal distribution of flowering periods did not differ from what it expected

from a random arrangement.

Conclusions: The results allow us to conclude that beyond predictions from floral syndromes, in the community prevails an allophilic system that
possibly results in greater pollination opportunities for plant species.
Key words: floral phenology, interspecific overlap, pollination, pollination syndromes, wetlands.
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Barrios y Ramirez: Biologia floral y solapamiento fenolégico

Introduccion

Los estudios de biologia floral en comunidades de plantas
tropicales sujetas a clima estacional han revelado algunos
patrones respecto a las caracteristicas de las flores; por
ejemplo, dominancia de unidades de polinizacién indivi-
duales, dispuestas en plano horizontal, pero inclinadas al-
rededor de 45° hacia arriba, con forma de plato a tazdn,
simetria radial, corolas blancas o amarillas y néctar como
recompensa principal (Percival, 1974; Ramirez, 1989; Ra-
mirez et al., 1990; Ramirez y Brito, 1992; Oliveira y Gibbs,
2000; Machado y Lopes, 2004; Barrios y Ramirez, 2016).
Asimismo, se ha indicado la prevalencia de antesis diurna
y longevidad igual o menor a un dia (Percival, 1974; Fran-
kie et al., 1983; Ramirez et al., 1990; Ramirez y Brito, 1992;
Oliveira y Gibbs, 2000; Barrios y Ramirez, 2016). Dichos
atributos reflejan el papel que tienen los insectos de activi-
dad diurna, especificamente las abejas, moscas, mariposas
y escarabajos, en orden decreciente de importancia, en la
polinizacidn de las especies de plantas de estas comunida-
des (Percival, 1974; Heithaus, 1979; Frankie et al., 1983; Ra-
mirez, 1989; Ramirez y Brito, 1992; Oliveira y Gibbs, 2000;
Lemus-Jiménez y Ramirez, 2003; Machado y Lopes, 2004;
Ramirez, 2004; Barrios, 2017).

Desde otra perspectiva, el predominio de un conjun-
to de caracteres florales sugiere que existe un nivel alto de
solapamiento en el uso de polinizadores; asi lo indica, de
hecho, la estructura anidada que muestran las interaccio-
nes planta-polinizador bajo el enfoque de redes complejas
(Bascompte et al., 2003; Jordano et al., 2009). Las redes
anidadas presentan un nucleo de especies de plantas y de
polinizadores generalistas cuyos patrones de interaccion se
superponen en gran medida; las especies generalistas in-
teractuan entre ellas, pero a la vez lo hacen con especies
mas especializadas (Bascompte et al., 2003; Jordano et al.,
2009). Esta configuracion, altamente cohesiva, mantiene la
robustez del sistema frente a perturbaciones extrinsecas
(Bascompte et al., 2003; Jordano et al., 2009). No obstante,
podria incrementar otros procesos en lo interno de la red,
como la pérdida de polen, el bloqueo estigmatico con po-
len heteroespecifico y/o la formacién de hibridos estériles
0 poco vigorosos, factores que afectan negativamente los
niveles de adecuacién de las especies de plantas (Vidal y Ra-
mirez, 2005; Gémez et al., 2007; Gémez y Perfectti, 2009).
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Los efectos negativos del solapamiento en el uso de
los polinizadores han sido sefialados como las causas su-
premas del desfase de los periodos de floracién entre las
especies de plantas que coinciden en sus caracteristicas
florales y/o sindromes de polinizacidn (Stiles, 1978; Waser,
1978, 1983; Rathcke y Lacey, 1985; Rathcke, 1988; Muraliy
Sukumar, 1994; Henderson et al., 2000; Lobo et al., 2003).
Aunque también se han reportado casos de especies con
flores aparentemente similares que son polinizadas por
distintas clases de agentes, debido a variaciones mas o me-
nos sutiles en las sefiales visuales (colores, guias florales),
la composicién quimica de los aromas vy el tipo, cantidad
y/o calidad de las recompensas ofertadas a los polinizado-
res (Johnson et al., 2005; Van der Niet et al., 2010; Peter
y Johnson, 2014). Esto ultimo, en particular, ha puesto en
tela de juicio el poder predictivo de los sindromes de polini-
zacion y subrayado la mayor importancia de las observacio-
nes directas de los polinizadores frente a las predicciones
basadas en las caracteristicas de las flores (Ollerton et al.,,
2009).

El interés particular de este trabajo estd centrado
en caracterizar la biologia floral de un bosque tropical es-
tacionalmente inundable con el propdsito de explorar la
relacion entre atributos florales, examinar la diversidad de
sindromes de polinizacién y evaluar la efectividad de este
concepto para predecir las clases de agentes polinizadores.
Ademas, se analizo el solapamiento en la fenologia de flo-
racion de las especies con sindromes de polinizacién y/o
clases de polinizadores similares en busqueda de un patrén
segregado. Se plantearon las preguntas siguientes: éCua-
les son las caracteristicas florales predominantes en esta
comunidad?, {Qué caracteres se encuentran preferente-
mente asociados?, ¢Existe correspondencia entre los po-
linizadores observados y los predichos por los sindromes
de polinizacién?, ¢ Los periodos de floracidon de las especies
con sindromes de polinizacién y/o clases de polinizadores
comunes se encuentran temporalmente desfasados?

Materiales y Métodos

Area de estudio

Este estudio fue realizado en un bosque seco ralo (ca. 81
ha) ubicado en la planicie de inundacién del rio Mene, cos-
ta oriental del lago de Maracaibo, Venezuela (10°26'46"-
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10°27'28.8"N, 71°26'44.16"-71°27'4"W) (Barrios y Ramirez,
2020). El clima de la regién es semiarido (BSh) (Peel et al.,
2007), los datos de la estacién climatoldgica mds cercana
(ca. 1 km del area de estudio) indican que la precipitacion
media anual es de 570 mm, la evapotranspiracion media
anual de 2431 mm vy la temperatura media mensual de 29
°C. Las precipitaciones se distribuyen entre abril y noviem-
bre, periodo en el que el bosque permanece anegado, o
al menos con suelo saturado de agua, debido al desborde
del rio Mene. La estacion seca se extiende de diciembre a
marzo y durante este periodo la mayor parte del bosque
presenta suelo seco y mas de 75% de las especies arboreas
pierden sus hojas (Barrios, 2017; Barrios y Ramirez, 2020).

La vegetacion presenta dos estratos: uno superior,
discontinuo, de 8-20 m de alto, en el que predominan
Coccoloba caracasana Meisn., Copernicia tectorum
(Kunth) Mart., Cordia dentata Poir., Enneatypus ramiflorus
(C.A. Mey.) Roberty & Vautier, Geoffroea spinosa lacq.,
(Jacq.)
Christenh. & Byng y Pithecellobium lanceolatum (Humb.

Guazuma ulmifolia Lam., Morisonia hastata
& Bonpl. ex Willd.) Benth. y uno inferior, de hasta 3 m,
dominado por Hecatostemon completus (Jacq.) Sleumer
y Rosenbergiodendron formosum (Jacq.) Fagerl. var.
formosum. Por otra parte, en dreas anegadas y con baja
densidad de arboles prevalecen hidrdfitas y heldfitas, entre
ellas Cyperus articulatus L., Eleocharis mutata (L.) Roem.
& Schult., Typha domingensis Pers., Nymphaea spp., Pistia
stratiotes L. y varias especies de lemnoides (Barrios, 2017;

Barrios y Ramirez, 2020).

Muestreo y clasificacion de las especies

Entre los aiflos 2006 y 2013 se realizaron visitas al area de
estudio, mensuales (4-5 dias de duracién) durante los anos
2009-2011, y mas esporadicas el resto de los afios. Las 48
especies de plantas incluidas en este trabajo (Cuadro 1, Fig.
1) fueron observadas al menos una vez en fenofase de flo-
racién y representan 41% de las especies de angiospermas
que han sido inventariadas en el lugar (Y. Barrios, datos no
publicados). Las determinaciones se realizaron con base en
literatura especializada (Velasquez, 1994), revisiones en los
herbarios HERZU y HMBLUZ (no indizado) de la Universi-
dad del Zulia, asi como en VEN de la Universidad Central
de Venezuela (acronimos segun Thiers, 2020); también se
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realizaron consultas a los especialistas locales. Los ejem-
plares testigos fueron depositados en los herbarios HERZU,
HMBLUZ y MEREF, este ultimo de la Universidad de Los An-
des (acrénimo segun Thiers, 2020). La nomenclatura fue
actualizada de acuerdo con el sistema Plants of the World
Online (POWO, 2019), donde puede consultarse la lista
completa de sinébnimos.

Las especies fueron clasificadas con base en sus for-
mas de vida como arboles, arbustos, trepadoras, sufrati-
ces, hierbas y epifitas, manteniendo el criterio utilizado por
Ramirez (1993). En el caso de las especies de plantas de
humedales, se discrimind entre formas hidrdfitas y heldfi-
tas siguiendo el criterio de Velasquez (1994). Se registré la
informacion fenoldgica (analizada para 39 spp. en Barrios
(2017)) y en cada especie se examinaron las caracteristicas
florales (resumidas para 25 spp. en Barrios y Ramirez (2016)
con mas detalles en Barrios (2017)) y las clases de agentes
polinizadores (descritas para 22 spp. en Barrios (2017)) en
condiciones naturales.

Biologia floral
Se examinaron las siguientes caracteristicas florales en un
minimo de diez individuos por especie:

Sistema sexual: se distinguid entre hermafroditismo
(flores bisexuales Unicamente), andromonoecia (flores bi-
sexuales y masculinas en la misma planta), monoecia (flo-
res unisexuales femeninas y masculinas en la misma planta)
y dioecia (flores femeninas o masculinas por individuo).

Dicogamia: en las especies con flores bisexuales (her-
mafroditas y andromonoicas) e incluso en las especies con
flores femeninas y masculinas agrupadas en inflorescencias
densas (monoicas), se realizd el seguimiento de al menos
diez flores (o inflorescencias), de diferentes individuos,
desde el inicio de la antesis hasta la senescencia. De ese
modo se precisé si la disponibilidad del polen y el periodo
de receptividad estigmdtica coinciden (homogamia o adi-
cogamia) o estan temporalmente desfasados (dicogamia).
En este Ultimo caso, las especies fueron clasificadas como
protéginas si la fase femenina precede a la masculina y pro-
tandras si la fase masculina precede a la femenina (Faegriy
van der Pijl, 1979).

Hercogamia: las especies fueron consideradas herco-
gamas cuando presentaron una separacion espacial entre



Cuadro 1: Especies de plantas estudiadas en un bosque inundable de la cuenca del lago de Maracaibo, Venezuela. Para cada especie se sefiala la
familia, forma de vida y fenologia de floracién. En el caso de las plantas de humedales, también se indica si son hel&fitas o hidrdfitas. I: enero, Il:
febrero, Ill: marzo, IV: abril, V: mayo, VI: junio, VII: julio, VIII: agosto, IX: septiembre, X: octubre, XI: noviembre, XlII: diciembre.

Familia/Especie

Forma de vida

Fenologia de floracion

Acanthaceae

Ruellia paniculata L.

Alismataceae

Aquarius floribundus (Seub.) Christenh. & Byng
Apocynaceae

Cryptostegia grandiflora Roxb. ex R.Br.
Araceae

Lemna aequinoctialis Welw.

Pistia stratiotes L.

Arecaceae

Copernicia tectorum (Kunth) Mart.
Asteraceae

Spilanthes urens Jacq.

Bignoniaceae

Dolichandra unguis-cati (L.) L.G. Lohmann
Boraginaceae

Cordia dentata Poir.

Bromeliaceae

Tillandsia flexuosa Sw.

Capparaceae

Morisonia americana L.

Morisonia hastata (Jacq.) Christenh. & Byng
Morisonia odoratissima (Jacq.) Christenh. & Byng
Convolvulaceae

Ipomoea carnea Jacq.

Jacquemontia pentanthos (Jacg.) G.Don
Cyperaceae

Cyperus articulatus L.

Cyperus ligularis L.

Cyperus luzulae (L.) Retz.

Cyperus odoratus L.

Eleocharis mutata (L.) Roem. & Schult.
Fabaceae

Dalbergia ecastaphyllum (L.) Taub.
Geoffroea spinosa Jacq.

Libidibia coriaria (Jacg.) Schitdl.

Neptunia plena (L.) Benth.

Pithecellobium lanceolatum (Humb. & Bonpl. ex Willd.) Benth.
Prosopis juliflora (Sw.) DC.

Senna bicapsularis (L.) Roxb.

Sesbania exasperata Kunth

Vachellia macracantha (Humb. & Bonpl. ex Willd.) Seigler & Ebinger

Sufruatice

Hierba (heldfita)

Trepadora

Hierba (hidrdfita)
Hierba (hidrofita)

Arbol

Hierba

Trepadora

Arbol

Epifita

Arbol
Arbol
Arbol

Arbusto

Trepadora

Hierba (heldfita)
Hierba (heldfita)
Hierba (heldfita)
Hierba (heldfita)
Hierba (heldfita)

Arbusto

Arbol

Arbol

Sufrutice

Arbol

Arbol

Arbusto

Arbusto (heldfito)
Arbol

XH-1vV

11, VI, VI, X1, XII

X, Xl

1\
I-1Iv

1-XI

1I-1V, VI-X

V-VIII, X

V-ViI

I}
11-VI, IX-XI
\

Xl-1vV
XI-l

11, IV-VIII, X-XI
Vi

VI, X

I, 1l

V-VIII, X

11, VIl
11-VI

Vil

11, VI, X, XI
V-XI

Il

IX-11

11, IX-XI

V, VILVIIL 1X
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Cuadro 1. Continuacion

Familia/Especie

Forma de vida Fenologia de floracién

Hydrocharitaceae

Hydrocharis laevigata (Humb. & Bonpl. ex Willd.) Byng & Christenh.

Lamiaceae

Vitex compressa Turcz.

Lythraceae

Ammannia auriculata Willd.

Malvaceae

Guazuma ulmifolia Lam.

Waltheria indica L.

Menispermaceae

Odontocarya hastata Barneby
Nymphaeaceae

Nymphaea amazonum Mart. & Zucc.
Nymphaea pulchella DC.

Onagraceae

Ludwigia erecta (L.) Hara

Ludwigia leptocarpa (Nutt.) Hara
Poaceae

Sporobolus virginicus (L.) Kunth
Polygonaceae

Antigonon leptopus Hook. & Arn.
Coccoloba caracasana Meisn.
Enneatypus ramiflorus (C.A.Mey.) Roberty & Vautier
Rubiaceae

Rosenbergiodendron formosum (Jacq.) Fagerl. var. formosum
Salicaceae

Hecatostemon completus (Jacq.) Sleumer
Sapindaceae

Paullinia cururu L.

Typhaceae

Typha domingensis Pers.

Violaceae

Calyptrion carthagenense (H. Karst.) Paula-Souza

Hierba (hidréfita) 1l

Arbol Y

Hierba (heldfita) 1X-1

Arbol IX-V

Arbusto 1,XI
Trepadora Vil

Hierba (hidrdfita) VII-Il

Hierba (hidrofita) 1-XII
Sufrutice (helofito) 1L,V-VII, X1, Xl
Sufrutice (heldfito) -Vl

Hierba VI, X
Trepadora IX

Arbol -1V, X

Arbol Xl

Arbusto Vil, VIl
Arbusto 11-1V, VI, VII, IX-XII
Trepadora \

Hierba (heldfita) X-vil
Trepadora Vi

anteras y estigma(s) (Cruden, 1977; Faegri y van der Pijl,
1979). Se distinguieron los casos de hercogamia reciproca
como la heterostilia y la enantiostilia. En el primero existen
dos o mas formas florales que difieren en la longitud de
anteras y estigmas: los individuos con flores longistilas pre-
sentan estilos largos y estambres cortos; mientras que, en
aquellos con flores brevistilas las anteras se encuentran por
encima de los estigmas. En el caso de la enantiostilia, las
formas florales se diferencian en que el estilo estd desviado
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a la izquierda o a la derecha de los estambres, de mane-
ra que cada tipo de flor es la imagen especular de la otra
(Endress, 1994).

Tipo de unidad de polinizacion (UP): las unidades de
polinizacion fueron caracterizadas de acuerdo con la organi-
zacion de las flores y el comportamiento de los polinizado-
res (Ramirez et al., 1990). En las especies anemdfilas (Faegri
y van der Pijl, 1979) solo se considerd la organizacion de
las flores. Cuando las flores formaban grupos densos y pre-
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Figura 1: Algunas de las especies de plantas estudiadas en un bosque inundable de la cuenca del lago de Maracaibo, Venezuela: A. Nymphaea amazonum Mart. & Zucc., B. N. pulchella
DC. (Nymphaeaceae); C. Pistia stratiotes L. (Araceae); D. Aquarius floribundus (Seub.) Christenh. & Byng (Alismataceae); E. Cyperus ligularis L. (Cyperaceae); F. Sesbania exasperata Kunth;
G. Libidibia coriaria (Jacq.) Schltdl., H. Pithecellobium lanceolatum (Humb. & Bonpl. ex Willd.) Benth. (Fabaceae); |. Morisonia hastata (Jacq.) Christenh. & Byng; J. M. odoratissima (Jacq.)
Christenh. & Byng (Capparaceae); K. Jacquemontia pentanthos (Jacq.) G. Don (Convolvulaceae); L. Cordia dentata Poir. (Boraginaceae); M. Antigonon leptopus Hook. & Arn (Polygonaceae).
Fotografias: Y. Barrios (A, B, C, D, E, |, K), J.R. Grande (F, G, H, L, M); J. Delgado (J).
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sentaban antesis relativamente sincronica, la inflorescencia
fue considerada la UP. En este caso, los polinizadores visitan
muchas flores simultdneamente sin moverse a otra inflo-
rescencia (UP colectiva). En el caso opuesto (UP individual),
las unidades de polinizacion fueron las flores solitarias o
integrantes de inflorescencias laxas y/o asincrénicas en la
antesis de las flores (Ramirez et al., 1990).

Forma, simetria y orientacion de las flores: la forma
floral fue descrita de acuerdo con los tipos morfoldgicos
de Faegri y van der Pijl (1979), quienes discriminaron en-
tre plato a tazdn, cepillo, bandera, campana o embudo,
garganta, tubo, trampa y flores inconspicuas. En cuanto a
la simetria, se distinguid entre flores actinomorfas (sime-
tria radial), zigomorfas (simetria bilateral) e irregulares
(asimétricas). Con relacion a la orientacion de las flores,
se describid el patrén principal distinguiendo entre flores
orientadas verticalmente hacia arriba y hacia abajo. Las
flores dispuestas horizontalmente se denotaron mds preci-
samente de acuerdo con la variacidn angular (hacia abajo
o hacia arriba) respecto a un plano horizontal (Ramirez et
al., 1990).

Dimensiones de flores e inflorescencias: las medidas
del didmetro externo y del largo floral fueron registradas
en 10 flores de diferentes individuos por especie; en algu-
nos casos este numero fue mayor o menor dependiendo
de la disponibilidad de individuos. Cuando las inflorescen-
cias constituyeron la unidad de polinizacion también fue-
ron medidas en sus extremos. El didmetro externo fue el
promedio de dos medidas perpendiculares entre apices
opuestos de los pétalos. El largo de las flores tubulares re-
presentd la longitud floral. En el caso de las flores no tubu-
lares, el largo floral representd la medida entre la base del
receptaculo y la altura de los pétalos, estambres o estigma
(Ramirez et al., 1990).

Atrayentes y recompensas florales: el color prin-
cipal y secundario de las flores (guias florales, estambres
llamativos, bracteas) fue establecido de acuerdo con las
categorias propuestas por Ramirez et al. (1990), quienes
distinguieron entre (1) Blanco, flores blancas y blanco ama-
rillentas; (2) Rojo-rosado, flores rojas, rosadas y fucsia; (3)
Pardo, flores marrones; (4) Morado, flores azules, morado
claro e intenso; (5) Amarillo, flores amarillas y anaranjadas
y (6) Verde. La presencia de aromas fue descrita con dos
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categorias de intensidad: suave vs intenso. La oferta de re-
compensas (néctar, polen, partes florales, etc.) fue deter-
minada mediante observacién directa en un minimo de 10
flores de diferentes individuos por especie. La presencia de
nectarios o glandulas de otra naturaleza fue examinada con
lupa, y al igual que la oferta de polen y de partes florales,
también con base en el comportamiento de los visitantes
florales.

Antesis y longevidad floral: para determinar el hora-
rio de antesis (diurno, nocturno) y el tiempo de vida de la
flor se marcaron diez yemas florales de diferentes indivi-
duos por especie; estas fueron observadas regularmente
desde el inicio de la antesis hasta la senescencia del érgano.

Sindromes de polinizacion y clases de poliniza-
dores bidticos

Los sindromes de polinizacién fueron establecidos de
acuerdo con el criterio de Faegri y van der Pijl (1979). En
este sentido, se distinguid principalmente entre especies
anemofilas, cantariddfilas, falendfilas, melitdfilas, midfilas,
psicofilas y ornitdfilas.

Para registrar los polinizadores de las especies zo6-
filas, se realizaron observaciones directas de los visitantes
florales durante toda la antesis y cuando fue posible en di-
ferentes momentos del periodo de floracién. Cuando los
visitantes fueron insectos, también se realizaron capturas
con redes aéreas para su posterior medicion en el labora-
torio. Aquellas morfoespecies de visitantes que mostraron
mas de un registro; es decir, que fueron fieles a la interac-
cién, y cuya forma, tamafio y/o comportamiento les permi-
tieron hacer contacto con las estructuras sexuales de la flor
durante la visita, fueron considerados polinizadores.

Dada la naturaleza del ensamble de polinizadores,
se siguio el criterio de Ramirez (1989) para separar las cla-
ses de agentes por categoria de tamafios. En este sentido,
se distinguid entre abejas pequeinas (<7 mm), medianas
(>7<14 mm) y grandes (>14 mm), avispas pequefas a me-
dianas (€20 mm) y grandes (>20 mm), moscas pequefias
(210 mm) y grandes (>10 mm), esfingidos y colibries. Cabe
destacar; sin embargo, que muchas especies de plantas
fueron polinizadas por mds de un tipo de agente; por esta
razén, el nimero total de especies de plantas por clase de
polinizador fue superior al de las evaluadas.
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Analisis estadisticos

La relacién entre el tipo de unidad de polinizacién, forma,
simetria, orientacion y color de las flores, asi como entre
los sindromes de polinizacion y las clases de polinizadores,
fue explorada mediante la aplicacidon de la prueba exacta
de Fisher a cada par de variables categodricas. La variacion
de las dimensiones florales entre tipos de unidades de poli-
nizacién, forma, simetria y color de las flores, fue analizada
mediante una prueba t o un ANDEVA segun el nimero de
categorias en cada caso. Dado que los datos fueron hetero-
cedasticos, asi como heterogéneos en cuanto al tamafio (n)
de cada categoria, se utilizaron las versiones de Welch para
estas pruebas (Hammer et al., 2001). En ambos casos, los
valores fueron previamente transformados por la férmula
V(X + 1) donde X representa el valor de la variable (Sokal y
Rohlf, 1969). Las comparaciones multiples dentro de cada
ANDEVA fueron realizadas a posteriori mediante la prueba
de Tukey-Kramer. Finalmente, se realizd un analisis de co-
rrespondencia (AC) para representar graficamente los es-
tados de cada atributo floral y las asociaciones entre ellos.
Para efecto de todos los analisis, se utilizé el programa PAST
v. 3.0 (Hammer et al., 2001) y el nivel de significancia mini-
mo establecido fue igual a 0.05.

Para examinar si la fenologia de floracion de las es-
pecies con sindromes de polinizacion y clases de poliniza-
dores comunes es mas segregada de lo esperado por efecto
del azar, se contrastd el solapamiento promedio de cada
clase con un modelo nulo de aleatoriedad. El algoritmo
empleado para generar las matrices nulas (n=10000) fue
ROSARIO (Castro-Arellano et al., 2010). El solapamiento fue
calculado entre todos los pares de especies de cada clase
de acuerdo con el indice simétrico de Pianka (Ojk) (Pianka,
1973). La posicion del solapamiento promedio observado
en la distribucion de solapamiento promedio de las matri-
ces nulas arrojé la probabilidad exacta de obtener indices
menores de lo esperado por efecto del azar (a=0.05). La
permutacién de las matrices, la estimacidn de los indices y
de los valores de probabilidad fue realizada con el progra-
ma “TimeOverlap” (Castro-Arellano et al., 2010).

Resultados

La forma de vida de las especies estudiadas se encuen-
tra especificada en el Cuadro 1. En su mayoria se tratd de
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hierbas (n=15 spp., 31.25%) y arboles (n=14 spp., 29.16%),
seguidos de arbustos (n=7 spp., 14.58%), trepadoras (n=7
spp., 14.58%), sufrutices (n=4 spp., 8.33%) y epifitas (n=1
sp., 2.10%). La mayoria de las especies herbaceas (n=13
spp., 86.66%), dos de las sufruticosas y una de las arbus-
tivas, fueron plantas de humedales (heléfitas o hidrofitas).

Biologia floral

El sistema sexual mas frecuente fue el hermafroditis-
mo (hermafroditas n=39 spp., 81.30%; dioicas n=4 spp.,
8.33%; monoicas n=3 spp., 6.25%; andromonoicas n=2
spp., 4.16%). Las especies fueron principalmente adicéga-
mas (adicogamia n=24 spp., 77.41%; protoginia n=6 spp.,
19.35%; protandria n=1 sp., 3.22%) y no hercégamas (no
hercégamas n=33 spp., 75%; hercégamas n=11 spp., 25%);
no obstante, se observd un caso de heterostilia (Cordia
dentata Poir.) y otro de enantiostilia (Senna bicapsularis (L.)
Roxb.) (Apéndice).

Las flores fueron la unidad de polinizacién predo-
minante (flor n=34 spp., 70.83%; inflorescencia n=14 spp.,
29.16%). La forma floral mas frecuente fue plato a tazén
(n=14 spp., 28.57%), seguida de los tipos cepillo (n=9 spp.,
18.36%) e inconspicuo (n=9 spp., 18.36%), y posteriormen-
te de las formas bandera (n=5 spp., 10.20%), embudo (n=4
spp., 8.16%), tubo (n=4 spp., 8.16%), garganta (n=3 spp.,
6.10%) y trampa (n=1 sp., 2%). Las flores fueron princi-
palmente actinomorfas (n=29 spp., 60.41%); la zigomor-
fia (n=10 spp., 20.83%) y las formas irregulares (n=9 spp.,
18.75%) estuvieron menos representadas. La principal
orientacion de las flores fue horizontal hacia arriba (n=29
spp., 60.41%), seguida de vertical hacia arriba (n=11 spp.,
22.91%), horizontal hacia abajo (n=6 spp., 12.50%) y hori-
zontal (n=2 spp., 4.16%) (Apéndice).

Las dimensiones de las flores estuvieron comprendi-
das entre 0.01-11.5 (X=1.60+2.60) cm de diametro y 0.04-
8.7 (X=1.69%2.10) cm de largo; no obstante, la moda fue
igual o menor a 1 cm (Fig. 2). Cuando las flores estuvie-
ron agrupadas en unidades de polinizacién colectivas, las
inflorescencias midieron entre 0.04-2.9 (X=1.23+0.90) cm
de didmetro y entre 0.05-9.8 (X=6.33+13.17) cm de largo.
Los colores principales de las flores fueron el blanco (n=21
spp., 43.75%), amarillo (n=11 spp., 24.44%), rojo-rosado
(n=6 spp., 12.50%), pardo (n=5 spp., 10.41%), morado (n=3
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Figura 2: Clases de tamafios florales de las especies de plantas estudiadas en un bosque inundable de la cuenca del lago de Maracaibo, Venezuela.

spp., 6.25%) y verde (n=2 spp., 4.16%). Entre los colores
secundarios, el amarillo fue el mas frecuente (n=5 spp.,
71.42%), en contraste con el blanco o con el morado. Otros
colores secundarios fueron el blanco (n=1 sp., 14.28%), en
contraste con el amarillo (Pistia stratiotes L.), y el morado
(n=1 sp., 14.28%) que aparece al final de la antesis de las
flores blancas de Morisonia odoratissima (Jacg.) Christenh.
& Byng. En la mayoria de los casos, las flores carecieron de
aromas o al menos estos fueron imperceptibles (n=27 spp.,
58.69%). Entre las flores fragantes, los aromas suaves (n=13
spp., 28.26%) fueron mas frecuentes que los intensos (n=6
spp., 13.04%), estos ultimos exclusivos de especies con an-
tesis nocturna (Apéndice).

La mayoria de las especies de plantas ofrecen néc-
tar como recompensa (n=33 spp., 86.84%); no obstante,
en muchos de estos casos (n=21 spp., 63.63%), se observd
de manera paralela la colecta y/o consumo de polen en las
flores, por lo que se considerd a este Ultimo un recurso se-
cundario. La oferta exclusiva de polen (n=4 spp., 10.52%) o
en combinacién con partes florales (n=1 sp., 2.60%) fue un
tipo de recompensa poco frecuente. La antesis fue princi-
palmente diurna (antesis diurna n=40 spp., 85.10%; antesis
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nocturna n=7 spp., 14.90%) y la longevidad floral corta, con
una duracién de un dia (n=25 spp., 69.40%) o una noche
(n=4 spp., 11.19%), aunque en Morisonia odoratissima, de
antesis nocturna, las flores fueron visitadas hasta el medio-
dia siguiente a la antesis. De cualquier manera, las flores
con longevidad mayor a un dia, o a una noche, fueron poco
comunes (n=7 spp., 19.40%) (Apéndice).
Sindromes de polinizacién y clases de
polinizadores bidticos

La melitofilia fue el sindrome de polinizacidon predominan-
te (n=28 spp., 62.22%), seguida de anemofilia (n=8 spp.,
17.77%), falenofilia (n=6 spp., 13.33%), cantaridofilia (n=1
sp., 2.22%), miofilia (n=1 sp., 2.22%) y ornitofilia (n=1 sp.,
2.22%) (Apéndice).

Entre las especies de plantas zodfilas, la mayoria fue
polinizada por abejas medianas (n=22 spp., 51.16%), segui-
das en orden de importancia por abejas grandes (n=8 spp.,
18.60%), avispas pequefias a medianas (n=4 spp., 9.30%),
moscas grandes (n=3 spp., 6.97%), abejas pequeias (n=2
spp., 4.65%), colibries (n=2 spp., 4.65%) y esfingidos (n=2
spp., 4.65%) (Apéndice).
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Relacion entre el tipo de unidad de polinizacion
(UP), forma, simetria, orientacion y color de las
flores
El tipo de UP estuvo asociado significativamente con
la forma (Fisher p<0.0000), simetria (Fisher p<0.0000),
orientacién (Fisher p=0.0008) y color de las flores (Fisher
p<0.0000). En este sentido, las unidades de polinizacion
individuales estuvieron principalmente representadas por
flores de tipo plato a tazdn, actinomorfas, dispuestas hori-
zontalmente (hacia arriba o hacia abajo) y de color blanco
(Fig. 3). Las unidades de polinizacion colectivas, en cambio,
estuvieron mayormente representadas por inflorescencias
con flores inconspicuas, asimétricas o actinomorfas, dis-
puestas en posicion vertical (hacia arriba) y de color pardo
o verde (Fig. 3).

La forma también estuvo asociada significativamen-
te con la simetria (Fisher p<0.0000), orientacion (Fisher
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p<0.0001) y color de las flores (Fisher p<0.0000). Las flo-
res con formas de plato a tazén, cepillo, embudo y tubo
fueron primordialmente actinomorfas; las flores con for-
mas de garganta y bandera, zigomorfas, mientras que las
flores inconspicuas, asimétricas (Fig. 4A). En estas ultimas,
prevalecié la orientacién vertical, a diferencia de las formas
restantes orientadas principalmente en posicién horizontal
(Fig. 4B). Por otra parte, las flores con formas de plato, cepi-
llo y tubo fueron mayormente blancas; en las flores incons-
picuas prevalecieron el pardo y el verde, mientras que en
las formas restantes mds de una categoria de color estuvo
bien representada, por ejemplo, amarillo y blanco en ban-
dera; rojo-rosado, blanco y morado en embudo; morado y
amarillo en garganta (Fig. 4C).

En cuanto a la relacién del color con la simetria
(Fisher p<0.0000), el blanco y el rojo-rosado estuvieron
principalmente asociados con la actinomorfia, el amarillo

BUP individual mUP colectiva
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Figura 3: Distribucion de frecuencia de los tipos de unidad de polinizacion (UP), individual y colectiva, entre categorias de forma (A), simetria (B),
orientacidn espacial (C) y color de las flores (D) en un bosque inundable de la cuenca del lago de Maracaibo, Venezuela. Forma floral (A): Ba.=bandera,
Ce.=cepillo, Em.=embudo, Ga.=garganta, Inc.=inconspicua, Pl.=plato a tazdn, Tu.=tubo, Tr.=trampa. Orientacidn espacial (C): horizontal incluyendo
hacia arriba y hacia abajo (=, 2, \), vertical hacia arriba (). Color (D): A=amarillo, Bl.=blanco, Mo.=morado, Pa-Ve=pardo o verde, Ro.=rojo-rosado.

fue mas frecuente en las flores simétricas (actinomorfas
y zigomorfas) que en las asimétricas y el morado exclu-
sivo de las flores simétricas. Los colores pardo y verde,
en cambio, fueron exclusivos de flores asimétricas (Fig.
5A). El color y la orientacién de las flores también estu-
vieron relacionados (Fisher p<0.0000); los colores rojo
rosado y morado solo se encontraron en flores dispues-
tas horizontalmente, asimismo, el blanco y el amarillo
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fueron mas frecuentes en este tipo de orientacion, mien-
tras que el pardo y el verde fueron exclusivos de flores
orientadas verticalmente (Fig. 5B). Respecto a la relacion
entre la simetria y la orientacién (Fisher p<0.0000), las
flores actinomorfas y zigomorfas estuvieron principal-
mente orientadas en posicién horizontal mientras que
la orientacidn de las flores asimétricas fue mayormente
vertical (Fig. 6).
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Figura 4: Distribucion de frecuencia de los tipos de simetria (A), orientacidn espacial (B) y color de las flores (C) entre categorias de formas florales:
Ba.=bandera, Ce.=cepillo, Em.=embudo, Ga.=garganta, Inc.=inconspicua, Pl.=plato a tazén, Tu.=tubo, en un bosque inundable de la cuenca del lago
de Maracaibo, Venezuela. Orientacién espacial (B): horizontal incluyendo hacia arriba y hacia abajo (-, A, \), vertical hacia arriba (). Color (C):

A=amarillo, Bl.=blanco, Mo.=morado, Pa-Ve=pardo o verde, Ro.=rojo-rosado.
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Figura 5: Distribucidn de frecuencia de los colores de las flores entre categorias de simetria (A) y orientacion espacial (B) en un bosque inundable de
la cuenca del lago de Maracaibo, Venezuela. Color: A=amarillo, Bl.=blanco, Mo.=morado, Pa-Ve=pardo o verde, Ro.=rojo-rosado. Orientacién espacial:
horizontal incluyendo hacia arriba y hacia abajo (-, 7, \), vertical hacia arriba ().
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Figura 6: Distribucion de frecuencia de los tipos de simetria (radial, bilateral, asimetria) de acuerdo con la orientacién espacial de las flores en un
bosque inundable de la cuenca del lago de Maracaibo, Venezuela. Orientacion espacial: horizontal incluyendo hacia arriba y hacia abajo (=, 7, \),
vertical hacia arriba ().
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Variabilidad de las dimensiones florales entre
tipos de unidad de polinizacion (UP), forma,
simetria y color de las flores

Las dimensiones de las flores variaron entre tipos de UP,
forma y simetria de las flores. En este sentido, el didmetro
externo y el largo floral fueron menores en unidades de po-
linizacidn colectivas que en las individuales. El largo de las

flores inconspicuas fue menor que el de las flores con for-
ma de embudo, garganta y tubo; asimismo, el largo de flo-
res con forma de plato a tazén y bandera fue menor que el
de flores con forma de garganta. Con relacion a la simetria,
las flores asimétricas mostraron menor diametro externo
que las flores actinomorfas y menor largo floral que las flo-
res actinomorfas y zigomorfas respectivamente (Cuadro 2).

Cuadro 2: Comparacion de las dimensiones florales (didmetro externo y largo) entre tipos de unidad de polinizacién (UP), de forma, simetria y color
de las flores en un bosque inundable de la cuenca del lago de Maracaibo, Venezuela. Para cada analisis se muestra el niUmero de especies en cada
categoria (n), la media (X), desviacidn estandar (DE), el valor del estadistico (t o F de Welch) y la probabilidad (p) asociada con la hipdtesis nula de
que las medias son iguales. Categorias con superindices iguales indican diferencias significativas entre las medias. Los asteriscos (*) indican ausencia

de diferencias en las comparaciones multiples realizadas a posteriori.

Diametro externo (cm)

Largo floral (cm)

" X+DE X+DE
Unidad de polinizacion
Flor 34 2.19+2.90 t=5.12 2.22+2.29 t=5.20
Inflorescencia 14 0.16+0.12 (p<0.0000) 0.40+0.31 (p<0.0000)
Forma
Plato a tazén 14 2.20#3. F o000, =5+45 1.30£1.65° F 1056 g1y=7-49
Cepillo 9 1.43+1.99 (p=0.0090)* 1.44+1.45 (p=0.0025)
Inconspicua 9 0.11+0.08 0.2940.16 b«
Bandera 5 0.88+0.52 1.0410.28 ©
Embudo 4 3.47+2.71 3.32+2.57°
Tubo 4 1.7+2.66 3.7+3.32¢
Garganta 3 2.36+1.65 4,734£3.5] 2
Simetria
Radial 29 2.1943.14° Fiisesg1,=15-32 1.95£2.15 ° Fioo7gn=15-11
Bilateral 10 1.23+1.17 (p=0.0001) 2.21+2.46 ° (p=0.0001)
Asimetria 9 0.11+0.08* 0.29+0.16
Color
Blanco 21 2.26+3.43 Flos0g,=10-59 1.83:2.18 Flosrg=7-94
Amarillo 11 0.97+1.19 (p=0.0015)* 1.5142.42 (p=0.0042)*
Pardo-verde 7 0.10£0.04 0.2810.10
Rojo-rosado 6 2.33+2.72 2.92+2.29
Morado 1.331£0.49 2.20+1.21

Analisis de correspondencia entre los caracteres
florales

Los diferentes estados de los caracteres florales se distribu-
yen normalmente en el espacio multivariado, lo que refleja
una elevada redundancia a nivel general. Algunos de estos
caracteres; sin embargo, tienden a alejarse en grupo de la
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nube central de datos y permiten vislumbrar ciertos patro-
nes especificos. Por ejemplo, la relaciéon entre unidad de
polinizacidn colectiva (inflorescencia), forma inconspicua,
asimetria, orientacién vertical y color pardo-verde (anemo-
filia principalmente); la asociacién entre antesis nocturnay
aroma intenso (falenofilia y cantaridofilia); y la asociacion



Barrios y Ramirez: Biologia floral y solapamiento fenolégico

de las formas bandera y garganta con la zigomorfia, asi
como con los colores amarillo y morado, respectivamente
(melitofilia) (Fig. 7).

Relacién entre los sindromes de polinizacion y
las clases de polinizadores

Los polinizadores observados estuvieron bastante acordes
con lo esperado de acuerdo con los sindromes de polini-
zacion de las especies (Fisher p=0.0099). No obstante, en
varios casos se observé mds de una clase de agente polini-
zador e incluso clases que no se correspondian con lo es-
perado segun el sindrome de las flores. En este sentido, las
especies melitéfilas fueron polinizadas principalmente por
abejas, seguidas de avispas, moscas y colibries; las especies
falendfilas fueron polinizadas por esfingidos y abejas, y la
especie ornitofila por colibries. La mayor discrepancia se
observé en la especie miofila, cuyos Unicos polinizadores
registrados fueron avispas (Fig. 8).

*Vertical

sPardo-verde *Inflorescencia

Tnsmll‘zr 27

Solapamiento fenoldgico

La distribucidn temporal de los eventos de floracién de las
especies con sindromes de polinizaciéon y/o clases de polini-
zadores en comun no difirié significativamente de los resul-
tados del modelo nulo; es decir, la fenologia no muestra un
patron mas segregado de lo esperado por efecto del azar
(Cuadro 3).

Discusion

Los atributos florales predominantes en este estudio coin-
ciden con los registrados en otras comunidades tropicales
con clima estacional en las que los himendpteros constitu-
yen los polinizadores principales (Percival, 1974; Frankie et
al., 1983; Ramirez, 1989; Ramirez et al., 1990; Ramirez y Bri-
to, 1992; Oliveira y Gibbs, 2000; Machado y Lopes, 2004).
Estos insectos, sobre todo las abejas de menor tamaiio (<1

cm) y las avispas, son visitantes asiduos de flores pequefias
(<1 cm), blancas, actinomorfas y de facil acceso al néctar

sAroma intenso
* Antesis nocturna

Cepillo * Tubo
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Figura 7: Analisis de correspondencia (AC) entre las caracteristicas florales de las especies estudiadas en un bosque inundable de la cuenca del
lago de Maracaibo, Venezuela. Caracteristicas: tipo de unidad de polinizacion (flor, inflorescencia), forma (bandera, cepillo, embudo, garganta,
inconspicua, plato a tazdn, tubo), simetria (actinomorfa, asimetria, zigomorfa), orientacién espacial (horizontal, vertical), dimensiones (<10 mm,
>10<20 mm, >20 mm), color (amarillo, blanco, morado, pardo-verde, rojo-rosado), aroma (intenso, suave), recompensa (néctar, polen) y antesis
(diurna, nocturna). Los dos primeros ejes del AC explican 40,70% de las asociaciones observadas.
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Figura 8: Distribucién de frecuencia de las clases de polinizadores observados entre los sindromes de polinizacién de un bosque inundable de la
cuenca del lago de Maracaibo, Venezuela.

Cuadro 3: Solapamiento fenoldgico de las especies que comparten sindromes de polinizacion y/o clases de agentes polinizadores en un bosque
inundable de la cuenca del lago de Maracaibo, Venezuela. En cada caso se sefiala el nimero de especies en cada categoria (n), el promedio del
indice simétrico de Pianka (Ojk) y la probabilidad asociada con la hipdtesis nula de aleatoriedad (p). * Los sindromes de cantaridofilia, miofilia y
ornitofilia no se incluyen en el andlisis por presentar n=1.

Solapamiento fenolégico

n 0, (p)
Sindrome de polinizaciéon*
Melitofilia 28 0.26 0.83
Anemofilia 8 0.35 0.97
Falenofilia 6 0.19 0.63
Clase de agente polinizador
Abejas medianas 22 0.27 0.45
Abejas grandes 8 0.34 0.82
Avispas pequefias a medianas 4 0.38 0.39
Moscas grandes 3 0.27 0.72
Abejas pequeiias 2 0.69 0.90
Colibries 2 0.44 0.82
Esfingidos 2 0.02 0.15
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(formas de plato a tazdn, cepillo, embudo y tubo corto),
por lo que sus visitas generalmente se solapan con las de
otros grupos de polinizadores poco especializados (p. €j.,
moscas) (Faegri y van der Pijl, 1979; Endress, 1994). Puede
decirse entonces que este patrén floral, dado el caracter
oportunista de las interacciones que promueve, representa
mas bien un sindrome dirigido a la polinizacién por insectos
pequeios generalistas, tal como lo sugirieron Ramirez et al.
(1990) y Ramirez y Brito (1992).

Las asociaciones observadas entre tipos de unidad
de polinizacion (UP), forma, simetria y color de las flores
fueron mas o menos similares a lo que se ha sefialado en
la literatura. Por ejemplo, en un arbustal de la Guayana ve-
nezolana, Ramirez et al. (1990) encontraron que las flores
organizadas individualmente estan representadas en todos
los colores excepto el verde; mientras que, en la organiza-
cién colectiva, asi como en formas intermedias, son mas
frecuentes los colores blanco-cremoso y verde. Por otra
parte, estos autores refirieron que las flores radialmente
simétricas son predominantemente blanco-cremosas y las
flores sin plano simétrico son de color verde. En otro estu-
dio, Ramirez (2003) encontrd asociaciones entre el tipo ac-
tinomorfo (Leppik, 1969) y la forma de plato a tazén (Faegri
y van der Pijl, 1979), asi como entre el tipo zigomorfo (Lep-
pik, 1969) y las formas de bandera y garganta (Faegri y van
der Pijl, 1979), respectivamente. Estas asociaciones son
congruentes, por un lado, con el sindrome alofilico (Faegriy
van der Pijl, 1979) dominante en la comunidad (forma plato
a tazdn - simetria radial - color blanco) y por el otro, con dos
sindromes que reflejan una mayor especializacién frente al
vector de polen. Estos son la combinacién de UP colectiva,
asimetria y color pardo-verde en especies predominante-
mente anemdfilas, y la combinacién de zigomorfia con las
formas de bandera y garganta en especies estrictamente
melitéfilas (Faegri y van der Pijl, 1979).

La variabilidad de las dimensiones florales entre ti-
pos de unidad de polinizacién (UP), forma, simetria y co-
lor de las flores también fue coincidente con los resultados
de Ramirez et al. (1990). Estos autores refirieron que las
flores organizadas en unidades de polinizacidn colectiva e
intermedia son mas pequeinas que las flores solitarias, y
que el largo de las flores, siguiendo el esquema de tipos
florales de Leppik (1969), tiende a incrementarse desde
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formas haplomorfas-actinomorfas hasta las estereomorfas.
En el sistema de Faegri y van der Pijl (1979), esto ultimo
equivale a un aumento del largo floral desde el tipo plato
a tazdn hasta los tipos embudo-tubo, respectivamente (Ra-
mirez, 2003). En cuanto a la simetria y el color, Ramirez et
al. (1990) sefialaron que las flores asimétricas son mas pe-
quefas que las radiales y las bilaterales. Asimismo, hicieron
énfasis en el menor tamafio de las flores verdes con res-
pecto a flores en otras categorias de colores. En el contexto
de este trabajo, el menor tamafio de las flores organizadas
en UP colectiva, con forma inconspicua, simetria irregular
y/o color pardo-verde (si bien las diferencias en cuanto a
color no fueron significativas), parece estar principalmente
determinado por la ausencia de estructuras de atraccién en
las especies con sindrome anemofilo, y en el caso particular
de Lemna aequinoctialis Welw. y Pistia stratiotes, por las
caracteristicas de su modo de reproduccién. En este sen-
tido, la baja relacion polen/évulo de L. aequinoctialis y P.
stratiotes (Barrios y Ramirez, 2020) sugiere autogamia, sis-
tema que también implica una reduccién en el tamano de
las flores (Cruden, 1977).

La proporcién de cada sindrome de polinizacion fue
similar a la registrada por los modos de polinizacién co-
rrespondientes en otras comunidades tropicales con cli-
ma estacional. En este sentido, la proporcion de especies
melitdfilas se asemejé a la de especies polinizadas por
abejas en el Cerrado de Brasil (Silberbauer-Gottsberger y
Gottsberger, 1988), en un morichal (pantano de palme-
ras) de los Llanos centrales (Ramirez y Brito, 1992) y en un
arbustal de la Guayana (Ramirez, 1989) en Venezuela. La
proporcion de especies anemdfilas y falendfilas, en cam-
bio, fue alta en comparacion con la compilacion que hacen
Machado y Lopes (2004) de la polinizacién por el viento y
por esfingidos en varias comunidades tropicales, e incluso
mayor que los datos del morichal estudiado por Ramirez y
Brito (1992). En el caso de la anemofilia, esta discrepancia
puede deberse a la alta riqueza de ciperaceas en esta co-
munidad (Barrios et al., 2007), lo que eleva la incidencia del
sindrome de polinizacién. Respecto a la cantaridofilia, su
representacion fue similar a la proporcién de especies po-
linizadas por escarabajos en la Caatinga (Machado y Lopes,
2004) y el Cerrado (Silberbauer-Gottsberger y Gottsberger,
1988; Oliveira y Gibbs, 2000), asi como en el morichal de
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los Llanos (Ramirez y Brito, 1992) y en el arbustal de la Gua-
yana (Ramirez, 1989). Del mismo modo, la proporcion de
especies ornitéfilas fue semejante a la de especies polini-
zadas por colibries en el Cerrado (Silberbauer-Gottsberger
y Gottsberger, 1988; Oliveira y Gibbs, 2000), mientras que
la miofilia estuvo poco representada si se considera la im-
portancia de las moscas como polinizadoras en el Cerrado
(Silberbauer-Gottsberger y Gottsberger, 1988) y el arbustal
guayanés (Ramirez, 1989).

Por otra parte, si se analizan directamente las clases
de polinizadores observados en la comunidad, la poliniza-
cion por abejas se mantiene por encima de la proporcion
gue muestra este modo de polinizacién en el morichal estu-
diado por Ramirez y Brito (1992), al igual que en las diferen-
tes comunidades revisadas por Machado y Lopes (2004).
Ademas, al hacer este analisis resalta el papel de las avispas
gue pasa desapercibido si se intentan predecir los modos
de polinizacién con base en los sindromes de polinizacion
de las especies (p.ej. Guazuma ulmifolia Lam.). Del mismo
modo, las moscas y los colibries desempefian un papel mas
importante como polinizadores que lo sugerido por las ca-
racteristicas de las flores. Esta discrepancia posiblemente
esté determinada por el patrén de interaccidn de algunas
especies melitéfilas que, dada su facilidad de acceso a las
recompensas florales (forma plato a tazén, cepillo, embudo,
tubo corto, bandera) logran ser polinizadas, mas alla de las
abejas, por otras clases de agentes como avispas, moscas y
colibries. Este sistema polifilico (Faegri y van der Pijl, 1979)
puede ser mas ventajoso para las especies de plantas, ya
que les permitiria mantener el servicio de polinizacién ante
variaciones espacio-temporales en la disponibilidad de po-
linizadores e incluso frente a la pérdida definitiva de algu-
nas interacciones especificas (Waser et al. 1996).

En cuanto a la fenologia, cabe destacar que la distri-
bucidn al azar de los periodos de floracién de las especies
gue comparten vectores bidticos de polinizacién ha sido
reportada con anterioridad, incluso mas comiunmente que
el esquema segregado (Stiles, 1978; Poole y Rathcke, 1979;
Rabinowitz et al., 1981; Rathcke, 1988; Diaz et al., 1994;
Brody, 1997; Boulter et al., 2006). Entre las causas de este
patrén se han sefalado la estocasticidad ambiental, las
restricciones ecofisiolégicas de cada una de las especies
y las impuestas por efecto de la filogenia que impiden el
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desplazamiento de los eventos de floracion (Kochmer y
Handel, 1986). Las diferentes historias de vida de las es-
pecies también pueden incorporar restricciones determi-
nantes (van Schaik et al., 1993). Por ejemplo, la evasién al
parasitismo en la fase de yemas florales, el tiempo nece-
sario para la maduracién de los frutos, el escape a depre-
dadores y/o patdgenos de semillas, las condiciones para
la germinacidn y supervivencia de las plantulas (Rathcke y
Lacey, 1985; Brody, 1997; Elzinga et al., 2007). Lo anterior
sugiere que las presiones de seleccion relacionadas con
el uso compartido de los polinizadores deben causar mas
frecuentemente diferencias en caracteres como el color
y/aroma de las flores (Johnson et al., 2005; Van der Niet
et al., 2010; Peter y Johnson, 2014), la cantidad, calidad
y/o forma de presentacion de las recompensas ofertadas a
los polinizadores (Bosh et al., 1997), el horario de antesis
(Stone et al., 1998), entre otros. No obstante, algunos au-
tores argumentan que la propia aleatoriedad de los perio-
dos de floracién es suficiente para minimizar la transferen-
cia de polen entre especies (Boulter et al., 2006), lo cual
puede ser apoyado por los altos niveles de especificidad
de carga y transporte de polen que han sido registrados
en los polinizadores de varias de las especies estudiadas
(Barrios, 2017).

Los resultados de esta investigacion permiten con-
cluir que muchas de las especies presentan un sindrome
alofilico que puede ser resumido en las siguientes caracte-
risticas de las flores: forma abierta o poco restrictiva, sime-
tria radial y color blanco o blanco-amarillento. Es posible
gue este sindrome, lejos de ser perjudicial para la aptitud
bioldgica de las especies, redunde en un beneficio colectivo
de atraccién de polinizadores oportunistas. Los efectos ne-
gativos derivados de la promiscuidad de las interacciones
podrian estar minimizados, al menos en parte, por la distri-
bucién al azar de los periodos de floracién de las especies
gue coinciden en sus caracteristicas florales.
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Apéndice. Aspectos de la biologia floral de las especies de plantas estudiadas en un bosque inundable de la cuenca del lago de Maracaibo, Venezuela. Sistema sexual (S.S): andromonoecia (AM), dioecia (D), hermafroditismo (H), monoecia (M). Dicogamia: protandra (Pa.), protégina (Pg.). Her-
cogamia: enantiostilia (Enan.), heterostilia (Het.). Tipo de unidad de polinizacion (UP): flor (Fl.), inflorescencia (Infl.). Forma floral (F.Fl.): bandera (Ba.), cepillo (Ce.), embudo (Em.), garganta (Ga.), inconspicua (Inc.), plato a tazdén (Pl.), tubo (Tu.), trampa (Tr.). Simetria: actinomorfa (A), irregular
(1), zigomorfa (Z). Orientacion espacial: horizontal (=), horizontal hacia abajo (N), horizontal hacia arriba (), vertical hacia arriba (1*). Dimensiones florales: didmetro externo (D.E.), largo floral (L.F.). Color principal y secundario (sec.): amarillo (A), blanco (BI.), morado (Mo.), pardo (Pa.),
rojo-rosado (Ro.), verde (ve.). Aroma: imperceptible (Im.), intenso (In.), suave (Su.). Recompensa: ausente (Au.), néctar (N), polen (P). Antesis: diurna (Di.), nocturna (Noc.). Sindrome de polinizacién: anemofilia (Ane.), cantaridofilia (Can.), falenofilia (Fal.), indeterminado (Ind.), melitofilia (Mel.),
miofilia (Mio.), ornitofilia (Orn.). Clase de agente polinizador: pequefio (peq.), mediano (med.), grande (gra.). Br.: flor brevistila, DE: desviacién estdndar, Lo.: flor longistila, ND: no disponible, Q: flor femenina, J: flor masculina, ¢ flor bisexual en especies andromonoicas. a Las observaciones
fueron realizadas en horas de la mafiana. b La inflorescencia también presenta flores estériles con estaminodios. ¢ Segun Cook (1988). d Segun Westerkamp et al. (2006).

Dimensiones florales (cm) Atrayentes S.P.
Familia Simetria y orientacion Antesis
S.S. Dicogamia Hercogamia Tipo UP | F.Fl. yor D.E. LF. Color principal Recompensa p Clase de agente polinizador
Especie espacial n (sec.) Aroma (dias)
(X+DE) (X+DE) )
Acanthaceae
Ruellia paniculata L. H No Si Fl. Ga. A 10 1.9+0.0 3.5+0.5 Mo. Im. N Di. (1) Mel. Abejas med.

Alismataceae

Aquarius floribundus (Seub.) Bl. (A en estam-

Christenh. & Byng H No No Fl. PI. A 10 2.5+0.6 0.810.2 bres) Im. N/P Di. (1) Mel. Abejas med. y avispas peq. a med.
Apocynaceae
;r g’:_tomg"a grandifiora Roxb. ex |, No si Fl. Em. A7 7 6.3+1.0 5.7¢0.5 Ro. Im. N/P Di.(1) | Mel. Abejas gra.
Araceae
10 ? 0.01%0.0 0.04+0.0
Lemna aequinoctialis Welw. M No No Infl. Inc. I 10 | 5001400 | 005:00 | Acnestambres, | Au. Di. (ND) | Ind. ND

el resto hialino

10 Infl. 0.04+0.0 | 0.05%0.0

50 ? 0.3+0.0 0.60.1
A en estambres,
Pistia stratiotes L. M No No Infl. Inc. [N 50 3 0.4+0.0 0.5+0.0 el resto hialino Im. Au. Di. (4) Ind. ND
(BI. en espata)
50 Infl. 0.40.0 1.1+0.1

Arecaceae
Copernicia tectorum (Kunth) Mart. H ND No Fl. PI. AA 20 0.2+0.0 0.2+0.0 BI. Su. N/P Di. (ND) | Mel. Abejas med.
Asteraceae

20 FI. 0.2£0.0 0.5%0.0
Spilanthes urens Jacq. H No No Infl. Tu. A BI. Im. N/P Di. (1) Mel. Abejas med., avispas peq. a med. y moscas gra.

10 Infl. 1.31£0.2 1.3+0.1
Bignoniaceae
Dolichandra unguis-cati (L.) L.G. H ND Si Fl. Ga. zA 8 4.241.0 8.7+0.8 A Im. N/P Di. (1) | Mel. Abejas gra.
Lohmann
Boraginaceae

20 Lo.1.2+0.1 1.1+0.1
Cordia dentata Poir. H No Si (Het.) Fl. Em. A BI. Su. N Di. (1) Mel. Abejas med. y gra.

11 Br. 1.3+0.1 1.2+0.1
Bromeliaceae
Tillandsia flexuosa Sw. H No Si Fl. Tu. A 20 0.440.0 3.6%+1.0 Ro. Im. N Di. (1) Orn. Colibries
Capparaceae
Morisonia americana L. H ND No Fl. Ce. AN 10 1.9+0.2 1.4+0.2 BI. In. N/P Noc.(1) Fal. ND
Morisonia hastata (Jacq.) ..

+ +
Christenh. & Byng H No No Fl. Ce. A 19 6.5+1.9 5.1+1.1 BI. In. N Noc. (1) Fal. Esfingidos
Morisonia odoratissima (Jacq.) Bl. (Mo. al ama- .
+ + a

Christenh. & Byng H ND No Fl. Ce. A 11 1.0+0.0 1.5+0.0 necer) In. N/P Noc. (1) Fal. Abejas med. y gra.
Convolvulaceae
Ipomoea carnea Jacq. H No No Fl. Em. A 10 5.3+0.8 5.4+0.4 Ro. Im. N/P Di. (1) Mel. Abejas med. y gra., avispas peg. a med.
é’cho”:mO"”” pentanthos (Jacq.) H No Si Fl. Em. AR 7 1.120.1 1.110.1 Mo. Im. N/P Di. (1) | Mel. Abejas med.
Cyperaceae

15 Fl. 0.06+0.0 0.1+0.0
Cyperus articulatus L. H Si (Pg.) No Infl. Inc. (I Pa. Im. Au. Di. (>1) | Ane. ND

15 Infl. 2.9+1.2 6.4+1.6

10 FI. 0.11£0.0 0.3+0.0
Cyperus ligularis L. H Si (Pg.) No Infl. Inc. (I Pa. Im. Au. Di. (ND) | Ane. ND

10 Infl. 0.94£0.1 1.8+0.3
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Apéndice. Continuacion.

Dimensiones florales (cm) Atrayentes S.P.
Familia Simetria y orientacién Antesis
S.S. | Dicogamia Hercogamia Tipo UP | F.Fl. yor D.E. LF. Color principal Recompensa . Clase de agente polinizador
Especie espacial n (sec.) Aroma (dias)
(X+DE) (X+DE) )
10 FI.0.1+0.0 0.3+0.0
Cyperus luzulae (L.) Retz. H Si (Pg.) No Infl. Inc. | Ve. Im. Au. Di. (ND) | Ane. ND
10 Infl. 0.610.1 0.5+0.1
10 Fl.0.1+0.0 0.3+0.0
Cyperus odoratus L. H Si (Pg.) No Infl. Inc. | Pa. Im. Au. Di. (>1) | Ane. ND
10 Infl. 1.9+0.8 2.5+#1.0
. 20 Fl. 0.2+0.0 0.4+0.0
g’ioclf"”s mutata (L.) Roem. & H Si (Pg.) No Infl. Inc. | Pa. Im. Au. Di.(>1) | Ane. ND
chult. 21 Infl. 2.840.8 0.3+0.3
Fabaceae
Dalbergia ecastaphyllum (L.) Taub. ND No Fl. Ba. ZN 9 0.5+0.0 0.8+0.0 Bl. In. Noc. (1) Fal. ND
Geoffroea spinosa Jacq. No No Fl. Ba. ZN 20 0.8+0.1 1.2+0.1 A Im. N Di. (1) Mel. Abejas peq., med. y gra., colibries
5 ¢0.740.1 0.740.1 . gN
R L Bl. (A en guia . .
Libidibia coriaria (Jacg.) Schitdl. AM No No Fl. Ba. ZN floral) Su. Di. (1) Mel. Abejas med.
5 d 0.740.1 0.7+0.1 3 ND
20 Fl. 0.5+0.1 0.7+0.1
Neptunia plena (L.) Benth. H®b ND No Infl. Ce. A A Im. P Di. (ND) | Mel. ND
20 Infl. 1.740.4 1.2+0.4
. . 14 Fl. 0.2+0.0 1.310.3
(P;Ithecbellgbéum llance\:ll.a”t;ju;nB th H No No Infl. Ce. AA BI. Su. N/P Di. (1) Mel. Abejas med. y moscas gra.
{mo. & Lonpl. ex WIld.} Benth. 21 | Infl.1.5:0.0 | 4.3#1.1
10 FI. 0.2+0.0 0.3+0.0
Prosopis juliflora (Sw.) DC. H ND No Infl. Ce. A BI. Su. N/P Di. (1) Mel. Abejas med.
10 Infl. 0.5£0.1 9.8+3.2
Senna bicapsularis (L.) Roxb. No Si (Enan.) Fl. Ba. - 20 1.8+0.2 1.4+0.4 A Im. P Di. (1) Mel. Abejas gra.
Sesbania exasperata Kunth No No Fl. Ba. vl 20 0.610.1 1.1+0.1 A Im. N Di. (1) Mel. ND
10 ¢0.1£0.0 0.240.0
Vachellia macracantha (Humb. & ¢ N/P
Bonpl. ex Willd.) Seigler & Ebinger | AM ND No Infl. Ce. A 10 3 0.1+0.0 0.2+0.0 A Su. Di. (1) Mel. Abejas med. y gra.
3 ND
10 Infl. 0.5£0.0 0.5+0.0
Hydrocharitaceae
. . 10 ? 1.240.1 1.5+0.1
’;g gr ‘l’cz)i’:/’jiﬁf‘)”gasa g'g:’rzt th D o o Fl. Ce. A Bl. Im. Au. Di. (ND) | Ane.c ND
Pl 1 BYNg : 10 3 1.2401 0.60.1
Lamiaceae
. . Mo. (A en guia .
Vitex compressa Turcz. H ND Si Fl. Ga. A 10 1.0+0.0 2+0.0 floral) Su. N Di. (1) Mel. ND
Lythraceae
Ammannia auriculata Willd. H No No Fl. PI. 1A 20 0.3+0.0 0.5+0.0 Ro. Im. N/P Di. (1) Mel. Abejas peq. y med.
Malvaceae
Fase
2 Pl
Guazuma ulmifolia Lam. H Si (Pg.) Si Fl. A 20 0.3+0.0 0.60.0 BI. Su. N/P Di. (1) Mio.¢ Avispas peq. a med.
Fase
3 Tr.
Waltheria indica L. H No Si Fl. PI. AN 10 0.3+0.0 0.5%0.0 A Su. N/P Di. (1) Mel. Abejas med.
Menispermaceae
10 ?0.2+0.0 0.2+0.0
Odontocarya hastata Barneby D - - Fl. PI. AN BI. ND ND ND Ind. ND
10 30.2+0.0 0.2+0.0
Nymphaeaceae
'Zvj’zphaea amazonum Mart. & |, No No Fl. Pl. A 10 11.546.3 43+1.4 Bl. In. | P/partesflorales | Noc.(2) | Can. ND
Nymphaea pulchella DC. H No No Fl. PI. A 10 10.943.5 58+17 | B (Asrr;:)“am' su. P Di.(3) | Mel. Abejas med.
Onagraceae
Ludwigia erecta (L.) Hara No No Fl. PI. A 20 0.740.1 0.940.1 A Im. N/P Di. (1) Mel. Abejas med.
Ludwigia leptocarpa (Nutt.) Hara No No Fl. PI. AN 10 1.4+0.2 1.3+0.1 A Im. N/P Di. (1) Mel. Abejas med.
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Apéndice. Continuacion.

Dimensiones florales (cm) Atrayentes S.P.
Familia Simetria y orientacién Antesis
S.S. | Dicogamia Hercogamia Tipo UP | F.Fl. yor D.E. LF. Color principal Recompensa ., Clase de agente polinizador
Especie espacial n (sec.) Aroma (dias)
(X+DE) (X+DE) ’
Poaceae
10 Fl. 0.1+0.0 0.210.0
Sporobolus virginicus (L.) Kunth H ND No Infl. Inc. (I Ve. Im. Au. Di. (ND) | Ane. ND
5 Infl. 0.5£0.0 8.2+0.5
Polygonaceae
Antigonon leptopus Hook. & Arn. H Si (Pa.) No Fl. PI. AN 13 1.38+0.6 1.3440.5 Ro. Im. N/P Di. (2) Mel. Abejas med.
10 ? 0.5£0.0 0.5+0.0 2N
Coccoloba caracasana Meisn. D - o Fl. PI. AA BI. Su. Di. (1) Mel. Abejas med.
10 3 0.5+0.0 0.5+0.0 3 N/P
. ? 0.4+0.1 1.00.2 2N
gzgz::ynglgzrgéfrlorus (CA-Mey) | L L Fl. PI. A A 10 Ro. su. Di. (ND) | Mel. ND
' 3 ND ND 3 ND
Rubiaceae
Rosenbergiodendron formosum H No No Fl. Tu. AA 20 5.7+1.0 8.3+0.8 Bl. In. N Noc. (1) | Fal. Esfingidos
(Jacq.) Fagerl. var. formosum
Salicaceae
Hecatostemon completus (Jacq.) . .
Sleumer H No No Fl. Ce. AN 20 1.3+0.2 1.0+0.0 Bl. Su. N/P Di. (ND) | Mel. Abejas med.
Sapindaceae
L Bl. (A en guia . .
Paullinia cururu L. H ND No Fl. PI. A 25 0.3+0.0 0.310.0 floral) Im. N/P Di. (1) Mel. Abejas med. y moscas gra.
Typhaceae
10 ? 0.10.0 0.4+0.0
Typha domingensis Pers. M ND Si Infl. Inc. 1> 10 3 0.1+0.0 0.3+0.0 Pa. Im. Au. Di. (ND) | Ane. ND
10 Infl. 1.8¢+0.6 | 50.8%8.7
Violaceae
Calyptrion carthagenense (H. H ND No Fl. Tu. 27 5 0.540.1 2.440.1 BI. ND N Noc. 1 . ND
Karst.) Paula-Souza (ND)
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