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RESUMEN

La polinizacion de especies dioicas se ha relacionado habitualmente con
polinizacién por viento y polinizadores poco especializados. En palmas (Familia
Arecaceae 0 Palmae) la presencia de especies dioicas se restringe a las tribus
Lepidocaryeae, Ceroxyleae, Phytelepheae y Chamaedoreae. ElI género Chamaedorea
consta de palmas de sotobosque, siendo exclusivo de bosques neotropicales. Estudios
recientes de su polinizacion sugieren que el viento y los insectos realizan la polinizacion de
manera separada. Sin embargo, los resultados de estas investigaciones son poco
concluyentes y la extensa variabilidad de la morfologia floral del género sugiere una
amplia diversidad de modos de polinizacion. Con el proposito de evaluar esta hipotesis, se
analizé la polinizacion de C. costaricana, C. macrospadix y C. tepejilote en el bosque
premontano de ElI Rodeo (Valle Central Occidental, San Jose) en la temporada 2010-2011
y de C. pinnatifrons en el bosque montano de La Carpintera (Valle Central sureste,
Cartago) durante dos periodos reproductivos (2011 y 2012). Se realizaron experimentos de
exclusion de polinizadores, observaciones en inflorescencias y pruebas para comprobar
que el polen es transportado por viento. De igual manera, para establecer la variacion de
sindromes de polinizacién dentro del género se efectu6 un analisis morfologico con 18
rasgos florales y de inflorescencia en 52 especies. Los rasgos se analizaron con un Analisis
de Conglomerados y se seleccionaron por su asociacién con los sindromes de polinizacién
por viento (anemofilia) e insectos (entomofilia). Los experimentos de exclusién mostraron
que tanto el viento como los insectos, principalmente el thrips Brooksithrips chamaedoreae
(Thysanoptera: Thripidae) polinizan las especies de estudio. Los thrips utilizaban las
inflorescencias estaminadas como sitio para alimentacidn, apareamiento y ovoposicion,
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polinizando las flores pistiladas por engafio. Los insectos capturados en flores pistiladas
transportaban polen en su cuerpo, mientras que las trampas demostraron que el polen es
transportado también por viento. El analisis morfol6gico indicd tres grupos principales: un
grupo con mayoria de rasgos asociados a anemofilia; otro con mayor cantidad de rasgos
ligados a entomofilia; mientras que la mayoria de especies evidenciaron una combinacion
de rasgos. Los resultados sugieren que la polinizacién en las palmas dioicas Chamaedorea
no es una dicotomia, sino que existe una combinacion de sindromes de polinizacion, con
algunas especies polinizadas por insectos, otras por viento, y la mayoria polinizadas por
ambos vectores en un sistema denominado “ambofilia”. Los resultados se contraponen a lo
demostrado en investigaciones anteriores acerca de la polinizacion en este grupo de
palmas. Falta aun por determinar si la ambofilia en Chamaedorea es una estrategia
evolutivamente estable, o si mas bien representa un estado transicional de entomofilia a

anemofilia, o viceversa.



I. INTRODUCCION

1.1. Marco tedrico

Las angiospermas muestran una amplia diversidad de sistemas de expresion sexual
(Barrett 2002). La tipica flor angiosperma es hermafrodita, es decir, posee ambos sexos;
sin embargo, muchas especies presentan flores unisexuales, ya sea en plantas
hermafroditas (monoicas) o en plantas unisexuales (dioicas) (Glover 2007). Las plantas
dioicas se encuentran en casi todos los grupos de plantas con flor y constituyen el 6% de
las especies de angiospermas (Renner y Ricklefs 1995). Los bosques tropicales suelen
presentar una mayor frecuencia de especies dioicas que los bosques de zonas templadas
(Bawa 1980, Fox 1985). Esto se ha relacionado con una mayor incidencia de especies de
habito lefioso y perenne (Bawa 1980, Renner y Ricklefs 1995). Se ha asumido que en el
habito lefioso y perenne la probabilidad de autofertilizacién es mayor, lo que ha generado
una presion selectiva hacia el dioicismo (Bawa 1980). En zonas tropicales la polinizacion
de este tipo de especies se ha asociado cominmente con polinizadores generalistas (p.ej.,
abejas, moscas, escarabajos) y polinizacion por viento, este ultimo especialmente en zonas
templadas (Bawa 1980, Renner y Fiel 1993). Los insectos generalistas presentan una baja
discriminacion en sus preferencias florales, por lo que son mas propensos a visitar los
morfotipos florales que no ofrecen recompensa (i.e., flores pistiladas) (Charlesworth 1993,
Bullock 1994).

En zonas tropicales, las palmas (familia Arecaceae Schultz Sch. o Palmae Juss.)
representan elementos estructurales conspicuos y abundantes de la vegetacion (Dransfield
et al. 2008). Dicha familia esta compuesta principalmente por especies hermafroditas y

monoicas. Sin embargo, el género de palmas dioicas Chamaedorea Willd. destaca como el
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grupo Neotropical mas importante debido a su amplia distribucién (México a Bolivia), su
elevado nimero de especies (107 spp.) y su potencial econdémico (Hodel 1992a; Govaerts

et al. 2013).

1.2. Antecedentes
1.2.1. Polinizacién en palmas

Historicamente, las palmas fueron consideradas como polinizadas por viento (sindrome de
anemofilia) debido a la presencia de flores inconspicuas, la produccion en alto nimero de
polen pequefio y pulverulento, asi como la presencia de diclinia (todos los miembros de
una poblacion no son regularmente hermafroditas) (Good 1956, Stebbins 1974). No
obstante, Henderson (1986) demostré que la mayoria de especies son polinizadas por
escarabajos (sindrome de cantarofilia), abejas (sindrome de melitofilia) y moscas
(sindrome de miofilia). Henderson (1986) sefiala que la polinizacion por viento es un
fenbmeno muy raro y evolutivamente derivado dentro de la familia. Veinticinco afios
después, Barfod et al. (2011) sefialan de nuevo que los escarabajos son el principal
polinizador dentro de la familia, aunque ya se registran murciélagos, pajaros y thrips
(Thysanoptera) como polinizadores de algunas especies (Syed 1979, Porter-Morgan 2007).
La anemofilia se ha documentado en siete especies de palmas y también se registra la
ocurrencia simultanea de polinizacién por viento e insectos en al menos nueve especies, en
un sistema combinado que se denomina como “ambofilia” (Friedman y Barrett 2009).

La ambofilia se ha descrito en familias como Euphorbiaceae, Moraceae Yy
Ericaceae, entre otras (Wilmer 2011). La polinizacién por viento e insectos puede ocurrir
simultdneamente o de manera secuencial en un periodo reproductivo (Friedman y Barrett
2009). Se ha sugerido que este sistema permite a las plantas colonizar nuevos habitats
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debido a que no dependen de un polinizador exclusivo para producir frutos (Culley et al.
2002), ademas de que puede que facilite un mayor éxito reproductivo pues el polen puede

llegar al estigma por dos vias diferentes (viento y animal) (Costa y Machado 2012).

1.2.2. El género Chamaedorea
Las palmas del género Chamaedorea (popularmente denominadas como: ‘“Pacayas”,
“Xaté”, “Molinillo”) son plantas de sotobosque de bosques secundarios maduros y
primarios que se reconocen por su habito arbustivo, flores pistiladas y estaminadas
solitarias o en acérvulos (pequefas agrupaciones florales, Uhl y Moore 1978) y por la
produccién de pequefias drupas, que al madurar usualmente pasan de color verde a negro-
purpura (Hodel 1992a; Henderson et al. 1995). En Mesoamérica existen dos centros
importantes de diversidad de Chamaedorea: la zona comprendida por Guatemala-Yucatan
y las montafias de Costa Rica-Panama (Hodel 1992a; Henderson et al. 1995). En Costa
Rica, Chamaedorea es el género mas diverso de palmas, con un estimado de 36 especies
(1/3 parte del total de especies del género y un 33% de las especies de palmas de Costa
Rica) (Grayum 2003; Govaerts et al. 2013); las cuales se encuentran principalmente en
bosques lluviosos de elevaciones intermedias (800-1500 msnm) (Grayum 2003).

Las plantas del género Chamaedorea representan un bien econémico en la region
Mesoamericana debido a su uso comestible, como plantas ornamentales y como fuente de
follaje para arreglos florales (Hodel 1992a, Bridgewater et al. 2007). La mayoria de
productos de Chamaedorea (follaje, semillas e individuos) se extraen directamente de
poblaciones naturales (Johnson 2010), lo que ha ocasionado que muchas especies (53%) se
encuentren bajo alguna categoria de peligro segun la UICN (Walter y Gillet 1998, Johnson
2010). La Comision para la Cooperacion en Medio Ambiente de América del Norte calculd
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que en el afio 2000 se exportaron unas 2000 toneladas de hojas de distintas especies de
Chamaedorea desde México y Centroamérica hacia EEUU y Europa, lo que generd
utilidades por cerca de unos $20 millones de dolares (CEC 2002). Entre todas las especies,
cabe resaltar el caso de C. tepejilote, la cual es ampliamente comercializada en el sur de
Meéxico, Guatemala y EI Salvador por sus inflorescencias estaminadas comestibles
(Castillo et al. 1994).

Morfolégicamente, dentro del género Chamaedorea las especies evidencian una
amplia variedad de atributos florales y de inflorescencias (Hodel 1992a; Askgaard et al.
2010). Muchas especies presentan flores con colores vistosos, fragancias fuertes y polen
pegajoso; otras poseen flores verdes, sin aroma y polen pulverulento; mientras que la
mayoria de especies poseen caracteres florales intermedios entre dichas condiciones

(Douglas 1988, Hodel 1992a, Askgaard et al. 2010).

1.2.3. Estudios sobre polinizacion en Chamaedorea
Observaciones acerca de la posibilidad de que varias especies de Chamaedorea sean
entomofilicas fueron realizadas hace mas de un siglo por Spruce (1869). Mas
recientemente en su trabajo detallado sobre el género, Hodel (1992a) enumera las
siguientes especies como entomofilicas basandose en caracteres morfoldgicos florales: C.
fragrans (Ruiz & Pav.) Mart., C. pauciflora Mart., C. angustisecta Burret, C. deckeriana
(Klotzsch) Hemsl., C. elatior Mart., C. seifrizii Burret y C. pochutlensis Liebm. Todas
estas especies presentan fragancias florales fuertes que se relacionan con la atraccion de
insectos (Faegri y van der Pijl 1979). De manera similar, Knudsen et al. (2001) caracterizd
las fragancias de las inflorescencias estaminadas de C. linearis (Ruiz & Pav.) Mart., pero

no relaciono la composicion de los aromas con un potencial polinizador.



Croat (1978) y Porter-Morgan (2007) sefialaron que diversos tipos de insectos
tienen un rol significativo en la polinizacion de C. tepejilote. Porter-Morgan (2007)
también analiz6 (con experimentos de exclusion de polinizadores) en Belice la
polinizacion de C. ernesti-augusti H. Wendl., C. neurochlamys Burret y C. oblongata
Mart. Porter-Morgan (2007) sefiala que los thrips que visitan las inflorescencias son los
principales polinizadores de las cuatro especies. Henderson (1986) por su lado, observd
que las inflorescencias de C. tepejilote (como C. aff. costaricana) en Costa Rica, eran
visitadas por abejas trigonas, escarabajos crisomélidos, halictidos y moscas drosofilas.

Contrario a las observaciones de Croat (1978) y Porter-Morgan (2007), Bawa
(1985) sefialé que C. tepejilote es polinizada por viento en los bosques tropicales lluviosos
de la Estacion La Selva (Costa Rica). La anemofilia se ha descrito o sugerido en tres
especies adicionales: Chamaedorea radicalis Mart. (Berry y Gorchov 2004), C. alternans
H. Wendl. (Otero-Arnaiz y Oyama 2001) y C. pinnatifrons (Jacq.) Oerst. (Listabarth
1992).

Berry y Gorchov (2004) estudiaron la polinizacion de C. radicalis en Tamaulipas,
México y relacionaron las caracteristicas florales (flores verdes y pequefias) y
palinoldgicas (polen seco, pulverulento y sin ornamentacion), asi como los resultados con
experimentos de exclusion de polinizadores con la anemofilia. A pesar de que sus
hallazgos indican polinizacion por viento, los autores no corroboraron que el polen fuera
efectivamente transportado por viento; ademas, hallaron nectarios en la base de las flores
pistiladas, lo que interpretaron como un remanente evolutivo y no relevante en la
polinizacion. Al mismo tiempo, Berry y Gorchov (2004) hallaron moscas del género
Drosophila que visitaban las inflorescencias de ambos sexos, aunque no evaluaron la
posibilidad de gque transportaran polen. De manera similar, Otero-Arnaiz y Oyama (2001)
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en Veracruz, México describen a C. alternans como anemofilica y también observaron
insectos (en este caso thrips) en las inflorescencias estaminadas, pero de nuevo no se les
asignd un rol como polinizadores.

Listabarth (1992) por su parte, hallé en una poblacién de C. pinnatifrons en la
region amazonica del Per( que una especie no identificada de thrips se reproducia en las
inflorescencias estaminadas y visitaba regularmente las inflorescencias pistiladas. El autor
estudio el sistema de polinizacion sin realizar experimentos de exclusion de polinizadores
o captura de polen transportado por viento y describi6 el sistema como ‘“polinizacion por
viento inducida por insectos”. Listabarth (1992) reporta que los thrips visitaban las
inflorescencias estaminadas y entraban a las flores donde se alimentaban de los pétalos y
su actividad facilitaba la liberacion de pequefias nubes de polen fuera de las flores, las
cuales eran transportadas posteriormente por el viento. Opuesto a lo observado por
Listabarth (1992), Seres y Ramirez (1995) describen que tanto el viento como los
escarabajos del género Sanariana (Chrysomelidae) pueden actuar como polinizadores en
C. pinnatifrons en un bosque nublado en Venezuela, pero tampoco realizaron experimentos

para corroborar sus observaciones.

1.3 Justificacion

Las descripciones en la literatura sefialan que el viento o los insectos, de manera
excluyente, polinizan las palmas del género Chamaedorea (Listabarth 1992, Otero-Arnaiz
y Oyama 2001, Berry y Gorchov 2004, Porter-Morgan 2007). No obstante, aquellas
especies descritas como anemofilicas presentan inflorescencias visitadas por muchos
insectos, mientras que las especies entomofilicas poseen caracteres florales asociados con
la polinizacion por viento (polen seco y en abundancia, flores inconspicuas con colores
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poco llamativos, estigmas y anteras exsertas, ausencia de nectarios, pocos 6vulos por flor,
etc). Asimismo, las conclusiones de Porter-Morgan (2007) contradicen lo expuesto por
Listabarth (1992) y Otero-Arnaiz y Oyama (2001) acerca del papel del viento y los thrips
en la polinizacion. Esto, sumado a la diversa morfologia floral dentro de Chamaedorea,
sugiere que los sistemas de polinizacion son mas complejos de lo que se ha informado, con
algunas especies polinizadas por insectos, otras por viento y posiblemente otro grupo de
especies polinizado por ambos vectores. Nueva informacion sobre los sistemas de
polinizacion en el género permitiria aclarar en parte hipétesis acerca de eventuales
transiciones evolutivas dentro del género de un sistema de polinizacion a otro, asi como el
papel ecoldgico que juegan las palmas en el sotobosque. Debido a esto, resulta de interés
clarificar la importancia relativa de la polinizacion por viento e insectos en el género
Chamaedorea.

Por otro lado, la polinizacién representa un servicio ambiental esencial para
mantener la reproduccion sexual de muchas especies vegetales de interés comercial,
particularmente en especies auto-incompatibles o con sexos separados (Ashworth et al.
2009). Varias investigaciones han demostrado que un descenso en la poblacion de
polinizadores puede contribuir a una disminucion en la produccion frutos/semillas en
varias especies con polinizacion biotica de importancia econdémica (Steffan-Dewenter et al.
2005). A pesar del valor comercial que representan las palmas Chamaedorea, el
mecanismo de polinizacion de estas palmas no se ha clarificado ain. Debido a esto, es
esencial identificar los polinizadores en el género, asi como el mecanismo por el cual
ocurre la polinizacién.

Por ultimo, los mecanismos de polinizacion no se pueden desligar del deterioro

ambiental de los ecosistemas terrestres. La fragmentacion de los bosques y el consecuente
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aislamiento espacial de las especies pueden afectar negativamente la disponibilidad de
polinizadores y la cantidad de polen recibido por las flores, que a su vez afecta el éxito
reproductivo y el flujo génico entre poblaciones (Aguilar et al. 2006). Este fendmeno es
particularmente critico en especies en peligro de extincién. Tal es el caso del género
Chamaedorea donde un 53% de las especies esta bajo alguna categoria de peligro segun la
UICN (Walter y Gillet 1998). Asimismo, las palmas Chamaedorea, al ser especies dioicas,
son particularmente sensibles a los efectos de la degradacion ambiental debido a que
requieren obligatoriamente de un conspecifico para reproducirse. La informacion acerca
del sistema de apareamiento es crucial para el desarrollo de estrategias de conservacion
efectivas, ya que puede afectar los patrones de flujo génico, lo que a su vez repercute en la

diversidad y estructura genica de las poblaciones.



Il. OBJETIVOS

2.1 Objetivo general

Dilucidar los sistemas de polinizacién en el género de palmas dioicas Neotropicales

Chamaedorea (Arecaceae).

2.2 Objetivos especificos

1.

Identificar la ocurrencia independiente o simultdnea de polinizacion abidtica
(anemofilia) y biotica (entomofilia) en cuatro especies de Chamaedorea.

Identificar los principales vectores de la polinizacion por entomofilia.

Describir el mecanismo de polinizacion por entomofilia.

Determinar la importancia relativa de la polinizacion por viento e insectos en el éxito
reproductivo femenino de las especies de estudio.

Identificar grupos de especies entomofilicos, anemofilicos y ambofilicos potenciales
dentro del género, a partir de un analisis morfolégico de 18 rasgos florales de 52

especies de Chamaedorea.



I1l. MATERIALES Y METODOS

3.1 Sitios de estudio

El estudio se realiz6 en dos sitios distintos: la Zona Protectora El Rodeo y la Zona
Protectora Cerros de La Carpintera. El Rodeo se localiza en el cantdn de Mora, San José
(9°54"25”N, 84°16°30”W). El bosque es muy himedo premontano con una elevacion entre
500 y 1100 m. Presenta una estacion seca de diciembre a abril, con una precipitacion
media anual de 2467 mm y una temperatura media anual de 23,4°C (IMN, sin fecha). Las
tres especies de Chamaedorea presentes en El Rodeo (C. costaricana, C. tepejilote y C.
macrospadix) se encontraban dentro de dos parcelas de 1.0 ha establecidas para estudiar la
composicion del bosque (Cascante y Estrada 2001). Observaciones previas indican que las
especies florean entre octubre y febrero.

La Zona Protectora Cerros de la Carpintera se localiza en el canton de La Unidn,
Cartago, Costa Rica (9°53°20”N, 83°58’10”W), a 1750 msnm. La Zona Protectora cubre
2400 ha de bosque hdmedo premontano y montano bajo, dominadas por bosque
secundario, >50 afios (Sanchez et al. 2008). La estacion seca se extiende desde enero hasta
abril y presenta una precipitacion media anual de 1563 mm y una temperatura media anual
de 16,6°C (IMN, sin fecha). Chamaedorea pinnatifrons es la Unica especie de palma en el

sitio y florea de febrero a julio.

3.2 Especies de estudio

Para analizar los sistemas de polinizacion en Chamaedorea se utilizaron cuatro especies:
Chamaedorea costaricana @erst., C. macrospadix Qerst., tepejilote Liebm. pinnatifrons
(Jacq.) Qerst. Las especies se escogieron debido a su disponibilidad y a que presentan
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caracteres florales acordes con los sindrome de anemofilia y la entomofilia. Las cuatro
especies de estudio poseen hojas pinnadas, inflorescencias racemosas y produccién de
drupas negras. El resumen de las principales caracteristicas florales de cada especie se
presenta en el cuadro I.

Chamaedorea costaricana @erst. (subgénero Chamaedoropsis) se reconoce por sus
tallos maltiples de hasta 8 m de altura, sus hojuelas lineo-lanceoladas y la presencia de una
ligula en las vainas peciolares (Grayum 2003). Se distribuye desde Chiapas en el sur de
México hasta Coclé en Panamd; entre los 50 y 2300 m (Henderson et al. 1995). En El
Rodeo, C. costaricana presenta un proporcion sexual de 1,1 machos por cada 1,0 hembra
con una densidad promedio de 5,3 (+2,8 DE) individuos/10m?. Chamaedorea costaricana
es ampliamente utilizada como ornamental, especialmente en el Valle Central de Costa
Rica (Hodel 1992a). Cabe resaltar que en fragmentos boscosos en el Valle Central se ha
convertido en una especie dominante, considerada en ocasiones como invasora (Avalos,
com. pers.)

Chamaedorea macrospadix @erst. (subgénero Chamaedorea) tiene una distribucion
geografica restringida al sur de Mesoamérica, desde Alajuela en Costa Rica hasta Coclé en
Panamé, entre los 100 y 1300 m (Henderson et al. 1995). Posee foliolos con un
pronunciado nervio central y un tallo solitario que crece hasta 3 m, aungque es mas comun
como acaulescente (Hodel 1992a). En El Rodeo, C. macrospadix exhibe una proporcion
sexual de 1,04 machos por cada 1,0 hembras con una densidad promedio de 5,3 (4,2 DE)
individuos/10m®. Chamaedorea macrospadix posee un alto potencial ornamental debido su
habito pequefio y al agradable aroma que emiten sus inflorescencias (obs. pers.).

Chamaedorea tepejilote Liebm. (subgénero Stephanostachys) se caracteriza por su
tallo solitario de hasta 5 m de altura, sus hojuelas sigmoides y la presencia de una banda
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blanco-amarillenta en el lado abaxial de las hojas (Hodel 1992a). Se encuentra desde
Chiapas en Mexico hasta el Chocd en noroeste de Colombia, entre los 0 y 1600 m
(Henderson et al. 1995). Chamaedorea tepejilote evidencia una proporcion sexual en esta
poblacién de 2,0 machos por cada 1,0 hembra, con una densidad promedio de 15,5 (+12,2
DE) individuos/10m®. Las inflorescencias estaminadas inmaduras aln cerradas (pacayas)
son utilizadas como alimento por poblaciones indigenas mesoamericanas, aungue en Costa
Rica su potencial alimenticio no ha sido aprovechado (Castillo et al. 1994, Sylvester et al.
2012).

Chamaedorea pinnatifrons (Jacg.) @erst. (subgénero Chamaedorea) se distribuye
desde el sur de México hasta Bolivia, entre los 50 y 2700 m, por lo que posee la
distribucion geografica y altitudinal mas amplia del género (Henderson et al 1995). Se
identifica por su tallo Unico de hasta 4 m, sus hojuelas relativamente sigmoides y la
particular maduracion de sus frutos, que adquieren coloraciones amarillo-naranjas antes de
alcanzar el color negro caracteristico en la madurez (Hodel 1992a). En La Carpintera, C.
pinnatifrons evidencia una proporcion sexual de 0,91 machos por cada 1,0 hembra, con
una densidad promedio de 11,4 (+9,1 DE) individuos/10m?. En Colombia la parte inferior
del tallo se utiliza como instrumento de cocina (Henderson et al. 1995). Especimenes

testigo de todas las especies fueron depositados en el herbario USJ (Rios 16, 21, 22, 23).

3.3 Metodologia

3.3.1 Sistema de polinizacion y éxito reproductivo
Se realizaron experimentos de exclusion para determinar la importancia relativa de los
potenciales vectores de la polinizacion en el éxito reproductivo femenino de las cuatro

especies de estudio. Los experimentos se llevaron a cabo durante la floracion 2010-2011 en
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El Rodeo y las floraciones de 2011 y 2012 en La Carpintera. Los tratamientos se realizaron
en inflorescencias pistiladas en estado previo a antesis (periodo en que las flores pistiladas
estan receptivas y las estaminadas liberan polen, Kearns y Inouye 1993) para asegurar que
las flores no hubieran sido polinizadas previo al experimento.

Los experimentos de exclusion de posibles vectores de polinizacién se llevaron a
cabo en una muestra total de 89 inflorescencias de C. tepejilote, 67 de C. costaricana, 56
de C. macrospadix y 155 de C. pinnatifrons. Se realizaron los siguientes tratamientos:

i.  Exclusion de insectos. La contribucion potencial de la anemofilia en la produccion
de frutos se evaluo por medio de exclusion de insectos en las inflorescencias. Cada
una se cubrid con una bolsa de tela con poro de 100-150 pum, que permitia la
entrada de polen transportado por viento (tamafio de polen 20-25 um, Fig. 1) pero
impiden la visitacion por polinizadores bidticos como thrips, escarabajos y dipteros
(Fig. 1a).

ii.  Exclusion total. La capacidad de las plantas de formar frutos sin la ayuda de un
polinizador (apomixis) se evaluo a través de la exclusion total de insectos y viento a
las inflorescencias con bolsas plasticas transparentes y de papel (Pollinating Bags;
Midco Enterprises, San Luis, MO, EEUU) (Fig. 1b).

iii.  Polinizacién natural. A manera de control, se marcaron inflorescencias que no se
manipularon de ninguna forma y estuvieron expuestas tanto a la influencia del
viento como de los insectos (Fig. 1c).

iv.  Exclusién de insectos grandes y viento (s6lo efecto de thrips). Observaciones
preliminares indicaron que los thrips (Thysanoptera) son los visitantes florales mas
abundantes a las inflorescencias de Chamaedorea. En C. pinnatifrons también se
observaron otras especies de insectos. Debido a esto, para evaluar el papel de los
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thrips como polinizadores directos, 24 inflorescencias pistiladas de C. pinnatifrons
fueron cubiertas con bolsas plasticas transparentes, dejandoseles una abertura de
plastico (pajilla) de ~7 cm de largo y ~3 mm de didmetro (Fig. 1d). La abertura
permitia la entrada de insectos pequefios (p.ej. thrips), pero limitaba el acceso de
dipteros, escarabajos u otros insectos, asi como el ingreso de polen transportado por
viento.

Para cuantificar el nimero de frutos producidos en cada tratamiento, las
infrutescencias fueron recolectadas de 4-6 semanas después de la antesis, cuando lo frutos
aun estaban inmaduros (color verde) y habian alcanzado aprox. un 1/3 de su tamafio total.
Esto para evitar cualquier pérdida de frutos por depredacion pre-dispersion. Como variable
de respuesta se utilizo la proporcion de frutos formados con respecto al namero total de
flores por inflorescencia. Como variable predictiva se utilizaron los tratamientos de

exclusion.

Para evaluar el efecto de los diferentes vectores de polinizacién sobre el éxito
reproductivo femenino de las especies de estudio, se comparo la proporcion de flores con
frutos entre los tratamientos separadamente para cada especie por medio de una prueba no-
paramétrica Kruskal-Wallis. Cuando se detectaron diferencias significativas entre los
tratamientos de una especie, se realizaron comparaciones pareadas entre tratamientos con
pruebas post-hoc Mann-Whitney, con una correccion de Bonferroni para los niveles de
significancia (K = 3, p = 0.0167). Todos los analisis se llevaron a cabo con el programa

IMP 7 (SAS 2006).
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3.3.2. Polinizacion abidtica
Para comprobar el papel del viento en el transporte del polen de las especies de estudio, se
colocaron trampas de polen en cuatro estaciones fijas en los dos sitios de estudio. Cada
trampa consistio de un portaobjetos de vidrio para microscopio cubierto parcialmente en
una de sus caras con glicerogelatina tefiida con fucsina en la parte central (Fig. 2),
cubriendo un &rea aproximada de 2 cm?® (Kearns y Inouye 1993). En cada estacion se
colocaron tres trampas separadas al menos por 2 m entre si y a una altura entre 1.5y 2.5 m
colgando de la vegetacion, por un periodo de 3-4 dias. En cada trampa se identificaron y
contabilizaron los granos de polen de Chamaedorea con el microscopio de luz y con la
ayuda de una coleccion de referencia. En La Carpintera se realizaron cinco repeticiones
semanales entre marzo y abril del 2011, mientras que en El Rodeo se realizaron 14

repeticiones cada cuatro dias de noviembre 2010 a enero 2011.

3.3.3. Vectores de polinizacion biotica
Se registraron los visitantes florales a las inflorescencias de ambos sexos de las cuatro
especies de estudio a través de observaciones directas y ocasionales a lo largo del periodo
de floracion. Se tomd6 nota de la identidad de cada visitante, su comportamiento y su
abundancia relativa en las inflorescencias.

Debido a que observaciones previas indicaron que los thrips fueron los visitantes
florales mas abundantes, se determind la carga de polen en thrips presentes en cinco
inflorescencias pistiladas de cada especie (una en C. macrospadix). Las inflorescencias
fueron cubiertas con bolsas plasticas y luego sacudidas suavemente para separar los
insectos. Una vez dentro de la bolsa, los insectos fueron recogidos con un pincel
humedecido y colocados en viales con 1 ml de etanol al 70%. En el laboratorio, las
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muestras fueron sacudidas en un vortex y luego centrifugadas para separar el polen de los
insectos. Posteriormente, se contabilizaron los insectos y el fluido fue analizado bajo el
microscopio de luz a 400x para comprobar la presencia de polen. Los resultados se
presentan como el promedio general de granos de polen por thrips presentes en cada
inflorescencia.

Con el fin de sugerir la funcionalidad de las inflorescencias estaminadas como sitio
de alimentacion, refugio y apareamiento para los thrips (“broodsite”, sensu Sakai 2002), se
determiné la abundancia relativa de thrips juveniles y adultos en inflorescencias
estaminadas en antesis y senescencia. La abundancia relativa de los thrips se determino
segun su estado de desarrollo como adultos o juveniles (i.e., larva a pupa II). Se
recolectaron insectos de 27 inflorescencias estaminadas (14 en antesis y 13 en senescencia)
de C. costaricana, 15 (9 en antesis y 6 en senescencia) de C. macrospadix, 16 (8 en antesis
y 8 en senescencia) de C. pinnatifrons y 23 (12 en antesis y 11 en senescencia) de C.
tepejilote.

Simultdneamente, cinco inflorescencias estaminadas en pre-antesis de C.
pinnatifrons y C. macrospadix fueron cubiertas con bolsas plasticas transparentes para
determinar si la liberacién del polen al ambiente ocurre de manera espontanea o requiere
de vectores bioticos, como lo sugirié Listabarth (1992). Las inflorescencias se revisaron
durante la antesis para determinar si el polen se acumulaba entre las flores o en la cara

interna de las bolsas.
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3.3.4. Diversidad floral y sindromes de polinizacion dentro de Chamaedorea

Con el propésito de estimar las posibles formas de polinizacion dentro del género
Chamaedorea se utilizd el enfoque de los sindromes de polinizacion. Se analiz6 la
morfologia floral de 52 especies segun la presencia/ausencia de atributos florales y de
inflorescencias relacionados con la anemofilia y la entomofilia (Faegri y van der Pijl 1979,
Proctor et al. 1996, Friedman y Barrett 2009). Los rasgos florales fueron tomados de Hodel
(1992a) y otras fuentes: Douglas (1988), Hodel (1992b, 1995), Hodel et al. (1995),
Grayum (1998, 2003), Otero-Arnaiz y Oyama (2001), Berry y Gorchov (2004), Porter-
Morgan (2007), Askgaard et al. (2008); etiquetas de especimenes de herbario (USJ, CR,
INB); observaciones de campo propias y las realizadas por Donald Hodel (en el Jardin
Virginia Robinson, EEUU, y en el campo).

A cada rasgo floral se les asignd un valor de 0 6 1 segun si poseia un rasgo
asociado con anemofilia o entomofilia, respectivamente. Los datos se recolectaron de esta
manera debido a que tomar los datos como variables continuas era inviable y altamente
costoso. Un diagrama de los rasgos utilizados se observa en la Fig. 3. Los rasgos utilizados

fueron los siguientes:

Morfologia de la inflorescencia

A. Longitud del pedunculo de la inflorescencia estaminada: corto (menos de 50 cm; 1) /
largo (més de 50 cm; 0). B. Posicion de las espigas de la inflorescencia estaminada:
erectas (1) / pendulosas (0). C. Ramificacién de la inflorescencia estaminada: espigada
(1) / paniculada (0). D. Numero de espigas de la inflorescencia estaminada: pocas
(menos de 5; 1) / muchas (méas de 5; 0). E. Raquis de la inflorescencia estaminada:
blanco y suave (1) / verde y duro (0). F. Longitud del pedunculo de la inflorescencia
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pistilada: corto (menos de 50 cm; 1) / largo (mas de 50 cm; 0). G. Posicion de las espigas
de la inflorescencia pistilada: erectas (1) / pendulosas (0). H. Ramificacion de la
inflorescencia pistilada: espigada (1) / paniculada (0). I. NUumero de espigas de la
inflorescencia pistilada: pocas (menos de 5; 1) / muchas (mas de 5; 0). J. Raquis de la

inflorescencia pistilada: blanco y suave (1) / verde y duro (0).

Morfologia floral

K. Color de las flores estaminadas: llamativo (Amarillo o anaranjado; 1) / inadvertido
(verde; 0). L. Color de las flores pistiladas: Ilamativo (Amarillo o anaranjado; 1) /
inadvertido (verde; 0). M. Posicion de las anteras en las flores estaminadas: insertas (1)
/ exsertas (0). N. Posicion del estigma en las flores pistiladas: inserto (1) / exserto (0). O.

Forma del estigma: entero (1) / dividido (0).

Fragancia y polen

P. Fragancia en inflorescencia estaminada: presente (1) / ausente (0). Q. Fragancia en
inflorescencia pistilada: presente (1) / ausente (0). R. Tipo de polen: himedo y pegajoso
(1) / seco y pulverulento (0).

Las variables morfologicas de las inflorescencias se recolectaron por razones
aerodinamicas relacionadas con la liberacion, el transporte y la deposicion de polen
transportado por viento. Los pedinculos largos (>50 cm) son capaces de generar mayores
movimientos oscilatorios, lo que permite liberar mas polen y capturar mayor cantidad de
polen suspendido en el aire (Niklas y Spatz 2012); lo mismo con inflorescencias
paniculadas y con muchas espigas. Asimismo, inflorescencias estaminadas pendulosas
pueden tener mayores movimientos oscilatorios generados por el viento que
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inflorescencias erectas (Niklas y Spatz 2012); mientras que inflorescencias pistiladas
erectas pueden atrapar mayor cantidad de granos de polen que inflorescencias pendulosas
debido a su mayor capacidad de generacion de corrientes recirculatorias de aire y de
atrapar granos de polen por impacto directo (Friedman y Harder 2005, Niklas y Spatz
2012).

La matriz con los valores de cada rasgo para las 52 especies se presenta en el
cuadro Il. Las especies se agruparon con un Analisis de Conglomerados, utilizando un
Método de Grupos Pareados sin Ponderar, UPGMA (Unweighted Paired Group Method;
Legendre y Legendre 2012). La similitud entre las especies se determino por medio del
Indice de Correspondencia Simple (Simple Matching). Este indice se recomienda para este
tipo de andlisis debido a que toma en cuenta los valores positivos (presencias) y negativos
(ausencias) al momento del célculo de la similitud (Krebs 1999). De manera
complementaria, se utilizé un analisis de Porcentaje de Similitud (SIMPER: Similarities
Percentages) con disimilitudes de Bray-Curtis (Clarke 1993) para identificar las variables
morfoldgicas con mayor contribucion en la separacion de los grupos. Todos los andlisis se

realizaron con el programa PAST (v. 2.16) (Hammer et al. 2001).

IV. RESULTADOS

4.1. El papel de la anemofilia y la entomofilia en el éxito reproductivo

El éxito reproductivo promedio por inflorescencia (porcentaje de flores con frutos) en
condiciones naturales (control) fue mayor en Chamaedorea tepejilote y C. costaricana
(52% y 49%, respectivamente), y fue menor en C. macrospadix (33%) y C. pinnatifrons
(2011: 22% y 2012: 27%) (Fig. 4). La produccion de frutos en las cuatro especies de
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estudio, vario significativamente entre todos los tratamientos de exclusion (y% < 9.05, p <
0.003). EIl éxito reproductivo en inflorescencias expuestas a polinizadores naturales
(insectos y viento) fue significativamente mayor con respecto a aquellas en las cuales se
aplicaron métodos para excluirlos (U < 27.39, p < 0.01 en todas las comparaciones). En las
inflorescencias excluidas a insectos, la produccion de frutos vario desde un 7% en C.
pinnatifrons hasta un 22% en C. tepejilote. Especificamente para C. pinnatifrons en el
periodo 2011, no se evidenciaron diferencias significativas en la produccién de frutos entre
las inflorescencias expuestas a viento y las expuestas solamente a thrips (U = 3.24, p =
0.07). Todas las especies (excepto C. pinnatifrons) produjeron frutos por apomixis (es
decir, sin polinizacion aparente); no obstante, la produccion fue relativamente baja (1-6%).

La presencia de granos de polen en las trampas confirma que el polen es
transportado por viento (Fig. 5). En El Rodeo no fue posible cuantificar la abundancia
relativa del polen de cada especie debido a su alta similitud morfolégica (Fig. 6). La
cantidad de polen capturado en las trampas vario en cada censo Yy sitio de estudio. En El
Rodeo la cantidad de polen en el aire fue mayor, se cuantificé en promedio 86.2 (£ 11.04
EE) granos de polen/trampa, mientras que en La Carpintera fue 16.2 (+ 3.7 EE) granos de

polen/trampa.

4.2 Polinizacion bidtica

Se registrd cuatro ordenes de artropodos en las inflorescencias de las cuatro especies
(Cuadro 111). El thrips Brooksithrips chamaedoreae (Thripidae), una especie descrita en El
Rodeo (Retana-Salazar y Mound 2005), fue el principal visitador floral en todas las
inflorescencias. En ocasiones, se cuantificaron hasta 2000 individuos en una inflorescencia
estaminada.
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Por otro lado, la cantidad de thrips juveniles en las inflorescencias estaminadas
senescentes aumentd con respecto a las inflorescencias en antesis (Fig. 7). Se hallaron
adultos y juveniles en ambos tipos de inflorescencias, pero fue en evento poco frecuente
hallar juveniles en inflorescencias pistiladas (n = 3). Los individuos adultos de B.
chamaedoreae deambulaban en las inflorescencias probablemente en busca de pareja y/o
alimento, cubriendo su cuerpo de polen en el proceso. Es importante mencionar que en C.
tepejilote los thrips no solo depredaban el polen sino también el raquis de las
inflorescencias (Fig. 8).

Brooksithrips chamaedoreae también fue el visitante floral mas abundante en las
inflorescencias pistiladas de C. tepejilote, C. costaricana y C. pinnatifrons (Fig. 8). Se
contabilizé un total de 221 thrips con 259 granos de polen en inflorescencias pistiladas de
C. tepejilote, 200 thrips con 212 granos de polen en inflorescencias de C. costaricana y
224 thrips con 400 granos de polen en inflorescencias de C. pinnatifrons. Por lo tanto, cada
thrips transportd 1.0 + (0.6 DE) granos de polen en C. tepejilote, 1.1 + (0.7) en C.
costaricana, 2.5 + (2.9) en C. pinnatifrons. No se hallé ninglin grano de polen en los nueve
thrips capturados en la Unica inflorescencia pistilada de C. macrospadix que se examino.

También se observaron abejas sin aguijon (Apidae: Meliponini) visitando las
inflorescencias de las cuatro especies (Cuadro Il). Estas se observaron recolectando polen
de las inflorescencias estaminadas; sin embargo, nunca fueron observadas visitando las
inflorescencias pistiladas. También se registraron cinco especies de escarabajos de cuatro
familias en las inflorescencias de C. pinnatifrons (Cuadro Il). Escarabajos de la familia
Criptofagidae fueron visitantes comunes a las inflorescencias de ambos sexos; no obstante,
siempre en un nimero comparativamente bajo en comparacion con los thrips (estaminadas:
20-50 individuos, pistiladas: 1-5 individuos). Escarabajos del género Demotispa
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(Chrysomelidae) también se observaron en inflorescencias pistiladas y estaminadas pero en
menor ndmero (1-3 individuos). Por otro lado, los escarabajos Crisomélidos Tetragonotes
sp. también se encontraron en las inflorescencias. Estos escarabajos, debido a su gran
tamafio (~0.8 x ~1.2 cm), no tenian acceso al polen, por lo que destruian los pétalos de las
flores estaminadas para poder alimentarse de él. Los escarabajos utilizaban las
inflorescencias estaminadas para reproducirse y se observaron en tres ocasiones visitando
inflorescencias pistiladas. Sin embargo, no se evalu6 su posible funcién como polinizador.
Las otras dos especies de escarabajos y una especie de arafia (Araneae: Ctenidae) solo
fueron observados una unica vez por lo que su comportamiento no se describid.

Las inflorescencias estaminadas de C. pinnatifrons y C. macrospadix, cuyas flores
tienen pétalos apicalmente unidos, y que fueron cubiertas con bolsas plasticas,
evidenciaron acumulacion de polen en los espacios interflorales y en la cara interna de la

bolsa misma pocos dias después de la antesis (Fig. 9).

4.3 Sindromes de polinizacion en Chamaedorea

El andlisis de conglomerados identificoO cinco grupos entre las 52 especies, con una
disimilitud promedio de 49.7% (Fig. 10). Los rasgos florales y de inflorescencia que mas
contribuyeron a separar entre grupos incluian la longitud del pedunculo, el nidmero de
espigas, el color de las flores estaminadas y la posicion de las anteras. Estos rasgos
explicaban un 53.1% de la disimilitud. Entre los rasgos que menos explicaban la
separacion de los grupos estaban la textura del raquis, el tipo de polen, la fragancia de las
flores estaminadas y la posicion de las espigas pistiladas. Dichos rasgos comprendian el

10.5% de las diferencias.
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Ninguno de los grupos identificados por el algoritmo estaba descrito solamente por
rasgos entomofilicos o anemofilicos; mas bien, las especies dentro de cada grupo
evidenciaban una combinacion de rasgos para ambos sindromes de polinizacion. Las
especies de Chamaedorea con mas rasgos asociados con la anemofilia se conglomeraron
en el grupo 1 (Fig. 10). La mayoria de éstas especies presentaban pedinculos largos
(rasgos C y D), muchas espigas (G y H), flores inadvertidas (K y L), estigma expuesto y
divido (M y N), asi como anteras excertas (O). Por el contrario, las especies con mayor
cantidad de rasgos congruentes con la entomofilia se concentraron en el grupo 3 (Fig. 9).
Estas especies presentaron pedunculos cortos, pocas espigas, flores llamativas, estigma
entero e inserto y, anteras insertas.

Las especies en los grupos “2”, “4” y “5” no exhibieron caracteres que apoyen un
sindrome de polinizacién predominante. De las cuatro especies analizadas en el presente
estudio, tres fueron asignadas a uno de los grupos que mostré una combinacién de rasgos
entomofilicos o anemofilicos (grupo 2). Mientras que C. macrospadix fue colocada en el

grupo con mayor cantidad de rasgos asociados con la anemofilia (grupo 1).

V. DISCUSION

Los resultados de los experimentos de polinizacion y observacién de insectos
visitadores son congruentes con la hipotesis de que tanto el viento como los insectos
polinizan efectivamente las cuatro especies de estudio. El analisis de morfologia floral
sugiere que la polinizacion dentro de Chamaedorea no representa una dicotomia. Mas
bien, la mayoria de especies exhiben una combinacién de rasgos adecuados para la

anemofilia y la entomofilia en un sistema denominado “ambofilia” (Stelleman 1984).
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5.1 Polinizacion bidtica

Los experimentos y observaciones de campo sugieren que los thrips son los
principales vectores bidticos en las Chamaedorea analizadas. A pesar de esto, no se
pueden hacer generalizaciones acerca de la existencia de un mutualismo extendido entre
los thrips y las especies de Chamaedorea que se congregaron en el grupo con mayoria de
rasgos entomofilicos (Grupo 3). Los estudios de polinizacion en Chamaedorea solo
comprenden un 9% (9/107) de la totalidad de las especies del género. Asimismo, es
probable que aquellas especies con una distribucion altitudinal y latitudinal amplia sean
polinizadas por otros insectos (Herrera et al. 2006). Tal es el caso de C. tepejilote en el
bosque nuboso de Monteverde, donde se han observado escarabajos de la familia
Staphylinidae como visitantes florales (obs. pers). Cabe mencionar que los thrips han sido
considerados como polinizadores poco confiables debido a su limitada capacidad de vuelo
y su aparente baja especializacion con sus hospederos (Kirk 1985a, 1997); sin embargo, los
thrips parecen ser polinizadores efectivos en las especies de estudio, debido a que la
evidencia indirecta indica que pueden transportar suficiente polen hacia las flores pistiladas
para que se produzcan los frutos.

Los resultados obtenidos con la polinizacién por thrips sugieren un sistema de
polinizacion “brood site” en la categoria de “parasitos de polen” propuesta por Sakali
(2002). En dicho sistema, las larvas de los polinizadores se alimentan de granos de polen y
partes florales mientras los adultos llevan a cabo la polinizacién (Sakai 2002). El sistema
“brood site” se ha descrito en dos especies de palmas dioicas polinizadas por escarabajos:
Phytelephas seemannii en Colombia (Bernal y Ervik 1996, Ervik et al. 1999) y
Chamaerops humilis en Espafia (Anstett 1999, Dufay y Anstett 2004). En Chamaedorea,
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es probable que los insectos sean atraidos a las inflorescencias por una combinacion de
sefiales visuales y aromaéticas (principalmente sesquiterpenoides en C. tepejilote, Kaiser
1997). La presencia de thrips juveniles en las inflorescencias senescentes sugiere que, una
vez que los adultos aterrizan en las inflorescencias, se alimentan del polen o tejidos
vegetales para luego ovipositar (Kirk 1985b). Esto apunta a que los thrips son capaces de
desarrollarse en pocos dias (<7 d) en las inflorescencias. Posteriormente, es probable que
los thrips caigan al suelo, donde completan su desarrollo (Lewis 1973).

La polinizacion se lleva a cabo cuando los thrips visitan a las inflorescencias
pistiladas, deambulan por las espigas y caminan sobre los estigmas expuestos. Los thrips
probablemente son atraidos a las inflorescencias pistiladas por sefiales visuales y la
presencia de compuestos volatiles similares a los producidos por las inflorescencias
estaminadas (mimetismo visual y olfativo) (Dafni 1984, Terry 1997); este comportamiento
sugiere un sistema de polinizacion por engafio (Dafni 1984). En dicho sistema, el
polinizador, anticipando la recompensa de las flores estaminadas (polen, tejido, pareja),
visita las flores pistiladas (Dafni 1984). Al no encontrar ningun recurso perceptible,
probablemente se marcha al poco tiempo (como lo sugiere el nimero relativamente bajo en
comparacion con las estaminadas). Esto no evita la llegada de nuevos polinizadores, por lo
que, a fin de cuentas, favorece que mayor cantidad de polen llegue a los estigmas a través
de nuevos insectos.

Los sistemas de polinizacion por engafio requieren para su funcionamiento de
polinizadores “ingenuos” (Dafni 1984), es decir, que no aprendan a diferenciar entre el
morfotipo floral que ofrece el recurso (las inflorescencias estaminadas) y el que no lo
ofrece (las inflorescencias pistiladas). Hasta la fecha y, luego de una exhaustiva revision
bibliogréafica, no existe una referencia especifica que indique que alguna especie de thrips
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sea capaz de diferenciar la calidad de un alimento entre dos sustratos que emitan
compuestos Vvolatiles similares. Seria recomendable realizar andlisis quimicos para
determinar la identidad y abundancia de los compuestos volatiles que emiten las
inflorescencias de las especies de estudio. De manera complementaria, seria ideal que una
vez identificados los compuestos, se realicen bioensayos con thrips para analizar su
respuesta al estimulo y asi clarificar la hipétesis de la polinizacion por engafio.

Ademas de la ausencia de un recurso aparente para los thrips en las inflorescencias
pistiladas, una posible funcion de los nectarios florales en la polinizacion también se puede
descartar. Askgaard et al. (2008), en su analisis de la estructura floral de 28 especies de
Chamaedorea, no encontraron nectarios en las flores de ninguna especie, entre ellas C.
pinnatifrons y otras especies filogenéticamente cercanas a las especies de estudio, tales
como C. alternans (emparentada a C. tepejilote) y C. quezalteca (emparentada a C.
costaricana) (Hodel 1992a, Cuenca et al. 2009).

La alta depredacion del raquis observada en las inflorescencias estaminadas de C.
tepejilote, la cual no se observo en las pistiladas, concuerda con la prediccion de que las
inflorescencias pistiladas representan un recurso deficiente para los thrips (Fig. 8). Es
probable que las inflorescencias estaminadas posean menor cantidad de defensas
anatomicas, lo que favorece una mayor depredacién por thrips en comparacién con las
demas inflorescencias. Askgaard et al. (2008) y Uhl y Moore (1973) sefialan que las flores
estaminadas de Chamaedorea tienden a presentar una menor cantidad de defensas
anatomicas (cristales de oxalato de calcio, cuerpos de silice, esclerénquima) que su
contraparte pistilada. Estas defensas anatomicas han sido asociadas cominmente como
defensa contra la herbivoria (Francheschi y Nakata 2005). También es posible que los
thrips depreden preferencialmente las inflorescencias estaminadas de C. tepejilote debido a
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que les confiere un recurso adicional ademas del polen, lo que probablemente aumenta su
fecundidad (Kirk 1985a, Milne et al. 1996). Asimismo, es posible que la mayor cantidad
de defensas anatomicas aparente en las inflorescencias pistiladas (Uhl y Moore 1973, Rios,
datos sin publicar) favorezca una estancia corta de los thrips en estas inflorescencias, lo
que beneficia la polinizacion por engafio.

Los estudios de polinizacion previos en Chamaedorea probablemente hayan
subestimado el papel de los thrips en la polinizacién. Por ejemplo, es factible que C.
alternans en Los Tuxtlas experimente cierto grado de entomofilia, debido a que los autores
sefialan la presencia de thrips en las inflorescencias (Otero-Arnaiz y Oyama 2001). Del
mismo modo, Listabarth (1992) sugiere un papel indirecto de los thrips en la polinizacion
de C. pinnatifrons en la Amazonia Peruana. Los resultados obtenidos al excluir las
inflorescencias estaminadas de C. pinnatifrons y C. macrospadix sugieren que los thrips no
son necesarios para liberar el polen al ambiente, por lo que probablemente cumplan un rol
directo en el transporte del polen. Es necesario recalcar que existe la posibilidad de que las
bolsas utilizadas en dicho experimento hayan golpeado mecanicamente las flores y
desencadenaran la liberacion del polen, por lo que es necesario aceptar los resultados
obtenidos con cautela. Por otro lado, las especies con pétalos libres, como C. costaricana y
C. tepejilote, también pueden experimentar liberacion de polen sin la intervencién de un
insecto. EI movimiento de polen por viento en Chamaedorea puede ser un fenémeno muy
comun aun en el sotobosque tropical, el cual ha sido considerado un ambiente
relativamente escaso de viento (Bawa y Crisp 1980, Regal 1982). Esto debido a que la gran
mayoria (85%) de las especies de Chamaedorea analizadas poseen polen seco y

pulverulento facilmente dispersado por viento (Niklas y Spatz 2012).
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5.2 La thripofilia como sindrome de polinizacion

La polinizacion por thrips, ademés de Chamaedorea, se ha descrito en varias
familias sin relacion filogenética: Zamiaceae (Mound y Terry 2001), Annonaceae
(Gottsberger 1994, Momose et al. 1998), Dipterocarpaceae (Appanah y Chan 1981; Kondo
et al. 2011), Euphorbiaceae (Fiala et al. 2011), Moraceae (Sakai 2001; Zerega et al. 2004)
y Ericaceae (Hagerup y Hagerup 1953, Garcia-Fayos y Goldarazena 2008). La presencia
de polinizacion por thrips en familias tan poco relacionadas sugiere la existencia de un
sindrome de polinizacion en el que los thrips son el principal vector: thripofilia (Kirk 1997,
Wilmer 2011). Los sindromes de polinizacion permiten predecir el polinizador de una
especie sin necesidad de estudios mas profundos (Fenster et al. 2004). La descripcion de la
thripofilia permitiria cuantificar la frecuencia de plantas polinizadas por thrips en los
ecosistemas y estimar asi su importancia relativa. Por otro lado, los thrips han sido
sugeridos como uno de los principales polinizadores de las primeras plantas con flor (Hu et
al. 2008, Endress 2010, Pefialver et al. 2012), por lo que clarificar dicho sindrome ayudaria
a entender las presiones evolutivas que originaron la diversidad actual de angiospermas.

Las flores polinizadas por thrips tienden a presentar colores blancos o amarillos,
olores dulces, con o sin néctar, posible termogénesis, estructuras florales globosas o
urceoladas que proporcionan refugio, asi como polen pequefio o de mediano tamafio (20-
50 um) (rasgos que en su mayoria poseen las especies de Chamaedorea) (Kirk 1997,
Wilmer 2011). Este sindrome se traslapa con otros, especialmente con el de polinizacion
por escarabajos (cantarofilia) con el que comparte muchos rasgos en comuin: sitios de
refugio, ocurrencia de termogénesis, fragancias, polen y tejido como alimento (Bernhardt

2000, Terry et al. 2007). Es necesario realizar estudios morfolégicos comparativos que
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utilicen especies polinizadas por thrips y escarabajos para determinar la validez de la

thripofilia como sindrome.

5.3 Ambofilia en Chamaedorea

La polinizacion por viento contribuy6 significativamente al éxito reproductivo de
las especies de Chamaedorea en las poblaciones estudiadas. Histéricamente, las palmas
fueron consideradas como anemofilicas debido a su morfologia floral (flores pequefias, alta
relacion polen-6vulos, polen pequefio y pulverulento); no obstante, esta posicion ha
cambiado y en la actualidad las palmas son consideradas principalmente entomofilicas
(Henderson 1986, Barfod et al. 2011). A pesar de esto, varios estudios recientes han
documentado la polinizacién combinada por viento e insectos en varias especies de la
familia (Anderson et al. 1998; Scariot et al. 1991; Consiglio y Bourne 2002; Melendez-
Ramirez et al. 2004).

Los resultados con experimentos de exclusidbn en las especies de estudio
demostraron que los frutos se producen por ambofilia. La efectividad de este sistema puede
variar segun la combinacion de rasgos florales, el habitat y el patron de floracion (Culley et
al. 2002). Por otro lado, mezclar polinizacion por insectos y viento puede aumentar la
transferencia de polen cuando la efectividad o confiabilidad de uno u otro polinizador es
baja (Culley et al. 2002; Duan et al. 2009; Yamasaki & Sakai, 2013). Asimismo, es
probable que tener un sistema mixto confiera un mayor éxito reproductivo (Costa y
Machado 2012), por lo que es posible que represente una ventaja selectiva (asumiendo que
las plantas tienen bastantes recursos para producir y mantener los frutos). La evidencia que
apoya esta idea se ejemplifica en el mayor éxito reproductivo de las inflorescencias
polinizadas en condiciones naturales (polinizadas por viento e insectos) en comparacién a
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las excluidas a insectos. A esto habria que sumarle que la importancia de la anemofilia
probablemente sea mayor debido a que las bolsas de exclusion también actian como
barrera al polen transportado por viento (Kearns y Inouye 1993).

En Chamaedorea, es factible que la ambofilia facilite el flujo de polen a larga
distancia, debido a que los thrips podrian solo transportar polen en distancias relativamente
cortas; mientras que el viento dispersa el polen en distancias comparativamente mayores
(Kondo et al. 2011). Cabe recalcar que el fenébmeno de la ambofilia probablemente no se
ejemplifique en otras poblaciones debido a la presencia de condiciones ecologicas
diferentes. Dichos contextos pueden variar desde condiciones micro-climaticas que
desfavorezcan la anemofilia, inclusive una comunidad de insectos distinta (Culley et al.

2002, Herrera et al. 2006).

5.4 Alcances y limitaciones del anélisis morfolégico

El analisis de rasgos florales demostré que algunas especies de Chamaedorea
poseen rasgos asociados con la anemofilia, mientras que otras poseen rasgos coherentes
con la entomofilia. Contrario a esto, la mayoria de especies analizadas demostraron una
combinacion de rasgos de ambos sindromes. De hecho, tres de las cuatro especies de
estudio se agruparon en uno de los grupos con rasgos mixtos. Sin embargo, C.
macrospadix se situd en el grupo con caracteres asociados a anemofilia, mientras que los
experimentos de campo demostraron gque exhibe una polinizacién mixta.

Chamaedorea macrospadix posee flores estaminadas y pistiladas con fragancias, lo
que favorece la visitacidén por insectos. Ademas, esta especie florece en ElI Rodeo cuando
la época lluviosa aun no ha terminado (final de octubre y noviembre, obs. pers.), lo que

puede afectar negativamente la efectividad de la anemofilia (Creswell et al. 2010).
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Adicionalmente, C. macrospadix tiene una densidad baja en EI Rodeo (densidad promedio:
C. macrospadix = 0,53 individuos/m®), lo que puede afectar la efectividad de la
polinizacién (y lo por lo tanto su éxito reproductivo) al tener menor cantidad de posibles
donadores y receptores de polen (Stephens et al. 1999). Se ha notado que las especies
anemofilicas requieren una distribucion espacial agregada para contrarrestar la curva de
distribucion leptocurtica del polen y la consecuente disminucién en la probabilidad de que
el estigma atrape el polen (Niklas y Spatz 2012). Las especies zoofilicas, a pesar de que
también presentan una curva de distribucion leptocdrtica del polen, pueden soportar
densidades poblacionales comparativamente menores (Gentry 1988). Esto debido a que los
insectos son capaces de direccionar el polen, disminuyendo la cantidad de polen perdido,
gue se supone es mayor en especies anemofilicas (Regal 1982).

Por otro lado, el analisis morfologico se realizé adjudicandole igual importancia a
todos los rasgos (presencia o ausencia absoluta), cuando probablemente no todos los rasgos
sean igualmente importantes para la polinizacion de cada especie. En otras palabras, el
analisis podria sobre- o subestimar las diferencias entre especies. A pesar de las
debilidades que pueda exhibir el analisis morfologico, los resultados obtenidos permiten
generar hipotesis sobre la diversidad de sindromes de polinizacion en el género. Esto es
importante debido a que hasta el momento se desconocia que podia existir esta variedad de
mecanismos de polinizacion en Chamaedorea; lo que a su vez permite orientar cualquier

futura investigacion acerca del tema.

5.5 Implicaciones para la evolucidon de la polinizacién en Chamaedorea
El analisis de rasgos florales evidencia que las especies de Chamaedorea mas
primitivas (C. elegans, C. ernesti-augusti, C. metallica, C. stolonifera, C. fragrans, Cuenca
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et al. 2009) probablemente son polinizadas por insectos, lo que sugiere que la anemofilia y
la ambofilia evolucionaron posteriormente en la historia evolutiva del género. Friedman y
Barrett (2009) sefialan que la polinizacién por viento en plantas zoofilicas puede
evolucionar en condiciones en las que el polinizador se vuelve menos confiable (poco
abundante o transporta poco polen e infrecuentemente), por lo que el éxito reproductivo
llega a ser limitado por polen. En este caso, la polinizacion por viento puede funcionar
como un mecanismo de seguridad reproductiva, similar a la auto-polinizacién en especies
hermafroditas zoofilicas (Eckert et al. 2006). Esto puede ocurrir mas frecuentemente en
linajes con flores unisexuales (como Chamaedorea) debido a que la autopolinizacion es
improbable (Friedman y Barrett 2009). De la misma manera, la anemofilia puede ser
favorecida en especies zoofilicas, cuando estas colonizan un nuevo héabitat donde no se
encuentra el polinizador (Culley et al. 2002).

La evolucion de la ambofilia en una misma especie sugiere presiones selectivas
distintas (en ocasiones antagonistas) sobre los rasgos florales (Yamazaki y Sakai. 2013).
Las especies polinizadas por viento evolucionaron de manera de que su morfologia floral y
palinoldgica favorezcan la liberacion y captura del polen en el aire (Creswell et al. 2010).
Este proceso ocurrid, probablemente, acompafiado de un detrimento en el desarrollo de
rasgos florales asociados con la polinizacién biotica (néctar, colores llamativos, fragancias)
(Faegri y van der Pijl 1979). Asimismo, muchos de los rasgos relacionados con la zoofilia
también pueden afectar negativamente el transporte y captura de polen por viento
(Creswell et al. 2004). Debido a esto, para que una especie zoofilica evolucione una
estrategia de polinizacién ambofilica estable es necesario que cumpla varios requisitos: i)
rasgos florales y palinoldgicos aerodinamicamente adecuados; ii) polinizacién por un

polinizador poco confiable (p.ej., un polinizador que no alcance un tamafio minimo
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poblacional para efectuar la polinizacién hasta muy tarde en la floracion); iii) que la
especie florezca en condiciones ambientales impredecibles (p.ej., condiciones fluctuantes
de precipitacién y humedad) que afecten la funcionalidad de la anemofilia pero no
necesariamente el de la entomofilia y iv) que los individuos tengan suficientes recursos
para producir y mantener los frutos (es decir que el polen limite el éxito reproductivo).

Un posible escenario para la evolucién de la ambofilia seria el siguiente: una
poblacién de una especie zoofilica con rasgos florales que no se contraponen a la
anemofilia y polinizada por un polinizador poco confiable, florece durante un periodo
reproductivo en condiciones de baja precipitacion y humedad. Debido a la baja frecuencia
de visitacion que experimentan las plantas, parte de su polinizacion se llevaria a cabo por
anemofilia, lo que aseguraria su éxito reproductivo en ausencia del polinizador. Posterior a
este periodo reproductivo, dicha poblacion experimentaria una floracion en condiciones
desfavorables para la polinizacion por viento (alta humedad y precipitacidn). Esto afectaria
la efectividad de la anemofilia sin afectar la garantia de la zoofilia, por lo que durante este
periodo, las plantas serian polinizadas principalmente por animales. La secuencia ciclica de
estos procesos puede ejercer presiones selectivas disimiles, lo que favoreceria a aquellos
individuos capaces de maximizar su polinizacion en ambos tipos de escenarios (ambofilia).

La informacion que sustenta esta hipotesis estd disponible para C. pinnatifrons en
La Carpintera. Esta especie florece de febrero a julio durante la época seca, transicional y
lluviosa (Rios, datos sin publicar). Esta especie experimenta un incremento en la tasa de
visitacion por thrips hacia el final del periodo reproductivo (Rios, datos sin publicar),
fendmeno que probablemente se deba a un aumento en la poblacion de thrips causado por
el incremento en la disponibilidad de recursos (i.e., polen). De esta manera, es posible que
los individuos que florecen al principio del periodo reproductivo son polinizados por
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viento principalmente, mientras que las plantas que florean hacia el final del periodo
reproductivo son prioritariamente entomofilicas. Casos similares se han observado en
Calluna wvulgaris (Ericaceae) (Faegri y van der Pijl 1979), dos especies de Salix
(Salicaceae) (Tamura y Kudo 2000), Cocos nucifera (Palmae) (Meléndez-Ramirez et al.
2004), dos especies de Mallotus (Euphorbiaceae) (Yamasaki y Sakai 2013), entre otros.
Para confirmar esta hipdtesis en Chamaedorea seria necesario analizar la importancia
relativa de la polinizacién por viento e insectos en una especie (e.g., C. pinnatifrons) que
crece en sitios con condiciones ambientales distintas y durante varios periodos

reproductivos.

5.6 Polinizacion y conservacion en Chamaedorea

Las especies de Chamaedorea, debido a su condicidn dioica, requieren
obligatoriamente de un conspecifico para reproducirse, por lo que cualquier fragmentacion
en el habitat puede afectar la cercania y disponibilidad de otros genetes (Silvertown y
Charlesworth 2001). Parte de la capacidad de las plantas de soportar los efectos nocivos
de la fragmentacion depende de su sistema de polinizacion.

Loveless y Hamrick (1984) sefialan que las plantas polinizadas por viento presentan
mayores tasas de flujo génico entre poblaciones que las plantas polinizadas por animales.
Por lo tanto, es probable que aquellas especies anemofilicas de Chamaedorea puedan
mantener un tamafio efectivo de poblacion superior a las especies entomofilicas en
condiciones de fragmentacion. Un ejemplo de este fendmeno, lo ejemplificaron Luna et al.
(2005), quienes hallaron una alta estructura génica poblacional en la entomofilica
Chamaedorea elatior en los Tuxtlas, México; mientras que para la ambofilica C. alternans,
los autores hallaron una alta diversidad genética. Seria recomendable que para futuras
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estrategias de conservacion que conciernen especies de Chamaedorea, se tome en cuenta la
polinizacién como parte del plan de manejo. Esto toma particular importancia si se
considera que muchas poblaciones de Chamaedorea se encuentran amenazadas por
recolectores que las buscan por su valor ornamental y son capaces de eliminar poblaciones

enteras (Hodel 1992a, Grayum 2003).

VI. CONCLUSIONES

Los resultados empiricos y el analisis morfologico demuestran claramente que las
palmas dioicas del género Chamaedorea presentan un sistema de polinizacién dinamico en
el cual el viento y los insectos pueden polinizar simultaneamente las especies de estudio.
Al mismo tiempo, los resultados demuestran que los sistema de polinizacion de especies
dioicas tropicales son mas complejos de lo que previamente se creia (p.ej., Bawa et al.
1985, Renner y fiel 1993). Queda aun por resolver el posible efecto de las defensas
anatomicas reproductivas sobre la polinizacion y la hipétesis de la polinizacion por engafio
en Chamaedorea, asi como confirmar si la ambofilia es una estrategia evolutivamente
estable en el género. Seria recomendable por igual, que futuros trabajos analizaran el
efecto de la fragmentacion, la proporcion sexual y/o la fenologia sobre la polinizacion, asi

como sobre la estructura y diversidad génica poblacional en Chamaedorea.
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Fig. 1. Tratamientos de polinizacion: (A) Exclusion de insectos, (B) Apomixis, (C)

Polinizacion natural y (D) Exclusion insectos grandes (nétese el tubo de entrada indicado

con la flecha).
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Fig. 2. Trampa para recolectar polen transportado por viento. El porta-objetos de vidrio

esta recubierto con glicerogelatina tefiida con fucsina en la parte central.
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sindrome de polinizacion. (A) Inflorescencia pistilada de C. tepejilote, (B) Inflorescencia
estaminada de C. macrospadix, (C) Flor pistilada de C. costaricana y (D) Flor estaminada

de C. macrospadix.
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Fig. 4. Produccién de frutos en tratamientos de exclusién de polinizadores y condiciones
de polinizacion natural en cuatro especies de Chamaedorea en (A) La Carpintera y (B) El
Rodeo, Costa Rica. Las barras verticales indican el error estandar. Debajo de cada
tratamiento se indica el ndmero de inflorescencias utilizadas. Las letras distintas
representan diferencias significativas segun una prueba de Mann-Whitney (p = 0.0167,

correccion de Bonferroni).
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Fig. 5. Distribucion temporal del polen de Chamaedorea transportado por viento en El
Rodeo (A) y La Carpintera (B), Costa Rica. El periodo de medicién fue de noviembre 2010
a enero del 2011 y marzo a mayo a 2011, respectivamente. Datos de 4 estaciones, durante
14 fechas de muestreo en El Rodeo y cinco fechas en La Carpintera. Los valores

corresponden al promedio de granos por trampa zerror estandar (lineas verticales).
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Fig. 6. Granos de polen de (A) Chamaedorea costaricana, (B) C. macrospadix, (C) C.

tepejilote y (D) C. pinnatifrons. Barras de escala = 10 um.
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Fig. 7. Porcentaje de individuos adultos (gris oscuro) y juveniles (gris claro) de
Brooksithrips chamaedoreae (Thysanoptera: Thripidae) en inflorescencias estaminadas en

antesis (A) y senescencia (B) de las cuatro especies de estudio.
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Fig. 8. (A) Inflorescencia estaminada de Chamaedorea tepejilote con thrips; (B) la misma

inflorescencia dias después, evidenciando dafo por thrips en el raquis (los puntos blancos
en el raquis son thrips juveniles); (C) flores pistiladas de C. tepejilote visitadas por thrips;
(D) un adulto de Brooksithrips chamaedoreae deambulando entre las flores estaminadas de
C. tepejilote, las estructuras blancas corresponden a las anteras; (E) thrips juveniles
(sefalados con flechas) en flores estaminadas de C. tepejilote . Barra de escala: A-C = 10

mm,D=5mm, E =2 mm.
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Fig. 9. Segmentos de espigas de una inflorescencia pistilada de Chamaedorea pinnatifrons
mostrando grupos de flores donde se observa la acumulacién de polen entre y sobre las
pétalos (apariencia pulverulenta blanca). El polen fue liberado espontaneamente de las
anteras luego de que la inflorescencia se aisl6 dentro de una bolsa plastica durante el
periodo de antesis. La imagen del recuadro muestra la inflorescencia completa. Barra de

escala = 10 mm.
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inflorescencia (ver métodos) y los caracteres con la menor contribuciébn a la separacion de los grupos no se muestra
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Cuadro 1. Principales rasgos florales de las cuatro especies de Chamaedorea en este estudio.

Rasgo floral C. costaricana C. macrospadix C. tepejilote C. pinnatifrons
Polen Seco y pulverulento Seco y pulverulento Seco y pulverulento Seco y pulverulento
Fragancia
Estaminada Dulce y moderado Dulce y fuerte Dulce y fuerte Dulce y moderado
Pistilada Dulce y leve Dulce y moderado Dulce y moderado Dulce, muy leve
Morfologia

Pétalos connados apical Pétalos connados apical

Pétalos libres; en espigas

Estaminada Peétalos libres y basalmente, con I y basalmente, con
: . similares a amentos . }
hendiduras verticales hendiduras verticales
Pistilada Pétalos imbricados, Pétalos imbricados, Pétalos imbricados, Pétalos imbricados,
estigma exserto estigma exserto estigma exserto estigma exserto
Color
Estaminada Amarillo Verdoso Verdoso-amarillento Verde-amarillo
Pistilada Amarillo Verdoso-amarillento Amarillo-blanco Verdoso-amarillento

Inflorescencias

Pedlnculo + erecto,  Pedunculo largo (~1m) y  Peddnculo * erecto, Pedunculo erecto, verde

Estaminada verde y duro; espigas erecto; espigas blanco y suave; espigas y duro; espigas
pendulosas pendulosas pendulosas pendulosas
Pistilada Pedlnculo y espigas  Pedunculo largo (~1m) y  Peddnculo y espigas Pedunculo y espigas
erectas; verdes erecto; espigas erectas erectas; verdes erectas; verdes
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Cuadro Il. Matriz binaria de los 18 rasgos florales y de inflorescencias para 52 especies de

Chamaedorea utilizados en el andlisis de conglomerados. 1 = presencia; 0 = ausencia del

rasgo. Las letras se refieren a los rasgos de flores e inflorescencia (ver métodos).
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Cuadro I11. Visitadores florales de las cuatro especies de Chamaedorea. + = abundante; + = frecuente; - = poco frecuente; O = ausente.

Orden . C. costaricana C. macrospadix C. tepejilote C. pinnatifrons
Familia
Especie Estaminada Pistilada Estaminada Pistilada  Estaminada Pistilada  Estaminada Pistilada
Thysanoptera
Thripidae
Brooksithrips chamaedoreae + t + - + + + +
Hymenoptera
Apidae
Trigona fulviventris + (o) - o - o o o
Plebeia flavoscutellata - o - o - o o o
Trigonisca buysonii (o) (o) - o o o o o
Partamona orizabaensis o o o o o o - o
Coleoptera
Chrysomelidae
Tetragonotes sp. (o) (o) (o) o) (o) (o) + -
Demotispa sp. (o) (o) (o) o (o] (o] + -
Cryptophagidae (o) (o) (o) o (o] (o] + -
Ptylodactylidae (o) (o) (o) o o (o] - o
Staphylinidae (o) (o) (o) o (o] (o] - o
Araneae
Ctenidae
Anyphaena sp. (o) (o) 0 o 0] o - (o)
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