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RESUMEN

La ecologia de la polinizacién de Syagrus orinocensis fue estudiada durante tres periodos reproductivos, en un bosque de piedemonte
en Casanare, Orinoquia colombiana. Syagrus orinocensis crece hasta 10m., produce de una a cuatro inflorescencias bisexuales aunque
ocasionalmente son unisexuales. Las bisexuales presentan flores estaminadas y pistiladas agrupadas en triadas, y las unisexuales
llevan sélo estaminadas en diadas. Las inflorescencias protandricas abren de dia, y permanecieron activas 26 dias; la fase
masculina se extendié los primeros 15 dias, siguié una fase inactiva por ocho dias, y finalmente, la fase pistilada por tres dias. Las
inflorescencias fueron visitadas por 43 especies de insectos de los érdenes Coleoptera, Hymenoptera y Diptera. Los insectos visitaron
las inflorescencias en fase masculina, donde buscaban polen y lugares para reproducirse, mientras que en la fase femenina buscaban
néctar. Los polinizadores mds efectivos fueron abejas meliponinas (Apidae, Meliponini), que transfirieron adherido a su cuerpo el
83 % del polen. La presencia, constancia y eficiencia de abejas durante el estudio son evidencia sélida de melitofilia en palmas. Este
caso de melitofilia permitié proponer los criterios para redefinir este tipo de polinizacién en palmas silvestres neotropicales.
Palabras clave: Arecaceae, melitofilia, polinizador eficiente, sindrome de polinizacién.

ABSTRACT

The pollination ecology of the Syagrus orinocensis was studied in the course of three consecutive yearly flowering seasons in a foothill
forest in Casanare, Colombian Orinoco region. Syagrus orinocensis palms grow up to 10 m high and produce one to four bisexual,
occasionally unisexual, inflorescences. The bisexual inflorescences bear staminate and pistillate flowers arranged in triads, whereas
the unisexual inflorescences carry only staminate flowers in dyads. The inflorescences are protandric and open during daytime,
remaining active for 26 days. The male phase extends for the first 15 days, which are followed by 8 days of an inactive phase; the
pistillate phase lasts up to three days. The inflorescences of S. orinocensis were visited by 43 species of insects belonging to the orders
Coleoptera, Hymenoptera and Diptera. The presence of anthophilous insects was primarily restricted to the male phase of anthesis,
during which the visitors searched for pollen and breeding sites; those which visited inflorescences during the female phase seeked out
nectar. The most effective pollinators of S. orinocensis were stingless bees (Apidae, Meliponini), as they transferred in average 83% of
the pollen that reached receptive inflorescences. The presence, constancy and efficiency of stingless bees during this study constitute
solid evidence of melittophily in S. orinocensis and allows us to propose criteria to redefine this pollination syndrome in Neotropical
wild palms.

Keywords: Arecaceae, mellitophilia, pollinators efficient, pollination syndrome.
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INTRODUCCION

La polinizacién de las palmas tropicales es realizada
principalmente por insectos (Henderson, 1986; Barfod et dl.,
2011), los cuales son atraidos en gran nimero y diversidad a
las inflorescencias en busca de polen, para encontrar pareja,
reproducirse y desarrollar su ciclo de vida en diferentes
partes de estas (Bernal y Ervik, 1996; Nufiez y Rojas, 2008;
Nufiez, 2014; Nufiez et al., 2015).

La alta diversidad de visitantes florales en palmas
ha generado varias posibilidades en cuanto a los tipos
de polinizacién, pero los tres tipos considerados mds
importantes son: polinizacién por coleépteros o cantardfila;
por abejas o melitéfila; y polinizacién por moscas o midfila
(Henderson, 1986). En la revisién mads reciente sobre
polinizacién en palmas, Barfod et al. (2011) registraron
que 29 % de las especies estudiadas son polinizadas por
coledpteros, 26 % por abejas y 8 % por moscas. Henderson
(1986), quien revisé la literatura sobre polinizacién en
palmas hasta ese entonces, fue quien propuso los tres
sindromes de polinizacién, y determiné los caracteres
morfolégicos, ecoldgicos y evolutivos de las especies de
palmas asociados a cada tipo de polinizador; estos caracteres
han sido usados desde entonces como base para predecir y
clasificar el tipo de polinizacién que presenta cada especie de
palma. Sin embargo, la comprobacién de los sindromes de
polinizacién en palmas, principalmente los relacionados con
la participacion eficiente de especies de abejas y moscas, es
una tarea pendiente por realizar (Nufiez, 2014).

La aceptacién de un sindrome de polinizacién determina
la aceptacién de la existencia de especializacién entre las
plantas y sus polinizadores (Pellmyr, 2002), y para que la
especializacién sea un hecho se requiere que tal asociacién
se mantenga en el tiempo y en el espacio (Gémez y
Zamora, 2005). Por esto, sélo a partir de la comprobacién
de la permanencia del polinizador en varios periodos
reproductivos y en varias localidades, se podrd validar
la relacién evolutiva entre la planta y el polinizador, y de
esta manera confirmar la especializacién y por lo tanto un
sindrome particular de polinizacién.

El tema de los sindromes de polinizacién en plantas siempre
ha generado amplio debate (Waser et al., 1986) vy, al igual que
en otras familias, la aplicacién de los sindromes de polinizacién
en palmas no es del todo clara, principalmente porque las
inflorescencias presentan alta variabilidad en cuanto al tipo
de polinizador, se presentan casos en los cudles hay grupos de
insectos de diferentes linajes que participan como polinizadores
de una misma especie o de diferentes especies congénericas
(Listabarth, 2001), pero también se registran otros casos en
los que la polinizacién es realizada de manera exclusiva por un
grupo particular de insectos, ya sea por coleépteros (Nufiez y
Rojas, 2008), por abejas (Silberbauer-Gottsberger et al., 2013)
o por moscas (Borchsenius, 1993), y con ellos se soporta la
idea de la existencia de los sindromes de polinizacién en la
familia Arecaceae.
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Esta variacion en los mecanismos de polinizacién
convierte a las palmas en excelentes modelos para la
evaluacién, el seguimiento y la comprobacién de los
sindromes de polinizacién, al igual que de sus variantes,
pero sobre todo de los factores ecoldgicos y evolutivos
que los determinan. Sin embargo, la comprobacién de los
sindromes de polinizacién en palmas, principalmente los
relacionados con la participacién eficiente de especies de
abejas y moscas, es una tarea pendiente por realizar.

Por su tamafio, la produccién continua de inflorescencias
y la densidad de la poblacién estudiada, Syagrus orinocensis
(Spruce) Burret, se convierte en una especie ideal para hacer
seguimiento temporal de polinizadores, y por lo tanto para
valorar y discutir los sindromes de polinizacién en la familia
Arecaceae. El presente estudio tuvo como objetivo registrar
los principales aspectos de la ecologia de la polinizacién
de la palma S. orinocensis y evaluar, en tres periodos
reproductivos, la participacién de los diferentes visitantes
florales en la polinizacién de esta especie. Se presenta
informacién sobre la fenologia reproductiva, la biologia
floral, el sistema reproductivo, la eficiencia de los visitantes
florales en la polinizacién, y a partir de dichos resultados,
se evaltian los criterios usados para definir y caracterizar
las especies de palmas con sindrome de polinizacién por
abejas o melitéfila. Debido a que no existe informacién
sobre aspectos de su biologia reproductiva y ecologia de la
polinizacién, este trabajo constituye el primer aporte para
estudios en esta especie, y una contribucién también para
conocer las estrategias de reproduccién en el género.

MATERIALES Y METODOS

Area de estudio

El trabajo de campo se llevé a cabo en un bosque de
Piedemonte en el Departamento de Casanare, Orinoquia
de Colombia, donde predominan especies de palmas como
Attalea maripa, Iriartea deltoidea, Oenocarpus bataua y Socratea
exorrhiza. Se seleccioné una poblacién de 130 individuos
reunidos en un drea de 4 hectdreas en la vereda Tigrana
baja, del municipio de Monterrey (4°52’N-70°55’'W), a
155 m s.n.m. La zona presenta una temperatura media
anual de 27 °Cy una precipitacién promedio anual de 1850
mm (1990-2012), con una estacién seca entre diciembre a
marzo y una estacién hiimeda entre marzo a noviembre, y
una leve disminucién de la precipitacién entre junio y agosto;
la humedad relativa promedio mensual fluctida entre 75 y
86 %, con el periodo mds seco entre enero y marzo y el mds
himedo entre abril y mayo (IDEAM 2013).

Especie de estudio

Syagrus orinocensis (Spruce) Burret. Conocida en Colombia
como “Churrubay”, es una palma de tallo solitario de hasta
10 m de alto. Se distribuye principalmente en la cuenca
del Orinoco; en Colombia se encuentra en los bosques de
galeria de los llanos Orientales, en afloramientos rocosos de
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la Guayana, desde Vichada hasta Guainia, Meta, Guaviare
y el norte de Amazonas (Galeano y Bernal, 2010), y en
Venezuela en los estados de Amazonas y Anzodtegui, Apure,
Bolivar, Carabobo, Falcén, Miranda, Yaracuy (Henderson
et al., 1995). Las hojas se usan ocasionalmente para techar
casas, y los tallos para construccién; presenta gran potencial
como planta ornamental (Galeano y Bernal, 2010).

Morfologia de la inflorescencia y fenologia reproductiva
Se realizé la descripcién morfoldgica en 56 inflorescencias,
en las cuales se registrd: altura a la que se exponen, ndmero
de raquilas por inflorescencias, nimero de flores por raquila
y ndimero total de flores por inflorescencia. Con ayuda de un
calibrador se midieron botones florales, flores masculinas,
femeninas, y los frutos formados en cada inflorescencia.

Lafenologiareproductivaseevaluéen 130 palmasadultas,
haciendo observacionesy seguimiento a todos los individuos
en tres periodos reproductivos, con dos visitas cada mes y
por tres afios (36 meses) consecutivos. Se contaron todas las
inflorescencias producidas en la poblaciény se determiné la
produccién mensual de inflorescencias en la poblacién. Se
realizé una prueba estadistica Mann-Whitney para evaluar
las diferencias en la produccién de inflorescencias en los tres
periodos florales.

En 44 palmas se sigui6 el desarrollo de las inflorescencias
y se describieron todas las fases morfoldgicas por las
que atraviesa una inflorescencia desde el momento de la
apertura de la bractea que la recubre, hasta que los frutos
maduraron. En cada inflorescencia se registré la hora de
apertura de la yema, la duracién total de la floracién, la
direccidn, y el ritmo diario de antesis de los botones florales.
Para ello, realizamos observaciones directas de los botones
florales y de las flores abiertas cada ocho horas y durante la
ocurrencia de la fase masculina y la femenina.

Biologia floral

A nivel de la flor se registré: la hora de antesis, la longevidad
floral, el patrén de floracién en cada raquila, la duracién
de la receptividad estigmdtica, la presentacién y longevidad
del polen. La receptividad estigmdtica la evaluamos de
tres maneras. 1. Observacién directa de la emergencia de
estigmas. 2. Cambios de coloraciény presencia de exudados,
3. Indicacién de presencia de peroxidasa mediante pruebas
con peréxido de hidrégeno (Kearns y Inouye, 1993) y test
de colorimetria con PerexTest de Merck (Dafni, 1992), los
cuales se aplicaron cada 12 horas y durante toda la fase
femenina. La viabilidad del polen fue evaluada tomando
polen de diez inflorescencias aisladas, el cual se puso a
germinar en una solucién de sacarosa al 20 %, cada 24 horas,
después de la dehiscencia de las anteras y hasta terminada
la fase masculina. La concentracién ideal de sacarosa fue
determinada sometiendo previamente los granos de polen
a varias concentraciones (0 %, 10 % 20 % 30 % 40 % y
50 %), siguiendo el método descrito por Nufiez et al. (2005).

Realizamos tres réplicas por inflorescencia, y consideramos
un grano viable a aquel que presenté tubos polinicos mds
grandes que dos veces su didmetro. Evaluamos la presencia
de néctar en las flores utilizando papel testigo de glucosa
Clinistix ™ (Bayer AG, Leverkusen, Germany), y la cantidad
de néctar se evalué con una microgeringa, la concentracién
de azicar mediante refractémetro Leica Oe2000 M 7528L.
Siguiendo a Dafni (1992), estimamos el nimero de granos
de polen por antera, contando en tres anteras por flor y
en tres individuos (n=9), utilizando un hemacitémetro; y a
partir de esa estimacién calculamos el nimero de granos
por flor y por cada inflorescencia.

Sistema reproductivo

Realizamos polinizaciones controladas en cuatro tratamientos:
1. Apomixia, sin polinizacién. 2. Alogamia, polinizando con
polen de diferentes individuos dentro de la poblacién. 3.
Geitonogamia, polinizando con polen de flores masculinas
de otra inflorescencia del mismo individuo. 4. Polinizacién
abierta, la que ocurré en forma natural sin intervencién.
Para cada uno de los tratamientos se aislaron con malla
sintética y luego se polinizaron 1.000 flores por tratamiento,
20 flores por raquila en cinco raquilas por inflorescencia en
diez individuos distintos de S. orinocensis. En todos los casos
las flores permanecieron aisladas con malla sintética, al
menos por 30 dias y posterior a cada una de las pruebas, 100
dias después se verificé la formacién de frutos y se calculé el
porcentaje de frutos formados para cada tratamiento.

Visitantes florales y polinizadores
Registramos la composicién de visitantes florales de S.
orinocensis en 72 inflorescencias, realizando observaciones
y colectas cada mes y durante los tres afios que duré el
estudio. Las observaciones se realizaron directamente
sobre la inflorescencia cada cuatro horas a lo largo del
dia y durante dos horas seguidas, desde la apertura de la
flor y los dos primeros dias de cada fase. Las colectas se
realizaron embolsando y agitando la inflorescencia para
lograr que los insectos cayeran dentro de la bolsa. Las
abejas (Apidae) se contaban antes de embolsar. Para cada
uno de los visitantes evaluamos frecuencia, abundancia y
eficiencia. Las abundancias relativas las calculamos como
la suma de las abundancias parciales de cada colecta.
Categorizamos cada una de las especies de visitantes como
muy abundantes ***, cuando su nimero sobrepasaba
los 200 individuos; Abundantes**, cuando las especies
presentaban abundancias entre 100 y 200 individuos;
raras*, cuando las especies presentaban entre cinco y diez
individuos; esporadicos +, cuando las especies presentaban
uno-cuatro individuos; ausentes -, cuando no se registraron
visitantes en alguna de las dos fases.

La frecuencia expresada en porcentaje, se calculé dividiendo
el nimero de palmas en el que cada especie de visitante fue
observado sobre el nimero total de plantas estudiadas (n=
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72). De acuerdo a lo anterior, se clasificé a los visitantes
florales en cuatro categorias: especies muy frecuentes (FR),
presentes en mdas del 75 % de las colectas; especies accesorias
(AC), presentes entre el 55y 65 % de las colectas; especies
ocasionales (OC), presentes entre el 35 y 45 %; y especies
esporadicas (ES), presentes en menos del 25 % de las colectas.

El papel de los visitantes como polinizadores lo evaluamos
calculando y comparando la importancia relativa de cada
insecto en el flujo de polen que realiza en cada palma; para
ello calculamos el indice de valor de importancia de los
polinizadores (IVIP) asociados a palmas, el cual evalta la
capacidad de transporte de polen, la eficiencia y la fidelidad
de cada insecto (ver detalle de la metodologia en Nufez y
Rojas, 2008). Para el célculo del indice tuvimos en cuenta:
las abundancias relativas de insectos en fase femenina (AB),
las cuales se calcularon como la suma de la abundancias
de cada insecto en las diferentes colectas y la capacidad
de transporte de polen de los insectos presentes en fase
femenina (CPF). Para calcular el CPF colectamos insectos
de todas las especies que visitaron las inflorescencias
andrdginas, y cada uno de ellos se incluyé en un vial con
una gota de alcohol; luego se llevaron al laboratorio para el
andlisis de cargas polinicas, segin la metodologia de Nufiez
et al. (2005). Se calculé el indice de importancia como
polinizador IVIP=AB*CTP (modificado de Nufiez y Rojas,
2008), en donde AB=Abundancia de visitantes en fase
femenina, y CPF= Ndmero de granos de polen transportado
por insectos en fase femenina. A partir del (IVIP) se calculé
la importancia relativa de cada polinizador (IRP), como

A

el porcentaje del indice de valor de importancia de ese
polinizador sobre la sumatoria de todos los visitantes, asi:
IRP=IVIP/3 IVIP*100. Con base en los datos arrojados
por el IRP, agrupamos los insectos de la siguiente forma:
polinizadores principales (POP), aquellos insectos cuya
participacién individual fue superior al 10%; copolinizadores
(COP), aquellos que tuvieron una participacién entre 5 a
9,9 %; polinizadores eventuales (PEV), aquellos insectos
que tuvieron una participacién entre 1 a 4,9 %; y (-), sin
participacién alguna en la polinizacién.

Con todos los visitantes colectados se generé una
coleccién de referencia que fue depositada en la Coleccién
Entomoldgica del Museo de Historia Natural de la
Universidad de La Salle-Bogota. Para facilitar los andlisis de
los visitantes y la definicién del sindrome de polinizacién de
S. orinocensis en los tres periodos reproductivos, reunimos y
analizamos la participacién en la polinizacién agrupando las
especies de visitantes: i. coledpteros, ii. abejas, y iii. otros, en
el que se incluyeron todas las demds 6rdenes de visitantes
que llegaron a la fase femenina.

RESULTADOS

Morfologia floral

La poblacién estudiada de S. orinocensis tenia tallos con
alturas de 5a 7 m (n = 44) y didmetro promedio de 14 cm
(+ 1.1SD, n = 44); cada palma tenfa, en promedio, 17 hojas
(+ 3 SD, n = 44), las cuales permanecen colgantes como
necromasa en pie cuando envejecen (Fig. TA). Es una palma
monoica, con inflorescencias interfoliares, péndulas en

D E

Figura 1. Syagrus orinocensis. A. Habito de crecimiento, B. Inflorescencia estaminada, C. Raquila con flores masculinas. E. Raquila con flores

estaminadas y botones de las flores femeninas. F. Infrutescencia.
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fruto (Fig. 1B y D), que se exponen a 5 m del piso (£ 1.3
SD, n = 56); son de color crema y estdn cubiertas por una
bractea peduncular ligeramente lefiosa de 87.2 cm de largo
(£ 15 SD, n = 56), de coloracién marrén y que permanece
adherida a la inflorescencia incluso después de la formacién
de los frutos. La inflorescencia estd constituida por un
pedinculo de 77.5 cm de longitud (+ 15 SD, n = 56), un
raquis de 25 cm de longitud (+ 10 SD, n = 56), y 33 raquilas
simples (+ 6 SD, n = 56) (Figura 1Cy 1E).

Los individuos de S. orinocensis en estado reproductivo
produjeron entre una y cuatro inflorescencias (n=95)
que abrieron consecutivamente y fueron de dos tipos:
inflorescencias unisexuales estaminadas (poco frecuentes, sélo
10 %) (Fig. 1By 1C) e inflorescencias andréginas o bisexuales,
las cuales llevan flores unisexuales, de dos tipos, estaminadas
y pistiladas reunidas en triadas en la zona proximal y en diadas
en la parte terminal de cada raquila (Fig. 1D-1E). La triada
estd conformada por dos flores masculinas ubicadas en los
extremos y una pistilada ubicada en el centro; las diadas por su
parte, estdn conformadas por dos flores estaminadas. En las
inflorescencias bisexuales una raquila contenia, en promedio,
254 flores masculinas (£ 68 SD, n = 103) y 48 flores femeninas
(27 SD, n = 103). Asi, en promedio, cada inflorescencia tenfa
8350 flores masculinas (+ 10600 SD, n = 28) y 1580 flores
femeninas (+ 664 SD, n = 28). Las flores masculinas midieron
en promedio 0.7 cm de longitud (£ 0.4 SD, n = 16) y cada una
llevaba seis anteras, mientras las flores femeninas midieron 0.8
cm de longitud (+ 0.4, n = 16), y estaban coronadas por tres
estigmas sobre un estilo corto.

Fenologia y biologia floral
La poblacién presenté floracién continua, con produccién
de inflorescencias durante todo el afio y durante los tres
periodos reproductivos registrados (Fig. 2). Durante los
36 meses de seguimiento a la poblacién se encontraron
yemas florales, inflorescencias y frutos en diferentes estados
de desarrollo. Sin embargo, se presentaron dos periodos
marcadamente diferenciables en intensidad en su floracién:
un primer periodo de alta produccién de inflorescencias
que se extendié la mayor parte del afio; el pico de méxima
floracién ocurrié entre mayo y septiembre el primer afio,
mayo y noviembre el segundo afio, y mayo y septiembre
el tercer afio; durante estos meses cerca del 70 % de los
individuos de la poblacién florecieron sincrénicamente,
lo que coincidié con los meses de mayor precipitacién
(Fig. 2). En el segundo periodo, entre noviembre y abril de
cada afio, se presentd la mas baja produccién mensual de
inflorescencias, lo que coincidié con la época seca del afio.
La intensidad en la floracién de S. orinocensis fue constante
en los tres periodos reproductivos ya que el 70 %, 74 % y
72 % de los individuos florecieron en los afios 2009, 2010
y 2011, respectivamente; en total, el 75 % de los individuos
florecié en los tres afios del estudio. En 2010 se presentd
un incremento en el nimero de inflorescencias producidas
(Fig. 2), pero sin diferencias significativas durante los tres
periodos del estudio (Mann-Whitney test): U= 0.19 entre
2009-2010 y U= 0.795 entre 2010 y 2011, p< 0.001.

Las inflorescencias en cada palma florecié de forma

alterna, por lo que algunas palmas permanecieron

Figura 2. Produccién de inflorescencias en Syagrus orinocensis durante tres afios consecutivos, y su relacién con la precipitacion.
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florecidas cerca de cuatro meses consecutivos o mas.
Fue frecuente encontrar dos inflorescencias floreciendo
de manera simultdnea en una misma palma, por lo que
geitonogamia es posible que ocurra. La brictea peduncular
que envolvia las inflorescencias de S. orinocensis abrié de
dia, y las inflorescencias permanecieron funcionales, en
promedio, durante 26 dias (n = 36). En las inflorescencias
bisexuales se presentaron tres fases diferenciables: la
primera inicié con una fase masculina que duré ocho a 16
dias (n = 44); continud con una fase intermedia inactiva que
tuvo una duracién de ocho dias (n = 44); y finalizé con una
fase femenina que duré de dos a tres dias (n = 44). En las
inflorescencias estaminadas la funcionalidad duré lo que
demoraron las flores en abrir y caer, que fue generalmente
entre ocho a 15 dias (n = 44).

El orden en la floracién en las inflorescencias bisexuales
(primero las flores masculinas) determiné que S. orinocensis
sea una palma dicogdmica tipo protandra. Las flores
masculinas y femeninas entraron en antesis a lo largo del
dia. No fue evidente un aumento de la temperatura interna
de la inflorescencia; las flores liberaron un suave aroma,
poco perceptible pero constante durante todo el periodo
en que las flores estuvieron abiertas. Las flores de las
inflorescencias masculinas produjeron grandes cantidades
de polen. Se estimé la cantidad promedio de granos de
polen en 12.946 granos por antera (n = 9), 129.464 por
flor (n = 3), y 9.440.514.880 por inflorescencia (n = 3). En
las flores femeninas se encontraron pequefias cantidades de
néctar, que oscilaron entre 0.12 + 0.05ul (n=30) por flor.

Sistema reproductivo

Los ensayos con polinizaciones controladas indicaron que S.
orinocensis es una palma estrictamente xenogdmica, debido
a que la proporcién de frutos formados por alogamia fue
de 66 % sin diferencias significativas H= 3,22 p= 0.18 con
p= <0.05 con las pruebas de polinizacién abierta 72 %
(Tabla 1). No se presenté agamospermia debido a que no
hubo formacién de frutos por apomixia; la autopolinizacién
fue improbable dada la dicogamia marcada tipo protandra
que se presentd y aunque pudo ocurrir geitonogamia, el
bajo porcentaje de frutos en este tratamiento dieron prueba
de la autoincompatibilidad (Tablat).

Visitantes florales

Las inflorescencias de S. orinocensis en fase masculina
fueron visitadas por 43 especies de insectos (Tabla 2), 20
de los cuales visitaron también las inflorescencias en fase
femenina. La comunidad de visitantes pertenecié a tres
6rdenes: Coleoptera, Hymenoptera y Diptera (Fig. 3). La
mayor diversidad la presentaron coledpteros de la familia
Curculionidae y abejas de la familia Apidae, tribu Meliponini
(Tabla 2).

Unainflorescencia en fase masculina fuevisitada hasta por
1.900 insectos con un promedio de visita de 500 insectos (+
SD =125, n = 72), los cuales fueron atraidos por abundante
polen y lugar para copulas y ovoposicién. Las especies de
coleépteros Anchylorhynchus centrosquamatus, Bondariella sp.1,
Celetes sp. nov1., Phytotribus sp.2, Microstates sp.1, Derelomus
sp.5. y Mystrops sp.1 desarrollaron su ciclo de vida dentro
de las flores, o en lugares especificos de la inflorescencia
y de la bractea peduncular. Las abejas meliponinas
(Meliponini: Apidae) fueron los insectos mds conspicuos
y siempre se observarén diferentes especies sobrevolando
las inflorescencias. El ndmero de insectos que visitaron las
inflorescencias en fase femenina durante los tres periodos
reproductivos fue mucho menor que las masculinas; se
presentd el mismo patrén de dominancia con especies de
abejas y algunas especies de coleépteros (Curculionidae)
como los visitantes frecuentes y mas abundantes de la fase
femenina. Una inflorescencia en fase femenina fue visitada
hasta por 560 insectos, con un promedio de visita de 200
insectos (£ SD =53, n=72). La Unica recompensa en la fase
femenina fue una pequefia cantidad de néctar, aprovechada
de manera exclusiva por las abejas, ya que fueron los tnicos
insectos vistos sobre las flores en bidsqueda de néctar. Al
igual que en la fase femenina, las abejas meliponinas
fueron los insectos mds conspicuos y siempre se observarén
diferentes especies sobre las flores femeninas.

Las abundancias de los visitantes estuvieron relacionadas
directamente con el tamafio de la inflorescencia y la oferta
de polen. Hubo diferencias de las abundancias de los
coleépteros entre los periodos reproductivos y entre las fases
masculina y femenina. Durante el afio 2010 la abundancia
de los coledpteros fue la mds baja en la fase masculina:
solo accedieron en promedio 154 insectos, y ocurrié una

Tabla 1. Visitantes de las inflorescencias de Syagrus orinocensis. NP= No presencia de polen en el cuerpo del insecto; 0 = indica ausencia de visita
del insecto. M= Fase masculina. F= Fase femenina. Polinizadores principales (POP); copolinizadores (COP); polinizadores eventuales (PEV); y (-)

sin participacion.

Tratamiento

N° palmas / N° flores

N° frutos / % frutos formados

Apomixia 10/1000 0/0,0%**

Alogamia 10/1000 660/66*

Polinizacién abierta 10/1000 725/72
Geitonogamia 10/1000 2/0.002***
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Figura 3. Box plot de la variacién en la abundancia de grupos de visitantes. A. Fase masculina. B. Fase femenina, para tres periodos reproductivos
de Syagrus orinocensis en la Orinoquia colombiana (C= coleépteros, A= Abejas, O= otros visitantes, ). C. Participacién porcentual de los grupos de
visitantes en la polinizacién de S. orinocensis durante tres periodos reproductivos.

Tabla 2. Visitantes de las inflorescencias de Syagrus orinocensis. Abundancias indicadas como *** muy abundantes (> 200 individuos);
**abundantes (100-200), *raro (5- 10), + esporadicos (1-4) y - ausente (-). M indica inflorescencia en fase masculina y F indica inflorescencia en
fase femenina. Frecuencia indicada como Muy frecuente (FR), especies accesorias (AC), ocasionales (OC) y esporddicas. Polinizadores principales
con alta eficiencia (POP), copolinizadores (COP) y polinizadores eventuales (PEV) y Sin participacién en la polinizacién (-). IRP indica la importancia
relativa de cada polinizador

Abundancia Frecuencia Eficiencia IRP
M F M F
ORDEN /FAMILIA/Género/especies
COLEOPTERA
ANTHICIDAE
sp.1 + - ES (-) () 0
BRUCHIDAE
Pachymerus cardo + - ES (-) (-) 0
Acanthoscelides obtectus + - ES (-) (-) 0
CARABIDAE
Lebiini sp.1 + - ES (-) () 0
CURCULIONIDAE
Acalyptini
Adranthobius sp.1 * * OoC ES 0
Anchylorhynchus centrosquamatus ** * FR AC COP 1,03
Celetes sp. nov.1 ** * FR AC COP 2,7
Phyllotrops sp.2 ** * FR AC PEV 0
Derelomus sp.7 ** * AC ES PEV 0
Derelomus sp.8 * - AC ES () 0
Baridinae
Bondariella cf. mimica ** - FR AC () 0
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Abundancia Frecuencia Eficiencia IRP
M F M F
Baridinae Gen. 5 sp.1 ** - FR AC COP 1,2
Microstates sp.2 ** * AC ES COP 0,39
Parisochoenus sp.3 ** * AC ES (-) 0
NITIDULIDAE
Mystrops debilis ** ** FR FR COP 3,3
Coleopterus sp.1 + - ES (-) (-) 0
STAPHYLINIDAE
Aleocharinae
Aleochara sp.1 + - ocC (-) (-) 0
Staphylininae
Atheta brunnea + - ES (-) (-) 0
Tachyporinae
Coproporus sp.1 + - ES (-) (-) 0
CHRYSOMELIDAE
Alticinae
Cephaloleia sp.1 + - ES (-) () 0
Galerucinae
Omohopita sp.1 - ES (-) () 0
Omophoita sp.2 - ES (-) (-) 0
PHALACRIDAE
sp.1 + - B () B 0
HYMENOPTERA
Meliponinae
Nannotrigona melanocera ** ** FR FR POP 20,2
Scaura latitarsis ** ** FR FR COP 1,8
Partamona peckolti ** ** FR FR POP 12,5
Partamona sp.1 * * AC AC COP 0
Tetragonisca angostula ** ** AC AC COP 25,5
Trigona (Trigona)amalthea ** ** AC AC COP 2,4
Trigona (Tetragonisca)angostula ** ** AC AC POP 0
Trigona spinipes ** ** AC AC POP 25,6
Trigona sp.1 * * AC AC COP 0
Trigonisca cf. dobzhanskyi ** ** AC AC CcoP 1,15
Trigonisca sp.1 ** ** AC AC COP 0
Scaptrotigona sp.1 ** ** AC AC COP 1,4
Scaptrotigona sp.2 ** ** AC AC PEV 0
HALICTIDAE
Pseudagochlora sp.1 + - ES (-) (-) 0
VESPIDAE
Polybia sp.1 + - ES (-) () 0
DIPTERA
DROSOPHILIDAE
Drosophila melanogaster + - ES (-) (-) 0
MUSCIDAE
Neomyia sp.1 + - ES (-) (-) 0
PHORIDAE
Pericyclocera sp.1 + - ES (-) (-) 0
Phora sp.1 + - ES (-) (-) 0
SYRPHIDAE
Eristalis sp.1 - ES (-) (-) 0
Eristalis sp.2 - ES (-) (-) 0
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disminucién progresiva de las abundancias de los coleépteros
en la fase femenina (Fig. 3A). Las abundancias de las abejas,
en cambio, se mantuvieron constantes en los tres periodos
reproductivos y en las dos fases florales (Fig. 3B).

Lahoradellegada delosvisitantesen la fase masculinayen
la femenina fue diurna; desde las 06:30 hasta las 17:00 horas,
y coincidié con la presentacién del polen, la receptividad de
los estigmas y la liberacién de un dulce aroma de las flores
que permenecio durante toda la fases floral. Amedida que las
flores entraban en antesis, pequefios grupos de visitantes de
los tres érdenes taxonémicos accedian a las inflorescencias.
Una vez llegaban a la inflorescencia, los insectos se posaban
en la bractea peduncular o en las flores; si las flores estaban
en antesis consumian polen, buscaban parejas, luego
copulaban; posteriormente se dirigian a los sitios donde
ovopisitaban. Tal comportamiento se repetia dia tras dia a
lo largo de toda cada fase, y en cada inflorescencia. La gran
mayorfa de visitantes que accedieron y permanecieron en las
flores interactuaron con ellas de manera particular: algunos
permanecieron en las flores, otros en la bractea, otros en las
axilas de las raquilas, donde se observaban ovopositando.
Dependiendo del tipo y cantidad de recompensas que las
inflorescencias ofrecian, los insectos permanecian o la
abandonaban. En |a fase inactiva la mayoria de los visitantes
abandonaron la inflorescencia; tan sélo se observaron
en los botones florales o en la bractea peduncular pocos
individuos de Anchylorhynchus centrosquamatus, Bondariella sp.
1, Celetes sp. Nov. 1. Las abejas sin aguijén en la mayoria de
los casos llegaban a la inflorescencia cuando ya habia flores
en antesis, la sobrevolaban y se posaban sobre las flores,
donde iniciaban la colecta de polen, el cual almacenaban
en las patas traseras, en ocasiones las inflorescencias se
llenaban de enjambres completos de varias especies.

De los tres ordenes que visitaron las inflorescencias solo
los coledpteros e himendpteros visitaron las flores en fase
femenina. La importancia relativa de cada visitante como
polinizador (IRP) muestra que de las 43 especies de insectos
que visitaron las inflorescencias de S. orinocensis, tan sélo las
especies Nannotrigona melanocera, Scaptotrigona sp.1, Tetragonisca
angustula, Trigona (Trigona) amalthea, Scaura latitarsis, Tetragona
handlirschii, Trigona spinipes, Trigonisca cf. dobzhanskyi, Partamona
sp.1, Anchylorhynchus centrosquamatus, Baridinae Gen. 5 sp.1,
Celetes sp. nov1., Phytotribus sp.2, Microstates sp.1, Derelomus
sp.5.y Mystrops debilis visitaron las flores en fase femenina
cargados con polen, o en abundancias significativas para
que pudieran ser considerados como polinizadores (Tabla
2); de ellos, Nannotrigona melanocera, Scaptotrigona sp.1,
Tetragonisca angustula, Trigona spinipes, Scaura latitarsis, Tetragona
handlirschii, Trigona (Trigona) amalthea, Trigonisca cf. dobzhanskyi,
y Partamona sp. 1, fueron los polinizadores mas eficientes. Un
segundo grupo de especies, todos coleSpteros, entre los que
se incluyen Mystrops debilis, Anchylorhynchus centrosquamatus,
Baridinae Gen. 5 sp.1 y Celetes sp. nov1., participaron con
menor eficiencia en la polinizacién de la palma ya que

accedian en bajas abundancias o centraron su actividad
unicamente en la fase masculina y las visitas a las flores
pistiladas fueron ocasionales.

La participacién de los dos grupos de polinizadores,
abejas y coledpteros, se mantuvo durante los tres afios; sin
embargo, la participacién de las abejas presenté un aumento
progresivo, con 76 % en el 2009, 83 % en el 2010 y 91 %
en el 2011; el grupo de coledpteros, en cambio, presenté
una disminucién progresiva de su participacién, con 23 %
en el 2009, 17 % en el 2010 y 8 % en el 2011 (Fig. 3C). La
participacién de otros visitantes, principalmente moscas,
fue minima, ya que pocos visitaron las inflorescencias en
fase femenina, y cuando lo hacian llegaban pocos individuos
o sin polen en sus cuerpos.

DISCUSION

Fenologia

El patrén de floracién continuo y sincrénico observado en
S. orinocensis (Fig. 2), parece corresponder a un patrén de
floracién comun en el género Syagrus, ya que también ha sido
registrado en S. coronata, S. smithii, S. flexuosa, S. pseudococos 'y
S. romanzoffiana (Raimundo, 2009; Genini et al., 2009; Freire
etal., 2013; Galeano et al., 2013;); tan sélo se ha registrado
estacionalidad en S. petrea aunque dicha estacionalidad
puede deberse a bajo ndmero de individuos en la poblacién
muestreada (Silberbauer-Gottsberger et al, 2013). La
floracién continua es un fenémeno comin en palmas
(Henderson et al., 2000; Genini et al., 2009; Aliaga-Rossel,
2011), y ha sido registrada principalmente en especies que
crecen formando poblaciones densas (Adler y Lambert,
2008; Rojas y Stiles, 2009; Nufiez y Carrefio, 2013; Olivares
y Galeno, 2013). En contraste, la floracién estacional, que
también ocurre en muchas otras palmas se ha relacionado
con poblaciones en bajas densidades o poblaciones aisladas
(Cabrera y Wallace, 2007).

El patrén de floracién continuo encontrado en S.
orinocensis y comun para otras especies de palmas, parece
ser una estrategia reproductiva importante para un ndmero
significativo de especies de Arecaceae. Para una especie con
polinizacién xenogdmica, la floracién continua aumenta
la coincidencia temporal y espacial de las fases masculina
y femenina en las palmas monoicas dicogamicas y entre
los sexos de las palmas dioicas (Nufiez y Carrefio, 2013),
y mantiene también las recompensas florales, con lo cual
asegura la constancia y fidelidad de los polinizadores
(Nufiez et al., 2015).

La visita y la participacién de las abejas en la polinizacién
estd supeditada a la presencia y a la variacién temporal
de las recompensas florales (Ramalho et al., 2004; Aliaga-
Rossel, 2011).

En el caso de S. orinocensis, la floraciéon continua es un
factor fundamental para asegurar el éxito reproductivo,
debido a la dependencia que tienen por las abejas
polinizadores mds eficientes que buscan poleny néctar, y de
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un reducido grupo de coledpteros polinizadores eventuales,
los cuales se reproducen dentro de las inflorescencias. La
continua floracién en S. orinocensis es fundamental para su
reproduccidén ya que asi produce el polen y néctar necesarios
para mantener la constancia floral de las especies de abejas.

El efecto de la produccién continua de inflorescencias
se evidencié en la presencia constante de las diferentes
especies de abejas durante los tres periodos reproductivos, y
en |a eficiente participacién en la polinizacién (Fig. 3A-3C),
la cual fue progresiva en los tres periodos reproductivos con
76,83y 91 % del polen depositado en los tres afios (Fig. 3C),
y se derivé en eficiencia reproductiva, ya que en promedio
para los tres afios el 66 % de las flores se convirtieron en
frutos. Estudios de Nufiez y Carrefio (2017) muestran que
en la mayoria de los casos cuando las abejas acceden a las
flores su paricipacién como polinizadores es secundario
debido precisamente a que no existe constancia floral por
parte de este grupo de insectos. En palmas muestran una
baja participacién de abejas.

Morfologia y biologia floral
Los resultados indican que las estructuras reproductivas
de S. orinocensis son semejantes a las registradas en otras
especies del género como S. coronata (Raimundo, 2009) y
S. petrea (Silberbauer-Gottsberger et al., 2013), en donde
las inflorescencias bisexuales llevan flores unisexuales
dispuestas en triadas y diadas; sin embargo, en S. orinocensis
se presentaron también inflorescencias unisexuales, con
flores agrupadas en diadas y de funcién exclusivamente
masculina. La presencia de los dos tipos de inflorescencia
ha sido encontrado también en S. sancona (Ndfiez, 2014) y
en S. inajai (Genovese-Moarcomini et al., 2013), por lo que
no se descarta que sea un patrén morfolégico comin para
el género. La presencia de los dos tipos de inflorescencias
también lo presentan otras especies monoicas de los
géneros Oenocarpus (Nufiez y Rojas, 2008; Nufez et al.,
2015), Euterpe (Kichmeister et al., 1997), Attalea (Voeks,
2002) y Wettinia (Nufiez et al., 2005). El origen ontogénico
y causal de la ocurrencia de inflorescencias unisexuales
con arreglo de flores en diadas es un tema que debe ser
abordado con mayor profundidad y para ello se necesita
mayor seguimiento a varios grupos de palmas monoicas.
Aunque el porcentaje de ocurrencia de las inflorescencias
unisexuales fue bajo (10 %), su presencia tiene implicaciones
reproductivas directas tanto en el sistema reproductivo,
como en la expresién sexual y la ecologia de la polinizacién,
de forma similar a lo documentado en especies del género
Attalea (Voeks, 2002; Nufiez et al., 2005; Fava et al., 2011).
Otro aspecto anatémico estructural importante que
se presentd en S. orinocensis fue la evidencia de nectarios
florales en las flores pistiladas, los cuales liberan pequerias
cantidades de néctar, que constituyen la tnica recompensa
de la fase femenina y que las abejas aprovecharon de
manera exclusiva en fase pistilada. Esto explica la aparente
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asociacién mutualista que se presenta entre S. orinocensis y las
abejas meliponinas: la palma produce el polen y néctar que
las abejas buscan, recolectan y llevan para sus colonias, y
en transcurso de esas actividades mueven el polen necesario
entre fases, asegurando la polinizacién y por lo tanto eficaz
reproduccién de la palma.

La presencia de nectarios en el género Syagrus solo
se habia registrado hasta ahora en S. inagjai (Genovese-
Moarcomini et al., 2013). Los nectarios florales se conocen
en otras especies de palmas como Cocos nucifera, Licuala
peltata y Asterogyne martiana (Stauffer et al., 2002), y en
Euterpe precatoria (Kuchmeister et al.,, 1997), y en todas ellas,
al igual que ocurre en S. orinocensis, se mantiene una relacién
mutualista con diferentes especies de abejas que son sus
principales polinizadores (Henderson, 1986; Kuchmeister et
al., 1997). En consecuencia, presentar nectarios en las flores
pistiladas de las palmas monoicas, debe ser considerado
como un rasgo de la morfologia floral indispensable para
la confirmacién de polinizacién por abejas en palmeras,
debido a que su presencia asegura fuera del polen en las
flores estaminadas una recompensa en las flores pistiladas
y con ello la constancia floral poco frecuente cuando la
recompensa para polinizadores es esclusivamente de polen.

Sistema reproductivo

Los resultados indican que en S. orinocensis no hay formacién
de frutos via apomixia, y que la autopolinizacién no es posible
por tener flores unisexuales y por la dicogamia tipo protandra
que presenta, y aunque puede ocurrir geitonogamia por la
coincidencia de dos inflorescencias activas en el mismo
individuo, no es efectiva dada la autoincompatibilidad
encontrada (Tabla 1). Por lo tanto, el sistema de transferencia
de polen que predomina es de tipo alégamo, con xenogamia
obligada y dependiente de vectores de polen para la
fertilizacién de las flores. El mecanismo de polinizacién
encontrado en S. orinocensis se presenta en la mayoria de las
especies de palmas monoicas, dicogdmicas protandras y
protéginas (Borchsenius, 1993; Scariot et al., 1991, Ndfiez et
al., 2005; Ndfiez y Rojas, 2008; Nufez et al., 2015).

Dentro de las dos opciones que presenta la dicogamia
(protandriay protoginia), es la protandria la que predomina
en palmas monoicas, como ocurre en los géneros Aiphanes
(Borchsenius, 1993), Oenocarpus (Nufiez y Rojas, 2008;
Nufiez et al., 2015), mientras que la protoginia es menos
frecuente y se presenta en especies de los géneros Acrocomia
(Scariot et al., 1991), Astrocaryum (Burquéz et al., 1987,
Consiglio y Bournet, 2001; Padilha et al., 2003), Bactris
(Morales y Sarmiento, 1992) y Socratea (Henderson, 1986).

Polinizacion

Debido a que S. orinocensis es una especie monoica pero
dicogdmica con protandria marcada y con xenogamia
obligada, la polinizacién la deben realizar los insectos que
visitan las inflorescencias. Aunque dentro de los visitantes
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que llegan a las dos fases se encontraron representantes
del orden Coleoptera e Hymenoptera, fueron las abejas
sin aguijén (Apidae Meliponini) el grupo de visitantes que
contribuyé de manera mds eficiente en la polinizacién
(Tabla 2). La importancia relativa como polinizadores (IRP)
calculada para este grupo de abejas, mostré alta eficienciay
constancia en el transporte de polen durante los tres ciclos
reproductivos, en total las abejas transfirieron en promedio
83 % del total del polen que fertiliz6 las flores pistiladas.
Todas las abejas transfirieron el 76 % del polen en el primer
afio, el 83 %y el 91 % en el segundo y tercer afio (Fig. 3C) con
lo cual se determina su papel como polinizadores principales
de S. orinocensis. Entre tanto, el segundo grupo de insectos,
conformado por especies de coleépteros (Tabla 2) son
polinizadores secundarios participando en el transporte del
polen restante, pero contrario a lo que sucede con las abejas
donde la constancia de su papel se mantuvé a lo largo del
estudio, la polinizacién por cole6pteros fue ocasional debido
a la variacién temporal que presentaron (Fig. 3-A- 3B), y a
que su comportamiento se concentrd en la fase masculina.
Asi, factores como la constancia floral, la abundancia, la
eficiencia y la diversidad de las abejas, que se mantuvieron
en los tres afios del estudio, determinan que en S. orinocensis
predomine la polinizacién por abejas o melitofila.

La melitofilia encontrada en S. orinocensis es, al parecer,
es un caso atipico para el género Syagrus, ya que en otras
especies como S. sancona (Nunez, 2014), S. coronata
(Raimundo, 2009), S. petrea (Silberbauer-Gottsberger et
al., 2013) y S. smithii (Galeano et al., 2013), predomina la
polinizacién tipo cantardfila, siendo especies polinizadas
por diferentes especies de coledpteros. En S. romanzoffiana,
Thum y Costa (1998) registraron como visitantes florales
a varias especies de abejas; sin embargo, no valoraron su
participacién como polinizadores; en S. inajai, que presenta
nectarios florales ain no se han registrado los visitantes
florales ni valorado los posibles polinizadores (Genovese-
Moarcomini et al., 2013). En consecuencia, la existencia de
dos sindromes de polinizacién en especies congénericas del
género Syagrus evidencia la divergencia en los mecanismos
de polinizacién, las causas aun estdn sin resolver y estudios
futuros en otras de las 65 especies que conforman el género
(Noblick, 2017) podria dar mejor evidencia del patrén de
polinizacién predominante en este grupo importante de
palmas Neotropicales.

En Arecaceae la regla es que las especies de un mismo
género comparten mecanismos de polinizacién aunque
se presente especificidad de los polinizadores (Nufiez,
2014; Ndufiez et al., 2015, Nufez y Carrefio, 2016), por
lo que la divergencia en los mecanismos de polinizacién
es la excepcién. Una divergencia de este tipo solo se ha
encontrado en especies del género Aiphanes, en las especies
andinas predomina la polinizacién por moscas (Borchsenius,
1993), mientras que Nufiez (2014) encontré que A. horrida,
una especie tipica de bosques de piedemonte, es polinizada

por varias especies de coleépteros. Por otra parte, la
divergencia en los mecanismos de polinizacién es comun en
otros grupos de plantas (Runquist y Moeller, 2014), y ha
sido interpretada como una de las causas de la especiacién
en angiospermas pues constituye uno de los mecanismos de
aislamiento reproductivo entre especies congénericas que
crecen en simpatria (Chesson, 2000).

Aunque la melitofilia ha sido mencionada como uno de
los tres sindromes de polinizacién en palmas (Henderson,
1986; Silberbauer-Gottsberger, 1990), Barfod et al. (2011)
mencionan que el 26 % de las especies de palmas son
polinizadas por abejas, en muchas especies de palmas el
papel que cumplen las abejas como polinizadores es en
realidad minimo (Nufiez y Carrefio, 2016; Nufiez y Carrefio,
2017), a pesar de que sean polinizadores principales y muy
efectivos de otras familias de plantas y que en palmeras
usualmente se presenta alta diversidad, frecuencia de visita
y alta abundancia (Bernal y Ervik, 1996; Consiglio, 1990;
Nufez y Rojas 2008; Fava et al., 2011; Nufiez et al., 2015;
Nufez y Carrefio, 2016; Nunez y Carrefio, 2017). Esto se
debe a que en la familia Arecaceae existen filtros selectivos
impuestos por la morfologia, por los caracteres florales,
por la hora de antesis, por el tipo de sistema reproductivo
y por el comportamiento de los insectos que dificultan y
seleccionan el polinizador o disminuyen su eficiencia como
vectores de polen.

En consecuencia, no todas las especies de palmas
visitadas por abejas presentan melitofilia, ni todas las
especies de abejas que visitan las flores de palmas son
importantes en la polinizacién, pero para la poblacién de
S. orinocensis de la Orionoquia colombiana, después de ser
seguida durante tres periodos reproductivos, el papel de
las abejas como polinizadores principales no deja ninguna
duda y éste estudio se convierte en un caso mas dentro de
los pocos que existen donde se cuantifica y cualifica el papel
de dichos insectos como polinizadores de palmeras.

CONCLUSIONES

Este estudio muestra, por primera vez, de manera cualitativa
y cuantitativa, la constancia y eficiencia de un grupo de
especies de abejas como principales polinizadores de
una especie de palma presente en bosques de galeria de
la Orinoquia colombiana. Por esta razén, los resultados
encontrados se pueden utilizar para confirmar y ampliar
los criterios que han sido usados hasta ahora para definir
el sindrome de polinizacién por abejas o melitofilia en
palmas, estos fueron propuestos por Henderson (1986).
Los nuevos criterios cuales deben incluir: i. Ocurrencia
de acceso a las flores y contacto con estigmas; ii. Antesis
diurna; iii. Recompensas de néctar en flores o fase femenina;
iv. Constancia floral durante varios periodos reproductivos;
v. Sincronfa y simultaneidad de fases florales; vi. Abundancia
de abejas que puedan transferir polen al alto ndmero de
flores que produce cada inflorescencia; vii. Llevar polen
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viable en su cuerpo y depositarlo en las flores pistiladas
cuando los estigmas estén receptivos.
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