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ABSTRACT: Amela Garcfa, M. T & Hoc, P. S. 1998. Floral biology and reproductive system of
Passiflora mooreana (Passifloraceae). Darwiniana 35: 9-27.

Three floral phases were distinguished through anthesis, which starts after 1 p.m. Flowers in phase |
and 3 (pollen donors) had their stigmas up. Flowers in phase 2 (receptors and donors of pollen) had their
stigmas recurved near the anthers. Flowers in phase 2 occurred simullaneously with others in phase 1,
during the day, and also with others in phase 3 (during the night). Sugar concentration in nectar varied: 1t
was acceptable for Hymenoptera in the afternoon (when Xylocopa spp and Centris spp pollinate) and
for sphingids after sunset (when Erinnyis ello seems to pollinate). Passiflora mooreana is melitophilous,
but also is a resource for moths in the evening. Flowers showed a low degree of autoincompatibility. The
low percent of fruits obtained suggests that the great distance between plants does not favor cross-
pollination. The ovary wall may grow without pollination.
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INTRODUCCION

Se conocen diversos sindromes para distintas
especies de Passiffora (Vogel, 1990): melitofilia,
ornitofilia, quiropterofilia, psicofilia y esfingofilia;
los tres primeros han sido estudiados por Corbet &
Willmer (1980), Janzen (1968) y Sazima & Sazima
(1978, 1989).

La composicién del néctar fue analizada en varias
especies por Percival (1961) y Durkee et al. (1981), el
volumen y concentracién del néctar de P. edulis fue
medido por Corbet & Willmer (1980).

Akamine & Girolami (1957), Chandra (1976),
Corbet & Willmer (1980) y Escobar (1981, 1985) in-
vestigaron la influencia de los visitantes florales en

! Partes del mismo presentadas en el VI Congreso Latinoamer:-
cano de Botdnica (2 al § de octubre de 1994) y en el Il Congreso
Argentino de Entomologia (2 al 7 de abri] de 1995)

*Becaria de Imciaci6n, CONICET

*Miembro de la Carrera del Investigador, CONICET

el sistema reproductivo de especies cultivadas para
obtener jugo de los arilos seminales, dada la escasa
produccién de frutos.

Los estudios en P edulis Sims f flavicarpa
Degener, correspondiente al subgénero
Granadilla, (Akamine & Girolami, 1957; Nishida,
1958; Chandra, 1976; Corbet & Willmer, 1980;
Sazima & Sazima, 1989) indicaron que esta especie
es autoincompatible y melitéfila, y atribuyeron la
baja produccidén de frutos a la baja frecuencia de
visitas de los polinizadores. En cambio, las especies
del subgénero Tacsonia parecen tener cierto grado
de autogamia (Escobar, 1981, 1985).

En el presente tratamiento se estudid la biologia
floral de P. mooreana Hocker I (subgénero
Granadilla) con el fin de sefialar qué condiciones
de manejo requiere, ya que, por sus utilidades co-
mestibles y ornamentales (Arenas, 1982; Parodi,
1959) constituye un cultivo potencial en su drea de
distribucién en la Argentina (Killip, 1938).
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MATERIALES Y METODOS

Area de estudio

Observaciones preliminares se llevaron a cabo
en enero de 1992 y 1993, La mayoria de las observa-
ciones definitivas se realizaron entre el 10 de enero y
el 2 de febrero de 1994, y algunas del 6 al 30 de enero
de 1996. Se trabajé en 20 hectdreas adyacentes a la
localidad de Charata, Dpto. Chacabuco, provincia
del Chaco, comprendida en el distrito Chaquefio
Oriental, de la provincia fitogeografica Chaquena
(Cabrera, 1976). Las plantas de P mooreana trepa-
ban sobre los 4rboles de los bordes del bosque y
sobre los alambrados de los campos.

Otras especies en flor, de polinizacién bidtica
aparente, fueron herborizadas e identificadas. Esos
ejemplares, asi como los de la especie en estudio, se
depositaron en el herbario BAFC (Holmgren et al.,
1990).

En el drea de estudio, s6lo 3 plantas de P.
mooreana se encontraban en flor, la distancia entre
ellas era de aproximadamente 250 m La mayor canti-
dad de observaciones de visitantes, fases florales y
mediciones de néctar se realizaron en una planta (N°
1), debido a que era la més grande y producia mas
flores.

Observaciones de campo

Sistema reproductive unas horas antes de la
apertura, se embolsaron pimpollos con bolsas de
tul, a los cuales se les realizaron los siguientes trata-
mientos: 1) sin tratar, 2) emasculacion, 3) poliniza-
c16n manual con el polen propio, 4) polinizacioén
manual entre pimpollos del mismo gjemplar, 5) poli-
nizacién manual cruzada, para comprobar auto-
gamia espontdnea, agamospermia auténoma, auto-
gamia inducida, geitonogamia y Xenogamia, res-
pectivamente.

Se marcaron pimpollos sin embolsar como testi-
gos, a los que tenian libre acceso los visitantes
florales.

Después de 7 dias, los productos de cada trata-
miento fueron fijados en FAA.

Condiciones meteoroldgicas: se obtuvieron los
datos de temperatura, humedad relativa y vientos
de la estacién meteoroldgica del Instituto Nacional
de Tecnologia Agropecuaria Las Brefias.

Fases florales, receptividad estigmdtica y pa-
trén de colores' se analizaron siguiendo la metodo-
logia desarrollada en Hoc et al. (1993). Se especifica-

ron los colores en el espectro visible en base a Kelly
(1965) Se fotografiaron las flores en las distintas
fases con un filtro Kodak UV 18 A o sin el mismo,
con el fin de determinar el patrén de reflexién en el
espectro UV. Para la denominacion de los elementos
de la corona se siguié a Puri (1948), y se usd el
término “‘cdmara nectarifera”, empleado por Tillet
(1988).

Osmdforos: se separaron las piezas florales en
frasquitos de vidrio y después de 1 h se realiz6 una
prueba olfatoria.

Néctar: diariamente, a una flor embolsada antes
de la apertura, se le extraia el néctar cuando abria y
luego cada 2 hs, volviendo a embolsarla después de
cada extraccién, a fin de simular el efecto que provo-
caria la remocién hecha por los visitantes sobre la
produccién de néctar. Este se extrajo con capilares
de didmetro conocido, se midi6 la altura alcanzada
en ellos y se calculé el volumen segiin la férmula del
cilindro. En cada extraccidn se registré el porcentaje
de azicares totales con un refractémetro de mano y
la concentracién de monosacdridos con tiras
reactivas “Diastix”. Estas son usadas para detectar
glucosa en orina humana, sin embargo otras
hexosas también reaccionan. En 1996 se repiti6 esta
experiencia, promediandose los volimenes de 16
flores por dia; ademds se embolsaron distintos gru-
pos de flores antes de que abrieran, a los que se les
extrajo néctar a distintas horas a fin de reconstruir el
patrén de secrecién (los volimenes promediados
de 3 dias corresponden a 9 flores para las 14 hs, 10
flores paralas 17, 20 y 23 hs).

Visitantes. se observaron los visitantes florales
continuamente, desde la apertura floral hasta la
puesta del sol. Se discriminé s1 exploraban, inspec~
cionaban o libaban las flores, seguin las siguientes
definiciones de las autoras. exploracién: cuando
sobrevuelan la flor; inspeccion cuando se ponen
en posicién de lIibar, pero abandonan la flor rapida-
mente; libacién' cuando se ponen en posicién de
libar y lo hacen un tiempo considerable. El resto de
los vocablos que describen el comportamiento fue-
ron tomados de Inouye (1980) El dia 17 se marcaron
cinco individuos de Xylocopa (1 de X augusti, 1 de
X. nigrocincta y 3 de X. ordinaria) y uno de Ceniris
sp., a medida que arribaban a la planta, con marcas
diferentes. Se capturaron ejemplares de las distintas
especies para su posterior determinacién, medicion
y andlisis de carga polinica, parte de los cuales
fueron depositados en el Museo Argentino de
Ciencias Naturales “Bernardino Rivadavia™.
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Andlisis de laboratorio

Sistema reproductive la razén P/O se estimé
segiin Cruden (1977). Dado gue se observaron
Gvulos grandes ¥ pequeiios, a los cuales se les
midié el largo, se seccionaron longitudinalmente
con el fin de comprobar la presencia de embridn,
endosperma y nucelo persistente Algunos fueron
coloreados con violeta de cresilo y observados con
microscopio 4ptico; otros se colorearon con
fluoresceina y se observaron con microscopio de
epifluorescencia.

Osmdforos: los ciclos de la corona fueron separa-
dos, montados sobre portaobjetos y coloreados, un
preparado con suddn 1V y otro con violeta de
cresilo, con el fin de determinar si las gotas
secretadas por estos ciclos eran lipidicas.

Fases florales: en los dibujos el patrén de colora-
cidn de la corona es detallado sélo en la fase 2,
debido a que el mismo no sufre cambios durante la
antesis.

Reservas polinicas. se usd sudan IV y solucién de
iodo para detectar lipidos y almiddn, respectiva-
mente (Johansen, 1940)

Viabilidad polinica: se estimé por el método indi-
recto de persistencia de reservas, que consiste en
contar los granos tehidos con un colorante especifi-
co para cada reserva (cir. supra); también se usé la
técnica de Greisst (1989)

Andlisis palinolégico: algunos de los visitantes
capturados fueron observados con microscopio
electrénico de barrido y a otros se les removié la
carga polinica para realizar microacetSlisis, siginen-
do a Genise etal (1990). El polen de las especies en
flor herborizadas se acetolizé (Erdtman, 1952) para
identificar los granos acarreados por ios visitantes.
Los preparados se depositaron en la palinoteca
BAFC.

RESULTADOS

1. Sistema reproductivo

En todos los tratamientos se desarrollo la pared
ovarica (con menor crecimiento en el de autogamia
espontdnea) (Fig. 1) Unicamente se desarrollaron
semillas en las flores testigo y en aquéllas en las que
se indujo xenoganmua y autogamia (Tabla 4). El por-
centaje de frutos fue mayor en los testigos, sin
embargo el porcentaje de semllas por fruto fue me-
nor La cantidad de semillas se dispone equitativa-~

mente entre placentas. Fueron fecundados los
6vulos apicales del ovario (Fig. 1 A-C). Los no
fecundados eran hialinos, del mismo tamafio que en
las flores proximas a la antesis (0,68 £ 0,07 mm; n=
135) y mds pequefios que los fecundados (3,29 =
0,00 mm; n=36) (P <0,01), con el saco embrionario y
el nucelo reabsorbidos y sin arilo desarrollado. Los
o6vulos fecundados eran blanquecinos, con em-
brién, endosperma, nucelo persistente y haustorios
del tubo polinico. El polen contiene lipidos como
reserva. La viabilidad, por la persistencia de reser-
vas fue de 99% y de 98% por la prueba de Greissl
(1989). Larelacidon P/O fue 369,52 (s =22,42; n=3).

II. Fenologia, antesis, patrén de colores,
osmdforos, fases florales y néctar

Fenologia: Passiflora mooreana florece general-
mente entre noviembre y marzo (Gonzédles, com.
pers.).

Antesis: la planta 1 producia 21 flores por dia
{s=6; n=15 dfas), que abrfan entre las 13y 14 hs., una
por rama, y permanecian abiertas a veces hasta la
mafiana siguiente Las otras plantas producian ! 6 2
flores por dfa.

Patrén de colores: no varia durante la antesis,
excepto el del estigma. En el espectro visible, los
sépalos y los pétalos son blancos en la cara adaxial,
los iltimos de borde pudrpura pdlido. La corona
consta de dos ciclos de radii y dos de pali; los
radii forman tres circulos concéntricos piirpuras
intercalados con circulos blancos (Fig. 2 A), los
cuales son desde el borde hacia el centro: purpura
claro, ptirpura profundo y purpura oscuro. La base
de los pali es blanca y el dpice ptirpura profundo. El
operculum es blanco en la base y pdrpura profundo
en el dpice. El androgindforo y los filamentos de los
estambres son blancos con mdculas lineares ana-
ranjado-rojizo profundo densamente dispuestas.
Las anteras son amarillo vivido, el ovario verde
muy claro, los estigmas verde amarillento brillante,
y los estilos blanco-verdosos con méculas lineares
piirpura oscuro. En el espectro UV (Fig. 2), la base
de los radii, los pali y los estambres contrastan con
el operculum, el androginéforo (intensamente os-
curos) y la restante porcidon de los radii, pétalos,
sépalos, estilos y estigmas Las piezas reflectantes
se destacan del follaje.

Olor. las flores presentaban un aroma dulce,
similar al de las rosas. Las piezas florales que te-
nian olor fueron: el operculum, el limen (suave) v los
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Fig. 1.- Sistema reproductivo. Cortes de los ovarios desarrollados como producto de los distintos tratamientos
efectuados A-B. polinizacién abierta. C-E: polinizacién manual cruzada F- pimpollo. G-1' emasculacién J-
autofecundactén espontinea. K-M: polinizacién manual entre pimpollos de la misma planta. N-P. autopolinizacién

manual.
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. D fotos tomadas con filtro UV

C fotos tomadas sin filtro UV B

Fig 2 Patrén de reflexi6n en el espectro UV A,
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radu y palr (intenso), todos con papilas en su su-
perficie Al tratarlos con sudén IV, se observaron
gotas lipfdicas, probablemente producidas por
osméforos La tincidn con violeta de cresilo dio el
mismo resultado

Fases florales por la mafiana el capullo presen-
taba los petalos levemente separados entre si, y las
anteras dehiscentes e introrsas, paralelas al gje flo-
ral Iniciada la antesis se distinguleron las siguien-
tes fases 1) el cdliz, la corola y los radi: forman una
plataforma Las anteras giran sobre su msercién al
filamento y se disponen perpendiculares al ¢je flo-
ral, por encima de la corona No lo hacen simulténea-
mente, pero al cabo de 15' aproximadamente, las 5 se
hallan en esa posicién Los estilos, paralelos al eje
floral en el momento de apertura, se inclinan hasta
quedar horizontales, con los estigmas por encima de
las anteras El porcentaje de aziicares totales del
nectar es 46,5 (s = 2,6, n = 5), la concentracién de
hexosas es 1000 mg/dl (n = 5) La fase 1 queda
definida como “flor con los tres estigrnasen descen-
so por encima de las anteras” 2)Fig 3 A los estilos
permanecen paralelos a los filamentos estaminales
muentras los estigmas alcanzan la altura de las
anteras (Fig 3 C) A veces los estilos se inclinan
atin mds, quedando en posicion oblicua con respec-
to al eje floral y los estgmas por debajo de las
anteras El porcentaje de azicares totales del nectar
es 34,9 (s = 2,9, n = 4), la concentraci6n de hexosas
es 1000 mg/d! (n = 3) Debido a que los estilos no
siempre se mueven sincrénicamente, se defimd esta
fase como “al menos un estigma a la altura de las
anteras o por debajo de éstas” 3)Fig 3 B, D los
estilos se levantan progresivamente hasta quedar
paralelos al egje floral T.os estambres inclinan sus
filamentos Los radit, la corola y el cdliz prerden
turgencia y se incurvan El porcentaje de azicares
totales del néctar no pudo ser registrado para esta
fase porque en ese momento del dia no habia luz
natural m se disporua de luz artificial suficiente-
mente intensa para la lectura en el refractémetro
La concentracion de hexosas es 2000 mg/dl (n=2)

Esta fase fue definida como “los tres estigmas en
ascenso por encima de las anteras”, diferencidndo-
se de la fase 1 por los cambios ya descriptos del
perianto, radu y estambres

Los estigmas estdn receptivos en todas las fases, y
el burbujeo con peréxido de mdrégeno es mds -
tenso en la fase 2 Al dia siguiente la flor esté cerra-
da, generalmente con los tres estigmas por fuera de

los ciclos estériles mcurvados Los estigmas cam-
bian su color a ohiva claro en los dias sucesivos El
perianto, la corona y el androceo persisten s1 hubo
fecundacitén

Conforme ascendia la temperatura y disminufa la
humedad, las flores en fase 1 cambiaban a fase 2,
aproximadamente a las 18 hs (Fig 4} Asimismo,
conforme descendia la temperatura y aumentaba la
humedad, las flores en fase 2 pasaban a fase 3,
generalmente entre las 19y 20 hs S1las fluctuacio-
nes de estos pardmetros se producian més tempra-
no, las flores se cerraban el mismo dia de iniciada la
antesis (cfr dia 24 vs los restantes, Figs 4 y 5) En
los dfas de temperatura mds alta y menor humedad,
los cambios de fase ocurrian antes (cfr Figs 4y 3)
El dia 21 estuvo nublado y llovié de 13 30 a 14 hs,
por lo que el cambio de fases se demoré notable-
mente (Fig 4)

Algunas flores que presentaban estigmas peque-
flos, pardos, y otras con estigmas aparentemente
normales, mantenian durante todo el dia los estilos
paralelos o formando dngulo agudo con el gje floral,
por encima de las anteras (Fig 4)

Néctar laFig 4 muestrala influencia de las remo-

cilones En la primera extraccién se detecté un maxi-
mo (excepto el dfa 25) A las 17 hs el volumen fue
menor Entre las 19 y 21 hs fue 1gual o mayor al de las
17 hs, s6lo el dia 25 superd a la primer extraceién
Después de las 21 hs, el volumen fue inferior a las
extracciones anteriores Diariamente se producia un
descenso en el porcentaje de azicares totales a lo
largo de la antes:s, entre 50 y 30% (F1ig 4) Los
factores meteorolégicos no afectaban estas vana-
ciones {(cfr dfa 21 vs elresto, Figs 4y 5)
Segin la Fig 6, la secrecién es continua, mayor
entre las 14 y 17 hs S1 se compara con la curva de
extraccién, el volumen total es menor, por lo tanto la
tasa nstantdnea de produccién es mds veloz cuan-
do se realizan remociones

IIT Viswantes florales legitumos (Fig 7)

Hymenoptera

Xylocopa {(Anthophoridae, Xylocopim), “abe-
jorros” las hembras de tres especies (X ordinaria
Smith, X migrocincta Smith y X august: Lepeletier)
visitaron las flores X ordinarnia y X migrocincra
visitaron todas las fases florales diana y frecuente-
mente Individuos de X august: visitaban general-
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Fig 3 - Fases florales. A" floren fase 2 B flor en el final de 1a fase 3, con algunos radun comidos C-D esquemas
correspondientes & A y B, respectivamente, o, operculum, p, palt, r, radu El patrén de coloracién de la corona no se
detalla en B debido a que no sufre cambios durante la antests De Amela Garcia 1

mente flores en fase 2, se aferraban a los radu con las
patas, y con las prezas bucales separaban el
operculum del himen, tocando las anteras y los es-
tigmas (que estaban a la altura o por debajo de
éstas) con el dorso de la cabeza y del térax (la altura
mdxima de este 1iltimo comncide con el espacio entre
Tas anteras y los rad) (Tabla 1} A veces se movian
describiendo un semicirculo, rozando otras anteras
y estigmas Generalmente los individuos de X' ordl
narig y X augustr no trafan polen en la cabeza vy el
térax cuando arribaban a las flores, en cambio aqué-
llos de X nigrocincta st

En cada visita a una planta exploraban o mspec-
cionaban todas las flores, hibando en 10 6 mis

Varios mdividuos de X ordinarnia y X nigrocincta
después de libar se impiaban el polen transferido,
con ambas patas I al mismo tiempo, quedando una
linea longitudinai de polen en el centro del térax
Realizaban esta tarea sobre las flores o plantas ad-
vacentes Algunos volvian a libar, cubriéndose de
polen otra vez Raramente individuos de Ilas tres
especles mspeccionaban Leorurus sibirtcus L, al-
gunos de X ordmaria también 1nspeccionaban
Solanum chroniotrichum (Bitter) Morton Los dias
12 y 13 X ordinarta exploré antes de que las flores
abrieran Entraron en flores cerradas (antesis tmicra-
da el dia anterior) y también intentaron perforarias
desde fuera El dia 13 se introdujeron en algunas

15
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Fig 6 Néctar Referencias curva con cuadrados= patrén
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flores a punto de abrir separando las piezas del
penianto El dia 17 y los sucesivos, aparecieron algu-
nos ejemplares marcados de X ordmmariay X
mgrocmcta Un individuo de X ordinaria visité la
planta durante varios dias, méds de una vez cada
jornada Individuos de X nigrocinctay X augusti
desplazaban a X ordinaria

Centris spp (Anthophoridae, Centridimi) ma-
chos y hembras de Centrnis sp v C farsata Smith
visitaron las flores en todas las fases florales, sin
preferencia por alguna Se posaban sobre 1a corona
y rozaban las anteras (v los estigmas que estaban a
la altura o por debajo de éstas) con el dorso del
térax, al inclinarse para separar el operculum, aun-
que Ia altura mdxima del torax es menor que el espa-
c1o entre las anteras y los radu (Tabla 1) General-
mente exploraban o libaban una o dos flores por vez
Individuos de C tarsata volaban bastante tiempo
en zig-zag frente a flores cerradas o ablertas El
ejemplar de Centris sp marcado regresé solamente
una vez ¢l dfa 18 Los individuos de Cerntris no se
posaban en las flores donde habia uno de Xylocopa
spp . ademds, se retiraban s1 alguno de éstos se

aproximaba

Florilegus melectoides (Smith) (Anthophoridae,
Eucerini) las flores fueron visitadas por un indrvi-
duo sélo un dia Rozaba las anteras (y los estigmas
que estaban a la altura o mds bajos que éstas) con el
dorso del térax, al moverse cuando intentaba sepa-
rar el operculwmn con dificultad, aunque la altura
médxima del térax es menor que el espacio entre las

anteras y los radu ('I'abla 1} Luego recorria la coro-
na describiendo un semcirculo Visitaba aproxima-
damente tres flores por vez No interferia con X
ordmaria s1 estaban en la misma flor

Puloglossa sp (Colletidae) un individuo visitd
la planta sélo un dfa La altura méaxima del térax es
menor gue la distancia entre anteras y corona (Tabla
1) pero rozé las anteras (y los estigmas que estaban
a la altura o por debajo de estas) al libar

Lepidoptera

Sphingidae dos especies visitaron las flores,
s6lo se pudo capturar, 1dentificar y describir el me-
canismo de visita de una (Erinnvis ello L) Las
visitas comenzaban a las 20 10 hs y se registraron en
forma discontinua hasta pasada la medianoche
Libaban aleteando, apoyando las patas T y I sobre
los radu Introducian la espiritrompa entre fos fila-
mentos de las anteras y los del operculum

Aves

Chlorostilbon aureoventrts (Trochilidae} visi-
taron las flores en todas 1as fases florales Libaban
mmtroduciendo el pico entre los filamentos esta-
minaies y los del opercuium, mientras aleteaban sin
posarse, no se pudo observar que rozaran las
anteras n1 los estigmas debido a la rapidez de sus
movimientos pere es probable que lo hagan A ve-
ces libaban mas de una vez la misma flor, aleteando
frente a ella entre hbaciones Visitaban en promedio
10 flores por vez Desplazaban a Centris sp y eran
desplazados por X ruigrociacta

IV Visuantes legittmos y condiciones
meteoroldgicas

Las condictones meteorologicas no parecian
afectar las visitas, con la excepcién del dia 15, en
que el lapso de humedad baja y temperatura alta fue
mayor (T°> 30°C hasta las 23 hs y humedad < 30%
hasta las 20 hs ), la velocidad del viento de 7 km/h, y
sélo hubo 3 especies de visitantes (cfr Figs 5y 7)
El dia 24 fue el mds ventoso (v=10,5 km/h), sin
embargo la diversidad de visitantes duplicé la del
dia 15 Con la puesta de sol (20 hs) finalizaba la
actividad de los visitantes diurnos y comenzaba la
de los nocturnos (Fig 7)
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Fig 7 - Frecuencia de los visitantes florales legitimos
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V Visuantes florales tlegittimos

Coleoptera

Cacoscelts sp (Chrysomelidae, Halticinae) esta-
ban permanentemente sobre la planta, ya que les
sirve de alimento, lugar de cortejo, de limpicza y
oviposicidn (esta dltima se produce en el suelo,
cerca del tallo principal) Frecuentemente varios
individuos estaban en forma simultdnea sobre una
misma flor Tanto machos como hembras permane-
cian bastante tiempo scbre las flores durante Ia
antesis, comiendo la corona, los estambres, estig-
mas, estilos, el ovario y menos frecuentemente la
corola y el cdliz A veces comian dentro de flores
cerradas Tenian polen sobre las patas, el aparato
bucal, y practicamente en todo el cuerpo, debido al
1ntenso merodeo en las flores

Aparentemente no se trasladaban de un indivi-
duo a otro de P mooreana Cuando eran distur-
bados por Xylocopa spp saltaban a la vegetacién
vecina o al suelo, y volvian a la planta

Acanthonycha sp (Chrysomelidae, Halticinae)
eran menos abundantes que la especie anterior, se
encontraban en las partes vegetativas y sobre las
flores (comiendo los radir)

Systena sp (Chrysomehdae, Halticinae) estaban
permanentemente sobre la planta, aunque eran mas
activos de noche Comian los radi, estigmas y esti-
los

Euphoria lurida (Scarabaeidae, Cetomnae)
poco frecuentes, se ubicaban cabeza abajo entre los
palt y el operculum, rompian la base de este y
accedian al néctar Se desplazaban sobre la corona y
perforaban el operculum en mas de un Iugar

Staphylinidae los adultos se hallaban permanen-
temente en las flores, entre 1a base de los pétalos y
radu, sobre los sépalos o entre la base de los sépa-
los y pétalos Habfa varios mndividuos por flor Co-
mian el polen que cafa sobre estos ciclos debido a la
actividad de otros visitantes Sélo una vez se hallé

uno sobre una antera

Lemidoptera

Agraulis vantllae maculosa (Heliconndae,
Ithomunae) acudfan a las flores entre las 10y 20 hs
Empleaban mucho tiempo intentando hibar entre los
palr y la base del operculum

Pieridae visitaban frecuentemente la planta entre

as 16 y las 18 20 hs También se los encontré sobre
flores de muchas otras especies, en gran cantidad
Intentaban hbar del mismo modo que la especie
anterior

Hesperidae un ejemplar visité dos flores un dia
Libaba introduciendo la espiritrompa entre los fila-
mentos del operculum sin contactar anteras ni es-
tigmas

Papihio thoas (Papiliomdae) un individuo visité
la planta el dia 17, mientras lloviznaba, 11b¢ sin con-
tactar anteras ni estigmas

Thecla sp (Lycaemidae) un ejemplar intenté li-
bar el dia 26 a las 19 20 hs

Tanto Agraulis vanillae maculosa como los
Piénidos generalmente se retiraban de las flores
cuando llegaba Xylocopa spp (a veces éstos no se
posaban debido al movimiento de las alas de los
Lepiddpteros)

Sphingidae diurno varios mdividuos libaban en
Morrenta odorata (D1 Torio, com pers ) Uno solo
visité P mooreana el dia 17, cuando estaba nubla-
do y liovia ILibaba al vuelo sin rozar las anteras ni
los estigmas

Microlepidépteros visitaban la planta a partir de
las 20 hs Algunos imfroducian su cspiritrompa en-
tre los segmentos del operculum, sin rozar los ciclos
sexuales, debido a su pequefio tamafio Una especie
la introducfa entre los radu, los palt y la base del
operculum, y por las roturas de este dilimo Ocasio-
nalmente se los veia con el extremo de la cabeza
opuesto al centro de 1a flor A veces parecfan libar
mtroduciendo la espinitrompa entre los segmentos
del operculum

Thysanoptera estaban sobre los sépalos, y en-
tre los pétalos y 1a base de la corona

Blattodea por la noche, cucarachas de una espe-
cie no identificada comian los radii

Hymenoptera

Pseudaugochloropsts sp (Halictidae) vanos
mdividuos mtentaron libar con la cabeza hacia aba-

jo, imntroduciendo el aparato bucal entre los fila-
mentos del operculum, sosteniéndose de éste y del
androginéforo con las patas La altura del térax
(Tabla 1) no era suficiente para rozar las anteras
cuando se posaban sobre 1a corona, pero a causa de
sus movimientos, el polen era transferido al dorso
del térax y abdomen, no se observd que rozaran los
estigmas Visitaban pocas flores por vez, las visitas
a cada una eran prolongadas
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Apis mellifera (Apidae): habia colmenas a unos
100 m de la planta. Cuando visitaban las flores, las
abejas no rozaban los estigmas, y raramente toca-
ban las anteras porque la altura médxima del térax
no es suficiente para rozarlas (Tabla 1). Intentaban
libar con su cuerpo perpendicular a los radii. No
tenfan fuerza para separar el operculum, a veces
introducian el aparato bucal en las roturas de éste.
Ocasionalmente se metian entre corona y pétalos,
recorriendo las flores durante un lapso prolongado,
incluso zonas adyacenties a las mismas. Sus visitas
eran escasas y recorrian pocas flores por vez.

Formicidae: varias especies de hormigas (algu-
nas de ellas pertenecientes al género Camponotus)
caminaban sobre las flores durante las horas de
oscuridad, a veces mordiendo o lamiendo partes
comidas de la corona y del ovario No interferian
con los esfingidos Durante el dia algunas de esas
especies recorrian permanentemente los tallos y
libaban los nectarios extraflorales (del limbo, pecio-
lares y estipulares), espantando o molestando a los
fitéfagos (crisomélidos y orugas de Agraulis
vanillae maculosa) v ala gran cantidad de especies
de Diptera que también los liban.

V1. Pardsitos

De las piezas florales persistentes de 10 ovarios
maduros, 5 presentaban larvas en las cdmaras
nectariferas. Varias flores en las que se encontraron
las larvas tenian las anteras “roidas”; en una estaba
perforada la base del androgindforo, adyacente a la
cdmara nectarifera. Se observaron adultos de
Lonchaeidae oviponiendo en pimpollos medianos

VIL. Interferencias y dafios en las flores y frutos

En varios estigmas se encontraron escamas de
Agraulis vanillae maculosa lLos estigmas, las
anteras y los radii fueron las piezas mas comidas.
La mayor cantidad de dafio ocurrié durante el dia de
antesis y el posterior. En las flores con estigmas
comidos por Cacoscelis sp. generalmente no desa-
rrolla el ovario (Tabla 3).

Frugivoros no dispersores como Gymnetis sp. y
Euphoria lurida (Scarabaeidae, Cetoninae) comian
frutos maduros de P. mooreana Di1lorio (1993) cita
a Dorcacerus barbatus (Coleoptera, Cerambycidae)
realizando la misma actividad. De frutos colecciona-
dos en afios anteriores emergieron ejemplares de
Tephritidae y Drosophilidae (Diptera).

VIII. Transporte polinico

El polen de P. mooreana constituye 90-100% de
la carga de las especies incluidas en la Tabla 2.

DISCUSION

Sistema reproductivo: Passiflora mooreana
maostré un bajo grado de autocompatibilidad cuan-
do se indujo la autogamia, concordando con la
autoincompatibilidad observada por Nishida (1958),
Corbet & Willmer (1980), Chandra (1976), Sazima
& Sazima (1989) y Akamine & Girolami (1957) en
otras especies del mismo subgénero. El mayor ni-
mero de semillas obtenidas de las flores en que se
indujo xenogamia que en las testigo puede deberse
a haber colocado mds polen sobre los estigmas que
el que transfieren los polinizadores.

Escobar (1985) sefialé que P. manicata
(Subgén. Manicata) es autocompatible; sin embar-
g0, esta autora comentd la existencia de “semillas
pequefias” (mds numerosas en las autofecun-
daciones). El presente estudio indica que podrian
ser 6vulos no fecundados. El crecimiento de la pa-
red ovarica resultado de apomixis, autogamia es-
pontdnea, autogamia inducida y geitonogamia, po-
dria constituir una estrategia de la especie para re-
partir la atencién de los frugivoros no dispersores
entre esos frutos falsos (si no son abortados) y los
frutos verdaderos.

Segun la razén P/O, P mooreana serfa xenégama
facultativa-autégama facultativa. La alta auto-
incompatibilidad encontrada (xenogamia obligada),
confirma que muchas especies autoincompatibles
no responden a la clasificacién de Cruden (1977).
Segiin Van der Pijl (1954), de la especializacion entre
abejas y flores resulta una polinizacién maés eficien-
te con menos pérdida de polen. Quiz4s la baja rela-
cién P/O esté relacionada con la transferencia efi-
ciente que parece realizar Xylocopa spp., y no resul-
ta necesaria una gran produccién de polen.

Patrdn de coloracidn. en el espectro visible, las
numerosas bandas concéntricas de los radii y el
operculum forman una figura que corresponde a la
de gran intensidad de la clasificacion de Barth
(1991); sin embargo, en el espectro UV las 3 bandas
concéntricas (desde el centro hasta los bordes: ne-
gra, blanca, gris) forman una figura de baja intensi-
dad. Este autor indicd la preferencia de los hime-
népteros por este tipo de figuras mientras resalten
del fondo. Estos patrones constituyen las guias de
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Tabla 1.- Visitantes diurnos con probabilidad de contacto nototribo Medidas clave en la transferencia de
polen (en mm) N = niimero de observaciones individuales; F2 = fase 2, E1 = estigmas en fase 1; E2 =

estigmas en fase 2.

Medidas de los visitantes florales N
Longitud del cuerpo Altura del térax

Xylocopa ordmaria 19,5 + 1,0 7.2 0,5 4
Xvlocapa rgrociacta 21,7 £ 0.6 7.5 x0,5 3
Xylocopa august 20,0 £ 0,0 80x+00 2
Centris sp 11,7« 1,5 4,2 +0,3 3
Centris tarata 128 = 1.9 5703 3
Flordegus melectowdes 6,0 5.0 1
Ptiloglossa sp 18,0 6,0 1
Pseudaugochloropsts sp 85«10 27 +03 4
Apis mellifera 10,010 38+03 3

Medidas de Passiflora mooreana
Longitud de los radn (sitio de aternzaje) 20,3 =14 10
Distancia entre las anteras en F2 y la corona 8,0+ 0,6 50
Dastancia entre la corona y El 142 +2,5 6
Distancia entre la corona y E2 B2 +22 24

néctar, donde el operculum s el indicador del acce-
SO.

Tipo morfolégico* por la presentaciéon de sus
atractivos, las flores de Passiflora son considera-
das como “bowl-shaped” del sistema de Faegri &
Vander Pyl (1979 90). La transferencia polinica a los
visitantes legitimos es nototriba. Las flores de P
mooreana por su morfologia y por el comportamien-
to de Xylocopa spp., quedan incluidas en la caracte-
rizacién de “flores de Xylecopa’™ hecha por Van der
Pijl (1954), si bien reciben otros visitantes que
pueden ser considerados polinizadores; éstos
(Centris spp., Chlorostilbon aureoventris 'y Eri-
nnyis ello) también tienen fuerza y habilidad para
acceder al néctar en forma legitima.

Fases florales' si bien los movimientos estilares
estan influidos por la temperatura y la humedad,
coincidimos con Janzen (1968) en que estos movi-
mientos se encuentran asociados a la actividad de
los polinizadores pero no condicionados por ellos
La suces16n de las fases florales estd influida por los
cambios en la temperatura y la humedad, a diferen-
cia de lo observado por Corbet & Willmer (1980) en
P. edulis La existencia de flores que no descienden
sus estigmas hace que la especie sea funcio-
nalmente andromonoica. Akamine & Girolami (1957)

y May & Spears (1988) también observaron estos
tipos de flores en P. edulis y en P. incarnata, res-
pectivamente.

Néctar: Corbet & Willmer (1980) observaron en
P. edulis (melitéfila) que la concentracién del néctar
se incrementaba desde las 11 hastalas 18 hs , dismi-
nuyendo al dia siguiente Atribuyeron el primer he-
cho a secrecién continua y el segundo a dilucién
por la elevada humedad nocturna En P. mooreana,
las extracciones estimulan la produccién, pero la
concentracién y los volimenes disminuyen a medi-
da que progresa la antesis Percival (1961) detecté
variaciones en la proporcidn relativa de los azicares
del néctar de P. caerulea y P. mollissima, sin aclarar
s11os cambios ocurren a lo largo de la antesis o entre
individuos. Comprobé que este fenémeno estd aso-
ciado con nectarios protegidos. La mayor concen-
tracién de hexosas en la fase 3 de P mooreana seria
indicio de que se produce un cambio en la composi-
cién durante la antesis, resta determinar qué facto-
res inciden en ello.

Visitantes diurnos legitimos. los principales
polinizadores de P mooreana son las 3 especies de
Xylocopa y las 2 de Centris, por su tamafio y activi-
dad al Iibar, y porque actuaban en todas las fases
florales X. august: comenzaba su actividad mads
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tarde. Dado que Xylocopa spp. visitaban muchas
flores de una misma planta, producirian geito-
nogamia, probablemente por eso las flores testigo
produjeron frutos con pocas semillas A pesar de
que las especies de Centris transportaban menos
polen que las de Xylocopa pueden ser buenos
polinizadores dado que visitaban pocas flores por
planta; sin embargo eran menos frecuentes Aka-
mine & Girolami (1957) sefialaron para P. edulis 1a
necesidad de distribuir los ejemplares a corta dis-
tancia en las plantaciones, para obtener fecunda-
cién cruzada. En el drea estudiada ios individuos en
flor se encontraban muy distantes, por lo tanto la
probabilidad xenogamia era reducida, ademads aun-
que los abejorros eran abundantes visitaban flores
de otras especies.

Corbet & Willmer (1980. 664) concluyeron que el
polen de P. edulis es “inaceptable” para X mordax,
pues sefalan que eliminaban gran parte de su cuer-
po quedando sélo una franja en el dorso de la cabe-
za y del térax, que era aprovechado por las plantas
para obtener fecundacién cruzada. El polen de P
moaoreana, por sus contenidos, es nutritivo, y acep-
table para las especies de Xylocopa y Centris
involucradas, ya que se lo encontré en las patas
colectoras, y se deduce que lo utilizan para el apro-
visionamiento de sus nidos. El polen remanente en
el dorso del cuerpo es transferido entre flores

Segun Janzen (1968) los visitantes de P. foetida
fijan la ubicacién de las flores El presente experi-
mento de marcado muestra fidelidad de Xylocopa
spp y Centris spp a la planta El desplazamiento
producido por individuos de Xylocopa spp alos de
Centris spp. no afectaria la polinizacién de P
mooreana, ya que ambos son visitantes legftimos.
A pesar de que la concentracién del néctar no es la
preferida por los colibries segtin Cruden et al.
(1983), la falta de oferta de otras especies segura-
mente condiciond las visitas de C. aureoventris, ya
que estas aves son generalistas (Feisinger, 1990)
Probablemente rozaban las anteras (y los estigmas
en fase 2) con los lados del pico Sin embargo,
producirian geitonogamia, ya que visitaban muchas
flores de la misma planta. Ptiloglossa sp y Flori-
legus melectoides son polimzadores legitimos ya
que rozaban los ciclos fértiles al moverse, y en el
primero se encontrd polen de P mooreana, sin em-
bargo, fueron poco frecuentes.

Factores meteoroldgicos y actividad de los visi-
tantes legitimos. Corbet & Willmer (1980) vieron

que durante los dias nublados la frecuencia de visi-
tas era menor, a diferencia de nuestras observacio-
nes. Los vientos no influyeron la actividad de los
visttantes porque fueron moderados (la velocidad
minima fue de 3 km/h y la méxima de 10,5 km/h) y
porque los insectos grandes como Xylocopa spp.
tienen gran capacidad de vuelo Sélo cuando la
temperatura es muy alta y la humedad muy baja, se
produce un brusco descenso en la diversidad de
visitantes

Visitantes diurnos ilegitimos. Pseudaugoch-
loropsis sp y Apis mellifera actuarian como ladro-
nes secundarios de polen, ya que se impregnaban
accidentalmente el dorso del térax mientras intenta-
ban libar, sin rozar los estigmas. Su comportamiento
no evidencia adaptacién a las flores. El esfingido
diurno no es polinizador debido a que no rozaba
estambres ni estigmas; se supone que es ladrén de
néctar poco frecuente, igual que P thoas y la espe-
cie de Hesperidae.

El resto de los lepid6pteros diurnos y los
microlepidépteros no son ladrones de néctar por-
que no lograban acceder al mismo. La gran afluencia
de A. vanillae maculosa y de piéridos en 1994 po-
drfa deberse a la escasa oferta de néctar en el 4rea,
ya que afios anteriores (con mayor diversidad de
especies en flor) no intentaban libar en P. mooreana
a pesar de haber sido igualmente abundante y de ser
el sitio de oviposicién de A. vanillae maculosa. La
presencia de las mariposas en las flores puede in-
fluir negativamente en la polinizacién cruzada de P.
mooreana al espantar a los visitantes legitimos con
el movimiento de las alas. Las escamas de A.
vanillae maculosa en los estigmas puede reducir la
efectividad de recepcion de polen. E. lurida robaba
polen como consecuencia de su actividad y muy
probablemente néctar a través de las roturas que
practicaba en el operculum.

Visitantes nocturnos: las visitas de los Sphin-
gidae coinciden con la concentracién de néctar pre-
ferida por esta familia (Cruden et al , 1983). La activi-
dad de E. ello y el polen de P. mooreana en su
espiritrompa indican que podria ser polinizador; en
ese periodo la mayoria de las flores se encuentra en
fase 3 Es probable que los estigmas en esa fase
sean rozados cuando el esfingido evierte la espiri-
trompa, depositando el polen transferido por otias
flores, y es asf el dnico visitante capaz de rozarlos
cuando se hallan por encima de las anteras. La im-
portancia de esta especie radica en que polinizaria
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aquellas flores que no fueron fecundadas durante
las horas de luz. Como los abejorros polinizan la
mayoria de las flores, la actividad del esfingido serfa
relevante en las situaciones de baja densidad de
aquéllos (mencionadas por Corbet & Willmer, 1980;
Sazima & Sazima, 1989) debidas a la escasez de
sitios para nidificar, o a interacciones negativas con
otras especies Si bien no transportaban tanto polen
como Xylocopa spp. y Centris spp., alguna visita
no efectiva del esfingido (robo de néctar) no afecta-
ria demasiado, ya que la antesis finaliza en ese
lapso. Habria que observar durante toda la noche y
en un periodo con mas especies que ofrecen néctar
para conocer mejor la actividad de ambos esfin-
gidos, y decidir si esa gran afluencia se da en tales

condiciones o s6lo es un comportamiento oportu-
nista, mencionado para este grupo por Haber &
Frankie (1989).

Interferencias y daiios en las flores y frutos: el
dafio causado por los Blattodea a la corona no seria
importante, ya que durante su actividad las flores se
encuentran en fase 3 o cerradas. Los estigmas de
Fassiflora spp., segiin Heslop-Harrison y Shivanna
(1977) son secos y con papilas unicelulares, ricos en
proteinas Posiblemente constituyen una fuente
proteica para los crisomélidos En las flores con los
3 estigmas comidos por Cacoscelis sp., el desarrollo
del fruto depende de que las flores hayan sido fe-
cundadas antes de sufrir el dafio. Las larvas de
Lonchaeidae probablemente se desarrollan hasta

Tabla 3.- Influencia del dafio producido por Cacoscelis sp. en la produccién de frutos de Passiflora

mooreanda.

Ndmero de flores con
algiin estigma comido

Numero de flores
observadas

Nuimero de flores con el
ovario comido

Nimero de flores con el
ovario crecido

Porcentaje de ovarios
crecidos

20 13

14 70

Tabla 4.- Resultados de los tratamientos aplicados al estudio del sistema reproductivo.

Tratarmentos Niimero de Porcentaje de
pimpollos ovarios crecidos ovarios crecidos semillas sermllas frutos semillas
marcados tofales con semllas por fruto por placenta por fruto

Testigo 40 33 32 47 + 35 24 + 4, n= 34 80 2520
Xenogamia 33 13 13 5164 323, n=28 39 28 + 38
inducida

Autogamia 33 3 1 5+7 3+x1,n=23 3 2%3
nducida

Autogamia 32 1 0 0 0 0 0
espontdnea

Geitonogama 8 3 0 0 0 0 0
Agamospermia 7 2 0 0 0 0 0
algunos dfas después de la antesis. Sus fuentes de ~ CONCLUSIONES

alimento podrian ser el polen y el néctar. El dafio a la
base del androginéforo pudo producirse en la biis-
queda de un lugar para empupar. La destruccién
parcial producida por los crisomélidos (ladrones pri-
marios de polen) y las larvas de Diptera (ladrones
primarios de polen y néctar) actuaria en desmedro
de la eficiencia reproductiva.

Las hormigas constituirian una defensa contra
los insectos herbivoros.

1. P. mooreana es melitéfila, polinizada durante
las horas de luz por Xylocopa ordinaria, X. nigro-
cincta, X. augusti, Centris tarsata y Centris sp., y
probablemente por Chlorostilbon aureoventris.
Resta confirmarse si, durante las horas de oscuri-
dad, Erinnyis ello poliniza aquellas flores en fase 3
que aiin ofrecen néctar.,

2. La antesis dura un dfa, su extensién dependen
de las condiciones meteorolégicas.

25



Darwiniana, 35(1-4) 1998

3 Se distinguieron 3 fases florales. la primera,
dadora de polen; la segunda, dadora y receptora; la
tercera, principalmente dadora. La coexistencia de
flores en fase 2 con flores en fase 1 durante las horas
de luz, y con flores en fase 3 durante la noche, indica
que esta especie ha desarrollado un mecanismo
para obtener fecundacién cruzada aprovechando
distintos visitantes.

4 Las bandas concéntricas en el espectro UV y
en el visible constituyen guias de néctar.

5 El crecimiento de la pared ovérica puede pro-
ducirse sin polinizacién previa.

6. Como ladrones de néctar actuarfan el esfin-
gido diurno, Papilio thoas, la especie de Hespe-
ridae, las larvas de Lonchaeidae, Euphoria lurida y
los lepidépteros diurnos y microlepiddpteros que
acceden al mismo a través del operculum dahado
Como ladrones de polen actuarfan. Apis mellifera,
Pseudaugochloropsts sp, Cacoscelis melanop-
tera, los estafilinidos y las larvas de Lonchaeidae.
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