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SUMMARY

Background and aims: The floral biology of Lantana camara, a native species of
Central and South America and invasive cosmopolitan, still presents poorly-known
and controversial aspects. The aim of this work was to determine the reproductive
system, floral attributes and pollinators in a coastal population of Rio de la Plata.

M&M: The usual methods in pollination biology were employed. The study was per-
formed in Ciudad Universitaria, Ciudad Autonoma de Buenos Aires, Argentina, du-
ring the spring of 2012.

Results: The flowers emit mild and sweet odor by osmophores arranged around the
floral tube entrance, in coincidence with the absorption-reflection pattern in the UV
spectrum. Nectar accumulates in the floral tube, probably secreted by trichomes
situated at the petals base. During anthesis, three floral phases succeed, distinguis-
hed by changes in corolla coloration, aroma intensity, reward quantity and anther
and stigma maturity. The psychophilous flowers were visited by diurnal lepidopte-
rans and by hymenopterans, dipterans and hummingbirds. The highest reproducti-
ve success occurred with free pollination; the self-incompatibility and P/O indexes
showed partial self-compatibility and facultative xenogamy, respectively.

Conclusions: L. camara is capable of successful spontaneous self-pollination, pro-
bably one reason of its global spread. Due to their activity on the flowers, visited
floral phase, pollen load and frequency of visits, only the butterflies Agraulis vanillae
maculosa, Dryas iullia alcionea and Cymaenes sp. would pollinate in this site.

KEY woRDs

Lantana camara, facultative xenogamy, Lepidoptera, reproductive success, floral
phases, UV reflectance pattern, osmophores.

RESUMEN

Introduccidn y objetivos: La biologia floral de Lantana camara L., nativa del Centro
y Sur de América e invasora cosmopolita, tiene aspectos desconocidos y controver-
tidos. El objetivo de este trabajo fue determinar el sistema reproductivo, atributos
florales y polinizadores en una poblacién riberefia del Rio de la Plata.

M&M: Se emplearon los métodos usuales de la biologia de la polinizacién. El estudio
se realiz6 en Ciudad Universitaria, Ciudad Auténoma de Buenos Aires, Argentina,
en la primavera de 2012.

Resultados: Las flores emiten olor leve y dulce mediante osméforos que rodean
la entrada del tubo floral, coincidiendo con el patréon de absorcién-reflexion en el
espectro UV. El néctar se acumula en el tubo corolino, secretado probablemente
por tricomas situados en la base. Durante la antesis, se suceden tres fases florales,
distinguibles por cambios en la coloracion de la corola, intensidad del aroma, can-
tidad de recompensa y madurez de las anteras y el estigma. Las flores, psicdfilas,
recibieron visitas de lepidopteros diurnos, y también de himendpteros, dipteros y
colibries. ElI mayor éxito reproductivo ocurrié con polinizacion libre; los indices de
autocompatibilidad y P/O indicaron autocompatibilidad parcial y xenogamia facul-
tativa, respectivamente.

Conclusiones: L. camara se autopoliniza espontaneamente, probablemente una
causa de su propagacion global. Debido a su actividad en las flores, fase floral
visitada, carga polinica y frecuencia de visitas sé6lo las mariposas Agraulis vanillae
maculosa, Dryas iullia alcionea' y Cymaenes sp. polinizarian en este sitio.

PALABRAS CLAVE

Lantana camara, xenogamia facultativa, Lepidoptera, éxito reproductivo, fases flora-
les, patrén de reflexion UV, osméforos.
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INTRODUCCION

Las verbenaceas poseen una distribucion
principalmente tropical y subtropical, ocurriendo
unos escasos géneros en regiones templadas
(Heywood, 1985). El género Lantana L. incluye
150 especies tropicales en América y Africa, de las
cuales 19 habitan la Argentina (De Marzi, 2006).
Lantana camara L. es nativa de Sur y Centro
América, habiéndose naturalizado en las islas
del Pacifico, Australia, Nueva Zelanda, Africa y
Asia meridional (Morton, 1994; Baars & Neser,
1999; Thorp & Lynch, 2000). En la Argentina,
se distribuye en las provincias de Buenos Aires,
Cordoba, Corrientes, Entre Rios, Formosa, Jujuy,
Misiones, Salta, Santiago del Estero, Santa Fe y
Tucuman (Anton & Zuloaga, 2012). Este taxon
es considerado una de las 100 especies exoticas
invasoras mas daiiinas del mundo segtin la Comision
de Supervivencia de Especies (CSE) de la Unidn
Mundial para la Naturaleza (UICN) (Lowe et al.,
2000), y es reconocida como una amenaza a los
ecosistemas de Australia (Haseler & Kassulke,
1996), las islas Solomon y Vanuatu (Harley, 1974),
entre otros. La invasion de la especie se ve favorecida
por el disturbio de los habitats naturales a través
del incremento de la explotacion forestal (Wells
& Stirton, 1988) y la introduccion de vertebrados
exoticos (Thaman, 1974; Denton et al., 1991;
Fensham et al., 1994). A pesar de los esfuerzos de
manejo, continia siendo un problema (Bhagwat
et al., 2012) en muchas regiones del planeta
(Goncalves et al., 2014), en particular porque en
forma drastica provoca cambios en la estructura
de la comunidad (Sundaram & Hiremath, 2012),
reduciendo la cobertura de forraje, la produccion
de cultivos y la disponibilidad de recursos nativos
(Shackleton et al., 2017). En nuestro pais, se ha
estudiado la dispersion de sus semillas considerando
su caracter invasor (Grilli & Galletto, 2009).

Por otra parte, L. camara es toxica para los
vertebrados y puede causar fotosensibilidad en
ganado vacuno u ovino (Tokarinia et al., 1999;
Matienzo et al., 2003; Brito et al., 2004). Sin
embargo, es utilizada en la medicina tradicional
en Latinoamérica (Hernandez et al., 2003; Rivera
Amita et al., 2004; Carrere, 2006, Hernandez
et al, 2010). Posee terpenoides, esteroides y
alcaloides (Ghisalberti, 2000) que le otorgan a la
hoja propiedades antimicrobianas, fungicidas y
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nematicidas (Chavan & Nikam, 1982; Sharma
& Sharma, 1989; Begum et al., 2000). Ademas,
es empleada como ornamental para cercos vivos
(debido a su facil mantenimiento e inflorescencias
vistosas), como cobertor de suelos en jardineria y
como lena (Singh et al., 1984; Ramirez-Hernandez
etal., 2012).

Lantana camara es un arbusto con flores
dispuestas en cimas umbeliformes, pentameras,
con los sépalos soldados y los pétalos formando
una corola hipocraterimorfa, levemente zigomorfa,
cuyo limbo presenta dos labios esbozados de dos
y tres lobulos, respectivamente, cuatro estambres
didinamos unidos al tubo corolino, anteras de
dehiscencia longitudinal, gineceo supero y dimero.
El fruto es una drupa globular purpura oscuro o
negra, con semillas de 1,5 mm de longitud (Holm
et al., 1977; Troncoso, 1979; Sastri & Kavathekar,
1990).

Respecto de su biologia floral, se sabe que
sus flores son delicadas, de colores vividos y
erectas; la corola forma un margen plano, angosto,
poco disecto y un tubo angosto en el que se
oculta el néctar, con guias de néctar simples, olor
débil, fresco y agradable, anteras fijas y antesis
diurna sin cierre nocturno (Holm et al., 1977).
Durante la antesis, el estigma secreta una sustancia
mucilaginosa y el color de la corola vira del
amarillo al rojo (Mathur & Mohan Ram, 1978;
Valla, 1979; Weiss, 1995; Caroprese Araque et al.,
2011), pasando por el naranja (De Marzi, 2006).
Cada flor constituye una unidad del tipo trompeta y
el tipico patron polinizado por lepidopteros diurnos
(psicofilia) (Faegri & Van Der Pijl, 1979). Ha sido
mencionada como especie blanco de mariposas en
ambientes urbanos de Buenos Aires (Nufiez Bustos,
2008). La especificidad de éstas fue analizada por
Schemske (1976) en base a la comparacion entre
algunas dimensiones de los insectos y de las flores,
si bien no corroboraron el contacto con anteras
ni estigmas asi como tampoco el transporte de
polen. Las mariposas son vectores poco eficaces
en la remocion y deposito de polen debido a los
escasos granos que transportan y a que algunas
exhiben poca constancia floral (Percival, 1965),
incluso hurtan néctar (Wiklund et al., 1979); sin
embargo, comparadas con las abejas, tienden a
volar distancias mayores entre visitas consecutivas
y, por tanto, a transferir polen xenégamo (Herrera,
1987). A pesar de las flores psicofilas de L. camara,
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distintos autores han aseverado que Apis mellifera
la poliniza en forma eficiente en Australia, donde
ambas especies son exoticas (Goulson & Derwent,
2004, entre otros). Por el contrario, Mathur &
Mohan Ram (1978) afirmaron que en India las
mariposas son polinizadores eventuales y que,
en cambio, los trips son regulares, aunque no
corroboraron la transferencia de polen al estigma
por estos ultimos.

En cuanto a su sistema de autoincompatibilidad
no existe consenso. Segun Barrows (1976), bajo
condiciones controladas, L. camara s6lo produce
frutos por polinizacioén cruzada; segiin Mathur &
Mohan Ram (1978), es autocompatible, aunque
necesita ser polinizada por vectores. Neal (1999)
sefiald que en la especie existe autopolinizacion.
Granja Barros ef al. (2001) comentaron que
algunas de las variedades ornamentales son
autoincompatibles.

Ante la falta de claridad y el desconocimiento
sobre algunos aspectos de la biologia reproductiva
de L. camara y debido a la importancia de generar
este conocimiento, ya sea para poder aplicarlo contra
su poder invasivo o para emplearlo para cultivarla
por sus utilidades, el objetivo del presente trabajo
fue la descripcion detallada de las caracteristicas
florales, la determinacion del sistema reproductivo
y el reconocimiento de los polinizadores en una
poblacion de la ribera del Rio de la Plata.

MATERIALES Y METODOS

Area de Estudio. El estudio se llevo a cabo en
una poblacion natural en el Campo Experimental
de la Facultad de Ciencias Exactas y Naturales de
la Universidad de Buenos Aires (FCEyN-UBA), en
la Ciudad Auténoma de Buenos Aires (Argentina)
desde el 17 hasta el 26 de octubre de 2012.

Sistema Reproductivo. Para determinarlo,
se realiz6 un experimento de polinizaciéon
controlada, aplicando los siguientes tratamientos:
autogamia espontanea (inflorescencia embolsada),
autopolinizacion inducida (estigmas polinizados
manualmente con polen autégamo), xenogamia
inducida (estigmas polinizados con polen
alogamo) y polinizacion abierta (control). Para
cada tratamiento se utilizaron 7 inflorescencias
con capullos proximos a la antesis, las cuales se
embolsaron con bolsas de organza, a excepcion

del tratamiento de polinizacion abierta, en que
solamente se rotularon con una etiqueta colgante
del pedunculo. Al mes, se contabilizaron los frutos
y las semillas obtenidos en cada tratamiento y
se calcularon los porcentajes de fructificacion
y llenado de frutos. Con los datos obtenidos se
calcularon los indices de autoincompatibilidad ISI
(Ruiz Zapata & Arroyo, 1978) y éxito reproductivo
relativo (ERR), calculado como cantidad de flores/
cantidad de frutos x cantidad de ovulos/cantidad
de semillas para cada tratamiento (Dafni, 1992).
Ademas, se calculd el estimador P/O (Cruden,
1977), para lo cual se fijaron capullos proximos a
la antesis y se contaron los 6vulos y los granos de
polen, éstos ultimos con camara de Newbauer.

Caracteres florales. Para determinar las
fases florales, se observaron los cambios en 20
inflorescencias de cinco plantas distribuidas en tres
parches durante cinco dias. Se analizé el estado
de maduracion de las anteras, la receptividad
estigmatica y los atractivos florales (color, olor,
néctar y polen). El estado de maduracion de las
anteras se determind segun el grado de dehiscencia
y, una vez abierta, se registr6 la presencia/
abundancia de polen en las mismas. La receptividad
estigmatica se evaluo segin el método de Osborn
et al. (1988), para lo que se colocd una gota de
peroxido de hidrogeno sobre el estigma libre de
polen, considerando positiva la reaccion al observar
burbujeo. Se comparé la coloracion de la corola
con la carta de colores de Kelly (1965). Ademas, se
registrd el patron de reflexion UV mediante el uso
de un filtro Kodak 18 A con una camara fotografica
réflex manual Pentax K-1000.

Para detectar las piezas productoras de aroma,
a dos flores de cada color se les separaron las
piezas, las cuales se colocaron en frascos de vidrio,
que se cerraron herméticamente. Tras 1 hora, se
realizd una prueba olfatoria con siete personas.
La intensidad se valord en una escala de 1 a 10,
siendo el valor 1 el menos intenso, y se calcul6 la
moda estadistica. Ademads, se tifieron 3 flores de
cada estadio con rojo neutro para la localizacion
de osmoforos, y con safranina para la deteccion de
estructuras secretoras.

Para analizar el patron de secrecion del néctar,
se embolsaron tres grupos de capullos con bolsas
de organza y, cuando abrieron, se midi6 el volumen
de néctar cuando alcanzé cada grupo cada una
de las fases. Para ello se extrajo el néctar con
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capilares de 0,5 mm de diametro, se midi6 la altura
alcanzada por el néctar en el capilar y se calculo el
volumen con la formula del cilindro. Ademas, se
registro la concentracion de azucares totales con un
refractometro de mano.

Se determinod la predominancia de reservas del
polen fresco sometiendo los granos por 5 minutos
a 3 tratamientos: agua destilada (control), Sudan
IV (deteccion de lipidos) y Lugol (deteccion de
almidon), observandose con microscopio Optico
la reaccion respecto del control. Una vez conocida
la reserva principal, se determiné la viabilidad
de los granos de polen por el método de reservas
principales (Amela Garcia, 1999) en flores al inicio
y al final de la antesis: se tifieron granos de polen
con una gota de Lugol y, luego de unos minutos,
se observo al microscopio Optico. Se contabilizo la
cantidad de granos viables y se calculo el porcentaje.

Visitantes florales. Se registré la visita
de animales a las flores (identidad, frecuencia,
duraciéon y comportamiento) cada hora, de 8 a
19 horas, durante los dias 17, 18, 24 y 25 de
octubre en 10 plantas. Se capturaron ejemplares
representativos para la determinacion taxondmica
y el analisis de la carga polinica; esta ultima se
procesd mediante microacetdlisis (Genise et al.,
1990), observandose con microscopio optico y
con el microscopio electronico de barrido Zeiss
Supra 40 FESEM del Centro de Microscopias
Avanzadas (FCEyN, UBA). Para poder identificar
los granos de polen transportados por los visitantes,
se recolectaron ejemplares de herbario de las
especies con posible polinizacion biodtica alrededor
de los parches principales de L. camara para la

confeccion de preparados de polen de referencia
mediante acetdlisis (Erdtman, 1952). La funcion
de cada visitante se categorizo en base al transporte
de polen y a su actividad en las flores acorde con
Inouye (1980): hurtador, ladrén, polinizador. Una
vez reconocidos los polinizadores, la importancia
relativa de cada uno se considerd en base a su
frecuencia.

Condiciones meteorologicas. Se registraron
a través de los informes diarios de la Estacion
Meteorologica Automatica Ciudad Universitaria
(DCAO, FCEyN, UBA), ubicada en el mencionado
campo experimental, con datos actualizados cada
10 minutos.

Analisis estadisticos. A fin de evaluar las
diferencias entre medias, para la viabilidad polinica
se realizo6 un contraste de pares empleando la prueba
t de student; para la produccion de semillas entre los
distintos tratamientos y para la frecuencia de visitas
a las distintas fases florales se usé la prueba de
Kruskal-Wallis y el test de Wilcox para contrastes de
a pares (R Development Core Team, 2009).

REsuLTADOS

Sistema reproductivo. Se obtuvieron frutos con
semillas en todos los tratamientos realizados. Si
bien la mayor cantidad se produjo por polinizacion
libre, reflejandose en un mayor indice ERR (Tabla
1), las diferencias no fueron significativas para los
frutos (K-W = 6,26; P= 0,09), ni para las semillas
(K-W =5,13; P=0,16). El indice ISI fue 0,57 y el
indice P/O 786 + 426 (N = 7).

Tabla 1. Productividad por inflorescencia de L. camara segun los distintos tratamientos de polinizacion.

Media porcentual y desvio estandar de la produccion de frutos y semillas.

_ Autogamia Xenogamia Polinizacién
inducida inducida libre
N° de inflorescencias 6 6 5 4
N° de 6vulos 246 244 206 170
N° de flores 123 122 103 85
% de frutos 4+8 6+8 13+£15 25+18
% de semillas 10 £1 161 131 22+ 1
ERR (éxito reproductivo relativo) 0,0016 0,0043 0,0086 0,0320
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Antesis, fases florales y atractivos. En los
capullos proximos a la antesis, las anteras estaban
dehiscentes y el estigma receptivo, éste por debajo
del nivel de las anteras. Una vez abierta la flor, se
sucedieron 3 fases florales: temprana, intermedia
y tardia, con caracteristicas distintivas de color
(Fig. 1), maduracion de anteras, receptividad
estigmatica y produccion de néctar (Tabla 2). La
concentracion del néctar fue 22 % +2 (N=2)y
se hallo en las dos primeras fases, mas abundante
en la primera (Tabla 2). Abrieron 3 + 1 (N= 20)
capullos por inflorescencia por dia. La apertura
de capullos ocurrié principalmente por la mafiana
hasta el mediodia (Fig. 2) y las flores permanecieron
abiertas hasta el dia siguiente, sin cerrar durante la
noche; el promedio de flores abiertas por dia fue 7
+ 0 (M= 20). La cantidad de flores en cada fase fue
bastante variable entre inflorescencias en un mismo
dia en todo momento, evidenciado por los desvios
(Fig. 2). El pasaje de una fase a otra fue mas lento
el dia 18, hallandose flores en fase 2 recién a las 11
hs y sin alcanzar la fase 3 dentro de las horas de luz
de ese dia, a diferencia de los dias 24 y 25, en que
el cambio de fases fue mas homogéneo, hallandose
flores en todas las fases desde las 8 hs (Fig. 2). La
maduracion de la inflorescencia es centripeta (Fig.
1). Seglin la fase en la que se hallaban la mayoria de
las flores de una inflorescencia en un determinado
momento, también se aplicaron los términos
temprana, intermedia y tardia a las inflorescencias.

Se observo un leve contraste entre la entrada
del tubo floral y el resto de la corola, tanto en el
espectro visible como UV (Fig. 1E-F). El olor,
dulce y leve, fue emitido en todas las fases,
mas intensamente en la temprana (Fig. 3A);
en particular, caliz y corola emitieron con mas
intensidad (Fig. 3B). Se detectaron osmoforos en
el limbo alrededor de la entrada del tubo floral,
siendo la intensidad de la tincion mayor en la fase

Fig. 1. Atractivos visuales y olfativos de las flores de
L. camara. A-D: Coloracion en el espectro visible.
A: Inflorescencia en fase temprana. B y C: Fase
intermedia. D: Fase tardia. E-F: Patron de reflexion
y absorcion en el espectro visible (E) y en el UV
(F). G: Osmdforos en una flor en fase temprana. H:
Osmoforos en una flor en fase intermedia.

temprana (Fig. 1G-H). Se encontraron numerosos
tricomas no capitados en el interior de la base del
tubo corolino que se colorearon con safranina. La
principal sustancia de reserva en los granos de

Tabla 2. Fases florales de L. camara. Se indica color de la corola, volumen de néctar por flor (media +
DS, N = 2), dehiscencia de anteras y receptividad estigmatica.

Temprana amarillo anaranjado vivido
Intermedia naranja vivido
Tardia rojo anaranjado profundo

Néctar (pl) Anteras Estigma
45+0,1 Dehiscentes Receptivo
3,7+0,1 Dehiscentes No receptivo

0 Marchitas No receptivo
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Fig. 2. Sucesion de las fases florales de L. camara.
Promedio de flores en cada fase a lo largo de la
antesis en dias con distintos niveles de irradiacion
solar. Por cuestiones de claridad, sélo se graficaron
los desvios positivos.

polen fue almidon. Si bien la viabilidad polinica
fue mayor en la fase temprana comparada con la
tardia (47 £ 17 vs. 43 £ 11), las diferencias en
los porcentajes no fueron significativas (P=1; o=
0,05; N= 3,34 granos).
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Fig. 3. Intensidad del aroma de L. camara. A: Flores
enteras en las distintas fases florales. B: Piezas
florales separadas en la fase de mayor intensidad
de aroma (temprana). Escala arbitraria desde 0
(sin aroma detectable por humanos) a 10 (el mas
intenso). Moda sobre la opinién de 7 personas.

Visitantes florales. Acudieron 14 especies
de visitantes: 13 especies de insectos (cinco
pertenecientes a Lepidoptera, siete a Hymenoptera,
una a Diptera) y un ave (Apodiformes) (Tabla 3).
Los dias 17 y 18 la temperatura fue mas elevada, la
humedad fue mas baja y la irradiacion fue mayor
que los dias 24 y 25 (Tabla 3). Entre los visitantes
observados, predominaron las visitas de lepidopteros,
destacandose Agraulis vanillae maculosa y Dryas
iulia alcionea, con mas frecuencia los dias soleados
(Tabla 3). Las flores en las distintas fases florales
recibieron significativamente diferente cantidad de
visitas (K-W = 22,52; P <0.0001): las flores mas
visitadas fueron las que se hallaban en fase temprana,
seguidas por la intermedia y la tardia (Tabla 4).
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Tabla 3. Condiciones ambientales, fases florales y visitas en los dias de muestreo.

Fechas 17/10 18/10 24/10 25/10 Total
Condiciones meteorolégicas
Temperatura promedio (°C) 17,3 16,8 18,5 20,1 -
Temperatura maxima (°C) 21,3 20,5 24,4 25,9 -
Temperatura minima (°C) 14,7 11,1 12,1 13,1 -
Humedad relativa (%) 68,3 76,8 51,7 60,9 -
Irradiancia Nublado Nublado Soleado Soleado -
Cantidad de flores visitadas
Fase temprana 4 20 171 89 284
Fase intermedia 1 17 13 5 36
Fase tardia 1 4 1 0 6
Total de flores visitadas 6 41 185 94 326
Especies visitantes Numero de visitas
Agraulis vanillae maculosa 33 9 1 14 57
Dryas iulia alcionea 33 37 42 25 137
g Ortilia ithra 17 0 12 9 38
_§' Cymaenes sp. 0 0 11 16 27
Ef Epargyreus tmolis 0 26 2 0 28
Cantidad de visitas de Lepidoptera 83 72 68 64 287
*g Subtotal de especies de Lepidoptera 3 3 ® 4 5
2 Apis mellifera 0 0 2 6
Aff. Halictidae 0 0 0 3
g Aff. Andrenidae 0 0 0 2 2
g Bombus sp. 0 5 6 5 16
% Xylocopa sp. 0 0 2 0 2
Polystes sp. 0 14 3 1 18
Brachygastra lecheguana 0 5 1 1 7
Cantidad de visitas de Hymenoptera 0 24 14 18 56
Subtotal de especies de Hymenoptera 0 & 5 6 7
Cantidad de visitas de Diptera
(Syrphidae) 1 2 ° 0 2
Aves (c;\apr:)ttl:l(ijfzgmc:ees,VICst;zfo:;Itl;:)‘fZ/cidus) 0 2 13 18 33

Se encontrd polen de L. camara sélo en tres de  apidos y véspidos se hallaron granos de polen de otras
las cuatro especies de lepidopteros que transportaban  especies de plantas, en las patas y el abdomen (Fig. 4).
polen (Fig. 4), particularmente en la cabeza, en baja La variacidon principal en las condiciones
cantidad y junto con granos de otras especies. En los  meteoroldgicas fue en la irradiacion. La cantidad

35



Bol. Soc. Argent. Bot. 54 (1) 2019

Tabla 4. Cantidad de visitas de los distintos taxa a flores de L. camara segun las fases florales. Letras

distintas indican diferencias significativas (P = 0,05).

_ Fase intermedia Fase tardia
Agraulis vanillae maculosa 69 6 0
Dryas iulia alcionea 83 14 0
Ortilia ithra 24 1 0
Cymaenes sp. 51 & 0
Epargyreus tmolis 15 2 0
Apis mellifera 10 2 0
Aff. Halictidae 5 0 1
Aff. Andrenidae 5 0 0
Bombus sp. 17 0 1
Xylocopa sp. 0 0 0
Polystes sp. 3 4 2
Brachygastra lecheguana 6 6 1
Syrphidae 6 2 1
Chlorostilbon lucidus 51 1 0
Total 345° 41° 6°

de especies visitantes fue mayor los dias soleados, asi

como la cantidad de visitas de las abejas; en cambio,

la cantidad de visitas de los lepidopteros en dias

soleados fue levemente menor (Tabla 3).

La actividad de los visitantes florales en las flores
se describe a continuacion:

Agraulis vanillae maculosa (Nymphalidae,
Lepidoptera). Solia aparecer de a pares,
aparentemente en cortejo. Realizaba un sobrevuelo
circular sobre la inflorescencia, de hasta 20
segundos, luego se posaba sobre la inflorescencia,
introducia la espiritrompa en una flor y succionaba,
abriendo y cerrando las alas, entre 6 y 10 segundos.

Dryas iulia alcionea (Nymphalidae, Lepidoptera). De
mayor tamafio que los demas lepidopteros citados,
volaba rapidamente. Inspeccionaba, posada con
alas cerradas sobre la inflorescencia, y mas
frecuentemente libaba, con las alas extendidas,
entre 2 y 4 segundos.

Ortilia ithra (Nymphalidae, Lepidoptera). Libaba
solo flores en fase temprana, posandose en las
flores adyacentes a la flor libada.

Cymaenes odilia (Hesperiidae, Lepidoptera).
Ahuyentaba a otros lepidopteros impidiendo que
liben simultaneamente.
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Epargyreus tmolis (Hesperiidae, Lepidoptera).
Inspeccionaba posandose sobre la inflorescencia,
sin evertir su espiritrompa. Luego de libar, solia
permanecer posada en las hojas.

Apis mellifera (Apidae, Hymenoptera).
Inspeccionaba sobrevolando o caminando sobre
la inflorescencia. Al libar no introducia su cabeza
en la corola.

Aff. Andreniidac y Halictidae (Hymenoptera). Se
posaban sobre la corola y, a veces, intentaban
introducir su cabeza dentro de la misma.

Bombus sp. y Xylocopa sp. (Apidae, Hymenoptera).
Inspeccionaban caminando sobre la
inflorescencia. Perforaban la corola y el caliz.

Polystes sp. (Vespidae, Hymenoptera).
Sobrevolaban lentamente las inflorescencias
(aproximadamente 4 por mata). Ocasionalmente
intentaban libar colgadas de las flores.

Brachygastra lecheguana (Vespidae,
Hymenoptera). Sobrevolaban lentamente las
inflorescencias describiendo circulos hasta
posarse sobre las flores.

Syrphidae (Diptera). Se aproximaban lentamente a
la flor y solian retroceder y volver a aproximarse
inspeccionando cada flor de la inflorescencia.
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Fig. 4. Carga polinica de los insectos que visitaron las flores de L. camara y que transportaban polen.

Chlorostilbon lucidus (Trochilidae, Apodiformes).
Visitaron solo flores en fase temprana. Cada
individuo libaba alrededor de 45 inflorescencias
por mata en aproximadamente 10 minutos. Su
actividad fue preponderante al atardecer. Libaron
principalmente las inflorescencias situadas mas
arriba en los ejemplares de mayor porte.

DiscusioN

Sistema reproductivo. Los resultados obtenidos
del experimento de polinizacion controlada son
consistentes con los valores obtenidos para los
diferentes indices calculados. En coincidencia
con Neal (1999), se observd que puede ocurrir
autopolinizaciéon espontanea, aunque el éxito

reproductivo es significativamente mayor cuando
actuan los polinizadores, constituyendo un sistema
reproductivo predominantemente xendégamo. La
hercogamia observada durante este ensayo sustenta
este sistema. El valor obtenido del ISI indica
que es parcialmente autoincompatible. Granja
Barros et al. (2001) aseveraron que L. camara
es autoincompatible: su trabajo se focaliza en
variedades ornamentales, que pueden diferir en
sus mecanismos genéticos de las poblaciones
naturales. Segun el indice P/O estimado, la especie
seria xenogama facultativa, lo cual podria estar
relacionado con su condicion de invasora.

Antesis, fases florales y atractivos. La secuencia
de la antesis de L. camara observada coincidio
con la descripta por Barrows (1976), aunque la
apertura de los capullos comenzé mas tarde que

37



Bol. Soc. Argent. Bot. 54 (1) 2019

lo informado por Granja Barros et al. (2001) y
ocurri6 en menos tiempo. Esto probablemente
tenga relacion con las diferentes condiciones de
insolacion y la influencia de ésta en la actividad
de los polinizadores, ya que la polinizacion es lo
que provoca el cambio de color, como constataron
Mathur & Ram (1978) mediante polinizaciones
manuales. En el presente estudio el dia 18, en que
las flores alcanzaron la fase 2 mas tarde y no pasaron
a la fase 3, estuvo nublado y la frecuencia de visitas
fue mucho menor, en contraste con los dias 24 y
25. La fase temprana presentd el mayor volumen
de néctar y la mayor duracion, en coincidencia
con los resultados obtenidos por Mathur & Mohan
Ram (1978) y Granja Barros et al. (2001), asi
como el tnico estadio de receptividad estigmatica,
reportado también por Mathur & Mohan Ram
(1978). El porcentaje de azucares totales coincide
con los valores registrados por Carrion-Tacuri e?
al. (2012), asi como menor cantidad y ausencia
de néctar en aproximadamente 65% de las flores
naranjas y rojas, respectivamente (Carrion-Tacuri
et al., 2012). El polen conservo su viabilidad a lo
largo de la antesis.

La polinizacion desencadena una rapida sintesis
de antocianinas, las cuales enmascaran a los
carotenoides presentes en la corola, produciendo
los cambios de coloracion descriptos (Mohan
Ram & Mathur, 1984). El cambio de color de
la corola orienta a los polinizadores hacia flores
no polinizadas (Weiss, 1995). En el espectro
UV, el contraste entre el interior del tubo floral
y el limbo constituiria guias de néctar visuales,
indicando a los polinizadores el acceso a la
recompensa, acumulada en la base de la corola,
muy probablemente secretado por los tricomas que
alli se hallaron. La presencia de pelos nectariferos
en la base de la corola en especies de Verbenaceae
es comun (Bernardello, 2007). La tinciéon con
rojo neutro reveld la presencia de guias de néctar
olfativas alrededor de la entrada al tubo floral,
principalmente activas durante la fase temprana.
Anderson & Dobson (2003) observaron que los
componentes exclusivos de la fragancia floral
son vitales en el reconocimiento de recompensas
alimenticias en flores de L. camara para mariposas
de Heliconius melpomene (identificada como
uno de los polinizadores) que realizan su primera
visita a la planta, e interpretaron la coloracion
amarilla como el atractivo secundario que domina
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el comportamiento de estos polinizadores luego
de haber sido recompensados con anterioridad;
en consecuencia, deben reconocer que la corola
roja no presenta recompensa, es decir, mientras
el color seria el atractivo a corta distancia, el olor
seria el atractivo secundario a larga distancia. El
tipo estructural trompeta y el sindrome psicofilo
ya reportado (Faegri & Van Der Pijl, 1979) se
completa con las guias nectariferas olfativas y
visuales encontradas en el presente trabajo.

El largo del tubo evitaria que los insectos
de proboscide muy corta puedan acceder a la
recompensa (Armstrong, 1979), por lo tanto la
especie seria polinizada por insectos de proboscide
suficientemente larga que acuden en busca de
néctar. Los lepidopteros identificados poseen
habitos diurnos (Muthoka & Mananze, 2005), en
coincidencia con la antesis presentada por las flores.
Poseen la vision bien desarrollada y pueden ver, a
diferencia de otros insectos, el rojo y el amarillo,
colores descriptos en las inflorescencias de L.
camara. En general, son atraidos por olores dulces
y frescos (Faegri & Van Der Pijl, 1979). Liban
posados; en este sentido el limbo desarrollado, en
conjunto con el de otras flores de la inflorescencia,
funciona como atractivo secundario y como
plataforma de aterrizaje. Ademas, la persistencia
de las flores que estan finalizando la antesis
sigue contribuyendo a la superficie de aterrizaje
(Faegri & Van Der Pijl, 1970; Weiss, 1991). En
concordancia con los reportes previos, numerosos
visitantes florales utilizaron las flores adyacentes
a la flor a la cual iban a buscar recompensa como
superficie de aterrizaje.

Visitantes florales. De los visitantes observados,
Agraulis vanillae maculosa, Dryas iullia alcionea
y Cymaenes sp. resultaron los polinizadores
principales, siendo el primero el que mayor carga
polinica de L. camara transporto y el segundo el que
mayor numero de visitas realizo. A su vez, el tiempo
de forrajeo por inflorescencia, breve en ambos casos
(menor en Dryas iullia alcionea) podria favorecer
la xenogamia. En relacion al polen transportado,
se observo abundante presencia de granos de
otros taxones en Agraulis vanillae maculosa,
sugiriendo que esta especie sobrevuela areas mas
extensas o tiene preferencias mas generalistas.
En los tres casos, la fase floral mas visitada fue
la temprana, y el mayor numero de visitas se
produjo por la tarde, si bien la actividad matutina
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de Cymaenes sp. fue también frecuente. La visita
de Agraulis vanillae maculosa, aparentemente en
situacion de cortejo, podria tener relacion con la
descripcion del sindrome de psicofilia realizado
por Faegri & Van Der Pijl (1979), quienes sefialan
la presencia de aminoacidos en el néctar de las
especies psicofilas como componente esencial de
la dieta de los lepidopteros asociada al cortejo.
Agraulis vanillae maculosa fue mencionada
como visitante floral de L. camara en otros sitios
(Barrows, 1976; Schemske, 1976; Weiss, 1991;
Granja Barros et al., 2001), pero s6lo estos Gltimos
autores corroboraron la transferencia polinica.
Ortilia ithra forraje6 en las flores amarillas y la
actividad se concentro principalmente por la tarde.
Epargyreus tmolis se observd mayoritariamente
en actividades de inspeccion y alimentacion,
mayoritariamente en la fase temprana. Como
ninguna de estas especies transportaban polen de
L. camara, serian hurtadores de néctar. Tampoco se
encontrd polen de L. camara sobre Apis mellifera;
por otra parte, el comportamiento mas frecuente
consistio en la inspeccion y no la libacion; por
lo tanto, seria un hurtador de néctar cuando liba.
Goulson & Derwent (2004) interpretaron que esta
abeja es el principal polinizador de L. camara en
Australia, pero su suposicion se baso en registro
de visitas en relacion a la produccion de frutos,
sin comprobar la transferencia de polen; en el caso
que transfiera polen, lo haria via la proboscide,
al estilo de un lepidéptero, ya que, debido a sus
dimensiones, es la Unica parte del cuerpo que
podria acceder en forma legitima al interior del
tubo floral. Los andrénidos y halictidos registrados
aparentemente libaban, principalmente flores
amarillas, posandose sobre éstas; debido a su
falta de transporte de polen, serian hurtadores de
néctar. Los abejorros Bombus sp. y Xylocopa sp.
no llevaban polen de L. camara, y por los cortes
hallados en la corola de las flores recientemente
visitadas por dichas especies, son ladrones de
néctar. Acorde con estos resultados, Barrows
(1976) enumera varios géneros de Apidae (entre
éstos, Bombus y Xylocopa) como ladrones de néctar
de varios géneros de plantas con corola tubular, los
cuales perforan la corola por debajo de la base de
los estambres, accediendo asi al néctar. Respecto
a los véspidos, tanto Brachygastra lecheguana,
que 1ib6 mayoritariamente flores amarillas, como
Polystes sp., que visitd flores en las tres fases

(mas asiduamente la intermedia), principalmente
inspeccionando, pero no acarrearon polen de L.
camara, serian hurtadores de néctar. Dado que
los sirfidos principalmente inspeccionaron y no
acarrearon polen durante el presente estudio, no
se pueden considerar polinizadores pero tampoco
se pueden sacar conclusiones respecto de otra
funcion. Chlorostilbon lucidus no se pudo capturar
de modo de comprobar si transportaba polen de
L. camara, pero probablemente lo haga en su
lengua, inica parte que puede contactar los ciclos
reproductivos, ocultos en la corola, al introducirla
en ésta.

CONCLUSIONES

Las caracteristicas de psicofilia estan bien
representadas por las flores de L. camara, que,
agrupadas en inflorescencias densas y virando
del amarillo al rojo, pasando por el naranja, y
exhibiendo guias de néctar simples en los espectros
UV vy visible, son polinizadas mayoritariamente
por mariposas, que transportan el polen en la
proboscide o regiones proximas a ésta. La poca
carga polinica transportada por esta clase de
vectores estaria compensada por las numerosas
visitas de los polinizadores y por la capacidad de
autopolinizacién espontanea.

Aunque el indice de autocompatibilidad indico
autocompatibilidad parcial y el indice P/O predijo
xenogamia facultativa, el mayor éxito reproductivo
se alcanzo6 con polinizacion libre. El experimento
reproductivo demostrdé que L. camara presenta
capacidad de autopolinizarse espontaneamente,
siendo ésta, probablemente, una de las causas de su
propagacion global.
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