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RESUMEN

La biologia floral, polinizacion, eficiencia reproductiva y sindromes de dispersion de
23 especies de plantas de una isla coralina localizada al nor-oeste de Venezuela (Cayo Bo-
rracho, estado Falcon) fueron estudiadas en condiciones naturales. Esta caracterizacion per-
miti6 analizar desde el punto de vista reproductivo una comunidad vegetal establecida bajo
condiciones de relativo aislamiento geografico. En ocho de las especies la relacion fruto/
flor también fue evaluada en un area de tierra firme (peninsula de Paraguand) con fines com-
parativos. Las plantas de Cayo Borracho son predominantemente hermafroditas, con flores
pequeiias (< 1 cm de largo), de formas abiertas y colores palidos. La fauna antofila esta repre-
sentada por pocas especies de insectos generalistas, principalmente dipteros y hormigas. La
fecundidad relativa fue menor a 50% en la mayoria de las especies de plantas; no obstante,
solo en tres especies la produccion natural de frutos fue significativamente menor en la isla
con relacion a tierra firme. La relacion polen/dvulo de las especies estudiadas corresponde
con sistemas xendgamos, aun cuando muchas de estas especies han sido reportadas como au-
tocompatibles y autogamas. La dispersion de semillas es principalmente hidrocora; la baja
asignacion de biomasa y la alta capacidad de flotacion de la mayoria de las didsporas favore-
cen el transporte pasivo a través de las corrientes marinas, incluso en especies con frutos zo-
ocoros. Dada la escasez de polinizadores y las condiciones climaticas extremas, la baja espe-
cificidad en los sistemas de polinizacidn, la presencia de sistemas de autocompatibilidad y la
alta capacidad de dispersion de semillas constituyen los principales atributos reproductivos
que les permiten a las especies de plantas de Cayo Borracho, asi como ocurre en islas ocedni-
cas, permanecer con cierto aislamiento geografico.

Palabras clave: Biologia floral, Falcon, frutos, polen-6vulo, polinizacion, semillas, sindro-
mes de dispersion

ABSTRACT

The floral biology, pollination, reproductive efficiency and dispersal syndromes of
23 plant species comprises the flora of a coral atoll located at the Venezuelan nor-west-
ern region (Cayo Borracho, Falcon State) were studied in natural conditions. This charac-
terization allowed to analyze the reproductive biology of a plant community established
under conditions of relative geographic isolation. Natural fruit set was also evaluated for
eight plant species on the mainland (Paraguana Peninsula) with a comparative purpose.
Cayo Borracho plant species were predominantly hermaphrodite, with small flowers (<1
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cm long), opened forms and pale colors. The anthophyllous fauna was represented by a few
generalist and unspecialized insect species, mostly dipterans and ants. The majority of the
plant species showed values of relative fecundity less to 50%; nevertheless, only in three
species, fruit set was significantly lower on the island than on the mainland. Pollen/ovule
ratios corresponded with xenogamous systems for plant species studied, even though many
of these species have been reported as self-compatible and autogamous on the mainland.
Seed dispersal was hydrochorous in most of plant species. Low biomass allocations and
high floatability of most diaspores allow passive transportation by sea currents, even in spe-
cies that produce zoochorous fruits. Low specificity pollination systems, occurrence of self-
compatibility systems and high seed dispersal ability represent the most important repro-
ductive attributes in plant species under the pollinator unpredictability and extreme climatic
conditions in the coral atoll, such as in the oceanic islands.

Key words: Dispersal syndromes, Falcon, floral biology, fruit, pollen-ovule, pollination, seed

INTRODUCCION

En comunidades insulares de angiospermas la reproduccion sexual consti-
tuye uno de los principales obstaculos para la sobrevivencia a largo plazo de las
especies. La composicion de la fauna polinizadora en este tipo de habitats decrece
a medida que aumenta la distancia de la fuente continental y esto resulta en muy
poco movimiento de polen entre individuos (MacArthur & Wilson 1967; Feisin-
ger et al. 1982; McMullen 1987, 1993; Elmqvist ef al. 1992; Barrett 1998; Ander-
son et al. 2001; Bernardello et al. 2001). En especies con separacion espacial o
temporal de las funciones sexuales, autoincompatibles, dioicas y/o con sistemas
de polinizacion especialistas, esta situacion puede afectar considerablemente el
éxito reproductivo. Por lo tanto, si los factores de dispersion no son limitantes,
caracteristicas tales como el hermafroditismo, la autocompatibilidad genética y
las adaptaciones florales que promuevan la visita de un grupo variado de agentes
polinizadores, pueden facilitar el establecimiento de las especies de plantas en ha-
bitats ubicados mas alla del area de distribucion de sus polinizadores habituales
(Barrett 1998; Traveset et al. 2009).

La autocompatibilidad y la autogamia representan los sistemas reproduc-
tivos mas frecuentes en las especies de plantas de las islas oceanicas de los Ga-
lapagos (a 800 km de Ecuador) (McMullen 1987, 2007, 2009, 2011; Nielsen et
al. 2003; Philipp et al. 2004) y Juan Fernandez (a 667 km de Chile) (Bernardello
et al. 1999, 2001; Anderson et al. 2001) y han sido asociadas a la baja diversidad
de visitantes florales en estos habitats (McMullen 1993; Anderson et al. 2001;
Bernardello et al. 2001). Bajo situaciones de colonizacion, la principal ventaja
del sistema autdgamo consiste en que elimina la necesidad de un segundo indivi-
duo para que ocurra la polinizacion y al mismo tiempo produce cierta cantidad de
progenie con caracteristicas de adaptacion a las condiciones ambientales simila-
res a las de la planta madre, aun cuando este obstaculo también puede ser supera-
do por propagacion vegetativa o individuos multifloros (geitonogamia) si existen
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agentes polinizadores. Algunas caracteristicas comunes en las plantas autégamas
incluyen la presencia de flores de pequefias dimensiones y la disminucion en el
numero de granos de polen por 6vulo (relacion P/O) (Cruden 1977), esto debido a
que la inversion de recursos en estructuras sexuales masculinas y en estructuras de
atraccion a los polinizadores es reducida como resultado de la mayor eficiencia en
la transferencia del polen, con lo cual aumenta la produccion de frutos y semillas
(Charlesworth & Charlesworth 1987; Brunet 1992).

En general, la ausencia de estructuras florales complejas y la reduccion en
tamafo de las mismas son caracteristicas comunes de las floras insulares (Lloyd
1985; Webb & Kelly 1993; Barrett 1998; McMullen 1999; Anderson et al. 2001;
Bernardello et al. 2001; Abe 2006; Traveset et al. 2009; Kaiser-Bunbury et al.
2009). Este patrén en muchos casos es el resultado de la seleccion a la que estan
sometidas las especies de plantas durante el establecimiento en hébitats de polini-
zadores poco especializados. Sin embargo, también puede evolucionar de forma
autonoma, tal como ha sido propuesto para varias especies de Nueva Zelanda (a
2000 km de Australia) cuyas flores son relativamente inconspicuas comparadas
con sus parientes continentales proximos (Lloyd 1985; Webb & Kelly 1993). Al
igual que la arquitectura floral generalista, los caracteres florales aneméfilos estan
altamente difundidos en la flora de Nueva Zelanda (Thornton 1971; Webb & Kelly
1993), asi como también en las islas oceanicas de Hawai (a 3000 km de EEUU)
(Thornton 1971; Weller et al. 1998), Ogasawara (1000 km de Japén) (Abe 2006)
y Juan Fernandez (Anderson et al. 2000, 2001; Bernardello et al. 1999, 2001). En
el archipi¢lago Juan Fernandez, la presencia de caracteres zoofilos en especies ac-
tualmente polinizadas por el viento sugiere que esta condicion pudo haber surgido
durante la evolucion como consecuencia de la falta de medios alternativos de po-
linizacion bidtica (Anderson et al. 2000, 2001; Bernardello et al. 2001). La expan-
sion o adopcidn de caracteristicas florales que promuevan el transporte de polen a
través del viento o de agentes politropicos resulta entonces una ventaja adaptativa
en ambientes aislados que presentan impredecibilidad de polinizadores y/o domi-
nancia de agentes de polinizacion bidticos no especializados.

Una elevada capacidad de dispersion de semillas constituye otra ventaja en
estas comunidades que tienden a presentar deficiencias en el flujo de polen zodfilo.
Las adaptaciones dirigidas hacia el uso del agua como principal agente de disemi-
nacion resultan altamente favorables durante los eventos de colonizacion y facili-
tan el establecimiento al maximizar la entrada de genotipos diversos (van der Pijl
1972; Murray 1986; Nakanishi 1988; Bernardello et al. 2006). La ornitocoria a tra-
vés de largas distancias también ha jugado un papel importante en la colonizacién
de islas, especificamente por taxa dioicos (Lloyd 1985; Bernardello et al. 2006);
el predominio de sistemas de polinizacion generalistas y la ganancia en aptitud
biologica de las especies unisexuales con frecuencia han resultado en una tasa de
sobrevivencia mas alta que la de sus contrapartes hermafroditas autocompatibles
(Bawa 1980, 1982a, b; Muenchow 1987).

Si bien las tendencias generales de los sistemas reproductivos de especies
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de plantas insulares han sido previamente examinadas, el interés particular de
este trabajo estuvo centrado en caracterizar reproductivamente la comunidad de
plantas de un pequefio islote situado a corta distancia de tierra firme y determi-
nar cuales son los principales atributos que les permiten a las mismas permanecer
con cierto aislamiento geografico. También fue previsto establecer si los patro-
nes reproductivos de estas especies, que presentan un grado de aislamiento re-
lativamente bajo en comparacion con las comunidades anteriormente descritas,
muestran correspondencia con los encontrados en islas oceanicas. Para ello, en la
presente investigacion se propuso contestar las siguientes interrogantes: 1.- ;jLas
caracteristicas morfoldgicas florales y las clases de polinizadores presentes en la
comunidad de plantas de Cayo Borracho (estado Falcon) corresponden con sis-
temas de polinizacion generalistas y/o anemdfilos?; 2.- jExiste una alta propor-
cion de especies con sistemas de autocompatibilidad y/o autégamas?; y, si existe
una tendencia hacia la independencia reproductiva, ;esta reflejada en la relacion
polen/6vulo de dichas especies?; 3.- ;Los agentes polinizadores y la produccion
de frutos de las especies de plantas son similares a los encontrados en tierra firme
para las mismas especies?; 4.- ;Estan las didsporas adaptadas a la dispersion pre-
dominantemente hidrocora?

MATERIALES Y METODOS

Area de estudio

Cayo Borracho constituye una de las islas pequeias, técnicamente deno-
minadas atolones, que forman parte del Parque Nacional Morrocoy en el estado
Falcon (Venezuela). Comprende 4,5 h de superficie y estd ubicado a 10°58° N,
68°15° O, aproximadamente a 5 km noreste de la poblacion de Chichiriviche, es-
tado Falcon. La pluviosidad en todo el parque varia entre 1000-1100 mm anuales
y presenta una biestacionalidad moderada ya que las precipitaciones tienden a
aumentar hacia los tltimos meses del aflo, especificamente a partir de octubre, tal
como sucede en toda el area ubicada al norte de las costas de Venezuela. La tem-
peratura media anual esta entre 25°y 27,3°C y la humedad relativa es alta en toda
el area, siendo el promedio de aproximadamente 84% (Lopez 1981; Riera 1982;
Steyermark et al. 1994).

La flora de los cayos es uniforme y esta constituida por pocas especies. El
inventario realizado por Steyermark et al. (1994) en los cayos Borracho, Sal, Los
Muertos, Pelon, Sombrero, Pescadores, Boca Seca, Animas, Suanche, Punta Bra-
va, Cayo del Norte y Cayo del Sur, arroja un total de 29 especies de plantas, de
las cuales 23 especies pertenecientes a 15 familias diferentes han sido reportadas
en Cayo Borracho (Riera 1982) y fueron consideradas en el presente trabajo (Ta-
bla 1). Entre las especies que presentan mayor porcentaje de cobertura en el islote
destacan Coccoloba uvifera (42,88%), Conocarpus erectus (26,66%), Rhizopho-
ra mangle (9,16%), Phthirusa stelis (5,81%) y Suriana maritima (5,45%) (Riera
1982). Estas especies, conjuntamente con las gramineas presentes en el area, sue-
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len encontrarse en grupos densos que evitan la erosion eélica de los suelos de los
cayos al servir como fijadoras de las dunas de arena (Steyermark et al. 1994).

De acuerdo con Riera (1982), 1a baja diversidad floristica, la dominancia de
unas pocas especies y la heterogeneidad de las manchas de vegetacion resultan en
cambios muy sutiles en cuanto a estructura y composicion. No obstante, es posi-
ble observar mayor cobertura vegetal hacia las zonas costeras, posiblemente debi-
do a un aumento gradual de arena en la composicion granulométrica del sustrato,
el cual esta constituido principalmente por restos de origen calcareo provenientes
de la erosion fisica del coral por efecto de las mareas.

Biologia floral y polinizacion

El sistema sexual (hermafrodita, monoico, dioico), el color principal y adi-
cional de las flores (guias de néctar, bracteas, estambres llamativos), las dimensio-
nes (largo y didmetro externo) y la forma floral (Faegri & van der Pijl 1979), fueron
determinados en condiciones naturales de campo. Los colores de las flores fueron
establecidos de acuerdo a las categorias propuestas por Ramirez et al. (1990): 1.-
blanco, considerando flores blancas y blanco-amarillentas; 2.- rojo-rosado, con-
siderando flores rojas, rosadas y fucsia; 3.- pardo, considerando flores marrones;
4.- morado, considerando flores morado claro e intenso; 5.- amarillo; y 6.- verde.
Las dimensiones fueron registradas para un total de 10 flores por especie. El largo
de las flores tubulares representa la longitud floral. En el caso de las flores no tu-
bulares, el largo floral representa la medida entre la base del receptaculo y la altura
de los pétalos, estigma o estambres. El didmetro externo es la medida entre apices
opuestos de los pétalos.

La condicion anemofila fue determinada con base en las caracteristicas mor-
fologicas florales (Faegri & van der Pijl 1979). Para 13 de las especies con flores
de apariencia zodfila, los visitantes florales fueron capturados durante tres pe-
riodos diarios de observacion. En todos los casos los agentes se capturaron con
métodos adecuados para su posterior medicion e identificacion. La abundancia
cualitativa del polen transportado (escaso, disperso o abundante) y la posicion de
las cargas polinicas sobre el cuerpo del animal fueron determinadas mediante ob-
servacion directa en microscopio estereoscopico.

La proporcion de todas las interacciones planta-animal que ocurren se cal-
culé dividiendo el nimero de interacciones observadas (I) entre el nimero de inte-
racciones posibles (mn), en donde m representa el nimero de especies de plantas
y n el nimero de especies de animales antdfilos. El valor resultante (C) es definido
como la conectancia del sistema y constituye una medida similar a la ampliamen-
te conocida conectancia de las cadenas tréficas (Jordano 1987). Valores altos de
conectancia reflejan un sistema de polinizacion generalista y valores bajos una
mayor proporcion de interacciones especialistas.

Los niveles relativos de especificidad de polinizadores se estimaron a través
de dos indices (Ramirez 1988) que varian entre 0 y 1 (valores altos indican alto
grado de especificidad de transporte de polen), y describen los sistemas de poli-
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nizacion con base en el nimero de especies visitantes e independientemente de la
abundancia de animales antofilos:

1.- Elindice de especificidad de polinizadores (IEP) expresa la capacidad de
una especie de visitar un determinado numero de especies de plantas simultanea-
mente; la expresion matematica esta dada por 1/N, donde 1 es el agente visitante
y N es el nimero de especies de plantas que visita durante el periodo de observa-
cion. E1 IEP promedio de los visitantes florales de una especie de planta determi-
na el valor promedio de especificidad (VPE) del conjunto de agentes visitantes de
dicha especie.

2.- El indice de polinizacion de la comunidad (IPC) evalta la especificidad
de los sistemas de polinizacion en las especies de plantas; la expresion matema-
tica es dada por IPC = Na/} Xi, donde Na es igual al numero total de especies de
polinizadores registrados en la especie a, y Xi es igual al nimero de especies de
plantas visitadas por el polinizador i.

Los tipos de polinizacion registrados en Cayo Borracho fueron contrastados
con los reportados por Lemus-Jiménez & Ramirez (2003) para las mismas espe-
cies en la planicie costera de Paraguana. Esto se realizo con el fin de comparar de
manera cualitativa los modos de polinizacion de las especies en ambas localida-
des y determinar a través de un coeficiente de coincidencia, la proporcion de cla-
ses de polinizadores comunes.

Sistemas reproductivos y relacién polen-6vulo

La informacién concerniente a los sistemas reproductivos fue registrada en
su mayoria del trabajo realizado por Lemus-Jiménez & Ramirez (2005) en la pe-
ninsula de Paraguana, area de tierra firme cercana al sitio de estudio. Con base en
esto, se establecieron dos categorias de sistemas de apareamiento de acuerdo a la
sexualidad y sistema genético de reproduccion de las especies de plantas: xenoga-
mia, representada por especies dioicas, autoincompatibles y autocompatibles no
autdégamas; y autogamia, representada por especies autocompatibles parcial— o
totalmente autégamas.

La relacion polen-6vulo (P/O) (Cruden 1977) fue calculada para 14 de las
23 especies estudiadas como un parametro adicional a los sistemas reproductivos
previamente reportados por Lemus-Jiménez & Ramirez (2005). Para cada especie,
el numero de granos de polen por antera se estimo a partir de tres preparaciones
compuestas del polen de cinco anteras, de diferentes yemas florales (individuos),
suspendido en una dilucién conocida de acido acético en glicerina (3:1). En cada
preparacion, el nimero de granos de polen fue cuantificado en cinco alicuotas con
un hematocitémetro en un microscopio optico, y se determino el nimero de gra-
nos de polen por antera como el promedio de las tres preparaciones. Finalmente,
el nimero de granos de polen por flor fue estimado multiplicando el numero de
granos de polen por antera por el numero promedio de anteras por flor, el cual se
cuantifico en 100 yemas florales al igual que el nimero de 6vulos por flor. La re-
lacion P/O se calcul6 dividiendo el numero promedio de granos de polen por flor
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entre el numero promedio de dvulos por flor; esta relacion refleja la probabilidad
de que suficientes granos de polen se depositen sobre el estigma resultando en
una maxima produccion de semillas, por lo tanto, mientras mas eficiente resulta la
transferencia del polen (autopolinizacion), la relacion P/O se hace menor (Cruden
1977). En especies monoicas y dioicas la relacion P/O fue expresada a nivel de in-
florescencia, multiplicando el nimero de granos de polen por flor y de évulos por
flor, por el nimero promedio de flores masculinas y femeninas por inflorescencia
respectivamente (n = 100).

Produccién natural de frutos y semillas

El ntimero de flores y frutos fue cuantificado en un minimo de 100 inflores-
cencias e infrutescencias para 15 de las especies estudiadas en Cayo Borracho. La
relacion entre el numero de frutos por infrutescencia y flores por inflorescencia re-
presento la eficiencia natural. Con el propdsito de comparar la eficiencia natural de
las especies presentes en los cayos con aquella de las mismas especies en tierra firme
también se realizé el conteo en material reproductivo de ocho especies provenientes
de la planicie costera de la peninsula de Paraguana. La comparacion estadistica en-
tre la proporcion de frutos producidos por flor en ambas localidades fue realizada a
partir de una prueba de t de dos colas (Sokal & Rohlf 1995) (Statistica 8.0).

El nmimero de semillas totales y abortadas por fruto fue determinado en un mi-
nimo de 100 frutos para 16 especies. Las semillas mal formadas, de tamafio reduci-
do, aplastadas o carentes de embrion fueron consideradas abortadas. La fraccion de
semillas abortadas se calcul6 dividiendo el ntimero total de semillas abortadas por
fruto entre el nimero promedio de semillas totales por fruto. La eficiencia reproduc-
tiva o fecundidad relativa, fraccion de semillas producidas por 6vulos por inflores-
cencia, fue determinada de acuerdo a la expresion propuesta por Ramirez (1992):

Fecundidad relativa = (Semillas totales/fruto — semillas abortadas/fruto) x frutos/infrutescencia
Ovulos/flor x flores/inflorescencia

Los valores porcentuales de la relacion fruto/flor, fraccion de semillas abor-
tadas por fruto y fecundidad relativa fueron analizados entre sistemas sexuales y
sistemas de apareamiento mediante un andlisis de varianza de una via (ANOVA)
aun nivel de significancia de p < 0,05 (Sokal & Rohlf 1995) con el programa Sta-
tistica para Windows, version 8.0. Previo al andlisis se evaluo6 la normalidad en
la distribucion de los datos (Test Shapiro-Wilk) y la homogeneidad de varianza
(Test Levene). Debido a que los datos no tenian una distribucion normal fueron
transformados al arcoseno de la raiz cuadrada de cada fraccion antes del andlisis
(Sokal & Rohlf 1995). Las variables que aun transformadas no cumplieron el su-
puesto de normalidad (fraccion de semillas abortadas) fueron evaluadas a través
de la prueba no paramétrica Kruskall-Wallis (Statistica 8.0). La diferencia entre
los valores promedios de cada andlisis de varianza fue establecida por medio de
analisis a posteriori (Turkey HSD).
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Biologia de diseminacion

Los frutos y semillas de 16 de las especies estudiadas fueron caracterizados
morfoloégicamente, incluyendo las dimensiones, peso y adaptaciones para la di-
seminacion tales como flotabilidad, vistosidad, pulpa carnosa o arilo graso; esta
ultima fue detectada mediante reconocimiento con la prueba Sudan III. Con base
en esto y las observaciones realizadas en el campo se determinaron los sindromes
de dispersion, tomando en cuenta los criterios de van der Pijl (1972).

Las dimensiones (largo y ancho) fueron medidas en 20 frutos y 20 semillas
por especie; y el peso seco en 40 frutos y 40 semillas de cada especie, colocando las
muestras frescas en una estufa a 60°C hasta peso constante. Los valores promedio
de peso de frutos y semillas fueron analizados entre sistemas sexuales y sindromes
de dispersion mediante la prueba no paramétrica Kruskall-Wallis (Statistica 8.0).

La capacidad de flotacion fue determinada colocando un ntimero conocido
de las didsporas en un recipiente con agua durante treinta dias, registrando se-
manalmente el tiempo y numero de unidades que permanecian flotando. El valor
acumulativo de las diasporas flotantes por unidad de tiempo sugiere la posible efi-
ciencia del agua como agente unico o complementario de dispersion.

RESULTADOS

Biologia floral y polinizacién

Los sistemas sexuales y las caracteristicas florales de la flora de Cayo Borra-
cho estan resumidos en la Tabla 1. E1 69,56% de las plantas son hermafroditas y esta
proporcion fue mayor en arboles, arbustos y hierbas, seguida de los sistemas monoi-
co (21,73%) y dioico (8,69%) (Fig. 1). Las flores son predominantemente pequenas
(<1 cm de largo) (Fig. 2), de formas abiertas (plato o tazon) (n = 15; 65,21%) y co-
lor blanco (n=11; 47,82%).

La proporcion de especies anemofilas es igual a 17,39%. Las visitas flora-
les en 13 de las especies zodfilas fueron realizadas por 10 especies de insectos de
0,2-0,9 cm de longitud, pertenecientes a los 6rdenes Himenoptera, Diptera, He-
miptera y Lepidoptera (Tabla 2). La relacion especies visitantes/especie de planta
(0,76) tiende a la asimetria ya que el numero de visitantes florales fue menor que
el numero de especies de plantas a ser polinizadas. No obstante, la mayoria de las
interacciones registradas en las especies de plantas fueron efectuadas por tres es-
pecies de insectos generalistas (IEP < 0,25) (Diptero NI sp.1, Dorymyrmex sp. 'y
Camponotus lindigi) con escasas cargas de polen (Tabla 3).
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Fig. 1. Distribucion de frecuencias de los sistemas sexuales y formas de vida de las plantas
estudiadas en Cayo Borracho (n=23).
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Fig. 2. Clases de tamafios florales de las especies de plantas estudiadas en Cayo Borracho.
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Tabla 2. Grupos taxondmicos y longitud del cuerpo de los visitantes florales, agentes po-
linizadores abidticos, ¢ indices de especificidad (IEP).

Orden Longitud del Especies de plantas  Indices de
Familia cuerpo (cm) visitadas especificidad
Especie X n (%)
Hymenoptera
Halictidae
Dialictus sp. 0,45 2(8,69) 0,50
Vespidae
NI 0,23 2(8,69) 0,50
Formicidae
Camponotus lindigi Mayr 0,48 4(17,39) 0,25
Dorymyrmex sp. 0,38 6(26,08) 0,16
Pseudomyrmex sp. 0,65 1(4,34) 1,00 (SP)
Zacryptocerus clypeatus Fabricius 0,65 1(4,34) 1,00 (SP)
Diptera
NIsp. 1 0,55 10 (43,47) 0,10
NI sp. 2 0,90 1(4,34) 1,00
Hemiptera
NI 0,40 1(4,34) 1,00 (SP)
Lepidoptera
Pieridae
Aphrissa statira Cramer 0,75 1(4,34) 1,00
Viento — 4(17,39) 0,25

NI = no identificada, SP = sin polen

En general, la cantidad de polen transportado por los visitantes florales fue
nula o muy escasa sobre abdomen y extremidades (Tabla 3). Los insectos que trans-
portaban cargas de polen mostraron en su mayoria baja especificidad por las espe-
cies de plantas (IEP) (Tabla 2), del mismo modo que las especies de plantas, con ex-
cepcion de Lantana involucrata, presentaron baja especificidad en sus sistemas de
polinizacion (IPC y VPE) (Tabla 3), aunque cabe destacar que dicha especie es au-
togama (Tabla 1). De acuerdo con los datos anteriores, la estructura de la red de po-
linizacion de la comunidad de plantas de Cayo Borracho esta conformada por una
alta proporcion de interacciones débiles con una conectancia igual a 0,22 (Fig. 3).

La proporcion de clases de polinizadores comunes entre el islote (Cayo Borra-
cho) y tierra firme (Paraguana) fue menor o igual a 0,5 excepto para las especies ane-
mdfilas. La reduccion en el nlimero de 6rdenes de insectos visitantes, y en muchos
casos la ausencia de los mismos, fue la regla para las plantas del islote (Tabla 3).
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Chamaesyce sp.

Coccoloba uvifera

Phthirusa stelis

Lantana involucrata

Euphorbia mesembryanthemifolia

Avicennia germinans

Laguncularia racemosa

1
2
3
4
Heliotropium gnaphaloides 5
6
7
8
9

Erithalis fruticosa

Conocarpus erectus 10

Suriana maritima 11

Hippomane mancinella 12
Sessuvium portulacastrum 13 -

Fig. 3. Matriz de interaccion planta-animal. Las filas representan las especies de plantas y
las columnas las especies de animales antofilos (1 = Diptero NI sp. 1, 2 = Dorymyr-
mex sp., 3 = Camponotus lindigi, 4 = Dialictus sp., 5 = Vespidae NI, 6 = Diptero NI
sp. 2, 7 = Racryptocerus clipcatus, 8 = Pseudomyrmex sp., 9 = Hemiptero NI, 10
Aphrissa statira).

Sistemas reproductivos y relacion polen-6vulo (P/O)

De acuerdo con lo reportado en la peninsula de Paraguana para 13 de las espe-
cies estudiadas, un alto porcentaje de dichas especies presenta al menos autocompa-
tibilidad parcial (n=8; 61,53%), y de éstas 38,46% (n = 5) son parcial o totalmente
autdgamas (Tabla 1). Sin embargo, la relacion P/O fue alta para la mayoria de las
especies (> 2000), lo cual cataloga a estas plantas, siguiendo el criterio de Cruden
(1977), como xendgamas obligadas; y en el caso de Heliotropium gnaphaloides,
Lantana involucrata, Waltheria indica y Suriana maritima, que presentaron meno-
res valores P/O, como xenodgamas facultativas, es decir, que pueden presentar auto-
polinizacion en ausencia o en adicion a la polinizacion cruzada (Tabla 4).

Produccion natural de frutos y semillas

La produccion natural de frutos por flor fue superior a 0,5 en la mayoria de las
especies de Cayo Borracho (Tabla 5). En contraste, la fraccion de semillas produci-
das por 6vulos por inflorescencia (fecundidad relativa) resulté mucho menor (Tabla
6). La comparacion estadistica revela que entre las variables analizadas, unicamen-
te la fecundidad relativa mostré diferencias significativas entre sistemas sexuales,
siendo ésta mayor en plantas monoicas que en plantas hermafroditas (Tabla 7).
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Tabla 5. Produccion natural de frutos por flor de 15 de las especies estudiadas en Cayo Bo-
rracho (CB) y comparacion estadistica (p) con la proporcion de frutos producidos
por las mismas especies en la Peninsula de Paraguana (PP).

Especie Flores/ Frutos/ Produccion de frutos
Inflorescencia  Infrutescencia por flor

X +DE X +DE CB PP p
Avicennia germinans 22,6 £16,5 8,4+49 0,37 0,49 0,0002
Chamaesyce sp.* 1,0+0,0 0,7+0,4 0,70 ND
Coccoloba uvifera* 133,1£113,0 29,1+£24,6 021 ND
Conocarpus erectus 46,5+ 8,6 46,085 0,98 0,98 1 (ns)
Erithalis fruticosa subsp. fruticosa 26,2+ 11,7 8,7+8,3 0,33 ND
Euphorbia mesembryanthemifolia® 1,0+ 0,0 0,8+0,3 0,82 0,80 0,80 (ns)
Fimbristylis cymosa 521,1+183,7 313,6 £154,9 0,60 ND
Heliotropium gnaphaloides 12,6 +£2,6 93+2,6 0,74 0,96 0,0000
Laguncularia racemosa 111,4+82.8 156 £11,1 0,14 0,37 0,0000
Lantana involucrata 13,7+2,7 82+3,7 0,59 ND
Phthirusa stelis* 37,0+£21,4 11,5+11,5 0,31 ND
Rhizophora mangle 23+£0,7 1,2£0,5 0,51 0,58 0,3089 (ns)
Sessuvium portulacastrum 1,0+0,0 0,8+0,3 0,87 0,56 0,0000
Suriana maritima 22+1,1 13£1,3 0,61 0,57 0,3540 (ns)
Thespesia populnea 1,0£0,0 0,7£0,4 0,75 ND

* Flores femeninas en especies monoicas y dioicas, DE = desviacion estandar, ND = no
disponible, ns = no significativo.

Tabla 6. Produccion natural de semillas por fruto y fecundidad relativa (FR) de 16 de las
especies estudiadas en Cayo Borracho.

Especie Semilla/Fruto  Semillas Fraccion FR

abortadas/Fruto  de semillas (%)

abortadas
X +DE X +DE

Avicennia germinans 1,0+0,0 0,0 0 9,2
Chamaesyce sp. 29+0,2 02+04 0,07 63,0
Coccoloba uvifera 1,0£0,0 0,0 0 21,8
Conocarpus erectus 0,4+0,5 0,0 0 28,3
Erithalis fruticosa subsp. fruticosa 70+1,7 49+23 0,7 10,3
Euphorbia mesembryanthemifolia 29+0,1 0,1+0,3 0,03 76,5
Fimbristylis cymosa 1,0£0,0 0,0 0 60,1
Heliotropium gnaphaloides 2,1£0,3 1,4+0,1 0,66 15,3
Laguncularia racemosa 1,0£0,0 0,0 0 73
Lantana involucrata 1,9+0,2 1,0£0,5 0,54 26,8
Phthirusa stelis 1,0£0,0 0,0 0 31,1
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Tabla 6. Continuacion.

Especie Semilla/Fruto  Semillas Fraccion FR

abortadas/Fruto  de semillas (%)

abortadas
X +DE X +DE

Rhizophora mangle 1,000 0,0 0 14,0
Sessuvium portulacastrum 47,7+8,6 15,7+ 15,7 0,32 57,5
Suriana maritima 36+1,8 0,6+1,0 0,18 12,0
Thespesia populnea 124+45 6,7+4,5 0,54 25,9
Waltheria indica 09+0,2 0,3+04 0,38 —

De las ocho especies estudiadas en Cayo Borracho y Paraguana solamente
cuatro mostraron diferencias estadisticamente significativas entre la proporcion de
frutos producidos en ambas localidades (Tabla 5). En tal sentido, la eficiencia natu-
ral de Avicennia germinans, Heliotropium gnaphaloides y Laguncularia racemosa
fue considerablemente menor en el cayo con relacion a tierra firme, situacion que
también se refleja en los bajos valores de fecundidad relativa presentados por estas
especies en el islote. El caso opuesto lo representa Sessuvium portulacastrum, cuya
produccion natural de frutos fue mayor en Cayo Borracho (Tabla 5).

Biologia de diseminacion

En la Tabla 8 se muestran las caracteristicas asociadas a los frutos y semillas
de 16 de las especies analizadas y los sindromes de dispersion. La mayoria de los
frutos son relativamente pequefios y livianos, las dimensiones estimadas varian
entre 0,08 y 3,27 cm de largo y entre 0,06 y 3,00 cm de ancho. Las semillas miden
de 0,06 a 1,05 cm de largo y entre 0,05 a 0,95 cm de ancho. El peso seco de los
frutos fue variable (0,1-2420 mg), asi como el peso de las semillas (0,05-360 mg).
De acuerdo con el estadistico utilizado, los pesos de frutos y semillas no muestran
diferencias significativas entre sistemas sexuales (gl =2, x> =4,0, p=0,13) ni en-
tre sindromes de dispersion (Frutos gl = 1, x> = 0,00, p = 1; Semillas gl = 1, x> =
0,034, p =0,85).

El fruto es la unidad de dispersion predominante (n = 10; 62,5%) en las 16
especies estudiadas; semilla (n=5; 31,25%) y mericarpo (n = 1; 6,25%) son dias-
poras menos frecuentes. El 75% (n = 12) de los frutos son secos y el 25% (n=4)
carnosos. Entre las principales adaptaciones de las didsporas para la diseminacion
se encuentra la capacidad de flotacion, condicion indispensable para la hidrocoria
(n=11; 68,75%). Especies como Conocarpus erectus (96,6%), Suriana maritima
(85%), Heliotropium gnaphaloides (80%) y Euphorbia mesembryanthemifolia
(50%) presentaron altos porcentajes de flotabilidad después de 30 dias; e incluso
Coccoloba uvifera (7,9%), que no posee adaptaciones aparentes para la hidroco-
ria, mostrd un uso eficiente del agua como agente secundario de dispersion luego
de perder su pulpa carnosa (Fig. 4).
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Fig. 4. Porcentaje de flotabilidad de nueve especies de plantas estudiadas en Cayo Borracho.

Otras adaptaciones de las plantas incluyen la produccién de diasporas con co-
lores atrayentes y partes comestibles dispersadas por aves (n = 3; 18,75%) (ornito-
coria) y mamiferos (n = 1; 6,35%) (mamalocoria). La produccién de diasporas pe-
quefias y livianas dispersadas por el viento (anemocoria) (n = 1; 6,25%) o con arilo
graso dispersadas por hormigas (mirmecoria) (n = 1; 6,25%) fue menos frecuente.

DISCUSION

Las caracteristicas florales de las especies de plantas de Cayo Borracho es-
tan estrechamente relacionadas con las condiciones de polinizacion impredecible
frecuentes en las islas en comparacion con tierra firme (Lloyd 1985; Elmqvist et
al. 1992; McMullen 1993; Webb & Kelly 1993; Barrett 1998; Anderson et al.
2001; Bernardello et al. 2001; Abe 2006). La dominancia de flores blancas, de
formas abiertas y pequefias dimensiones favorece la visita de agentes de poliniza-
cion generalistas (Faegri & van der Pijl 1979; Lloyd 1985; Webb & Kelly 1993;
Anderson et al. 2001; Bernardello ef al. 2001; Abe 2006; Makrodimos et al. 2008;
Kaiser-Bunbury et al. 2009). Estos caracteres también han sido relacionados con
alta capacidad de dispersion y niveles elevados de autocompatibilidad genética
(Bernardello et al. 2001). En la comunidad de Cayo Borracho las condiciones
ecologicas y de aislamiento relativo deben haber promovido la seleccion de es-
pecies con este tipo floral, conjuntamente con la presencia de ciertos niveles de
autocompatibilidad, durante las primeras etapas de establecimiento. La combina-
cion de arquitectura floral generalista y autocompatibilidad genética en la flora de
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este tipo de habitats ha sido ampliamente documentada y asociada a la escasez de
fauna antdfila, al grado de aislamiento geografico y a la condicion colonizadora
de las plantas (McMullen 1987, 1999, 2007; Barrett 1998; Anderson ef al. 2001;
Bernardello ez al. 2001; Traveset et al. 2009).

De acuerdo con lo anterior, para garantizar el éxito reproductivo las especies
de plantas colonizadoras o las presentes en areas con relativo aislamiento geogra-
fico deben presentar caracteres florales que promuevan la polinizaciéon cruzada en
presencia de polinizadores poco especializados, o en su defecto un sistema repro-
ductivo autégamo (Barrett 1998). La anemofilia en particular, desvincula la poli-
nizacion de la presencia de fauna antdfila y bajo estas condiciones es mas efectiva
que la zoofilia en promover la dispersion del polen y los consiguientes beneficios
asociados a la alogamia (Barrett 1998; Traveset et al. 2009). La proporcion de es-
pecies anemofilas en Cayo Borracho es baja en comparacion con la registrada en
las islas oceanicas de Hawai (32,4%) y Nueva Zelanda (29%) (Thornton 1971),
Ogasawara (25,9%) (Abe 2006) y Juan Fernandez (47%) (Anderson et al. 2000,
2001; Bernardello et al. 1999, 2001); no obstante, es mayor que la reportada por
Lemus-Jiménez & Ramirez (2003) para tres comunidades costeras de la peninsula
de Paraguana (0,9%). La mejor representacion de la anemofilia en Cayo Borracho
respecto a la fuente continental sefialada con anterioridad puede responder a la
ventaja reproductiva que presentan las especies anemofilas sobre las dependientes
de polinizadores bidticos en las islas en comparacion con tierra firme, especial-
mente durante el periodo de establecimiento (Barrett 1998).

Otro caracter que promueve la polinizacion cruzada es la dioecia. Las es-
pecies dioicas, debido a su frecuente arquitectura floral generalista, admiten gran
variedad de agentes polinizadores al mismo tiempo que evitan los efectos deleté-
reos de la autopolinizacion (Bawa 1980). La frecuencia de este sistema sexual en
Cayo Borracho es similar a la encontrada en comunidades insulares mas diversas
como Juan Ferndndez (9%) (Bernardello ef al. 2001), Nueva Zelanda (12-13%)
(Lloyd 1985; Webb & Kelly 1993) y Puerto Rico e Islas Virgenes (6,1%) (Flores &
Schemske 1984), en las cuales ha sido descrita una asociacion entre dioecia, frutos
carnosos y dispersion por aves frugivoras. De acuerdo con esta relacion, los altos
niveles de dioecia en islas reflejan la seleccion impuesta por la facilidad de migra-
cion a larga distancia de las didsporas ornitocoras comunes en estas especies (Bawa
1980, 1982a, b; Lloyd 1985). La correlacion que existe entre dioecia y polinizacion
por pequeiios insectos generalistas (Bawa 1980) también aumenta la ventaja selec-
tiva, ya que confiere a las especies dioicas en comunidades insulares mayor proba-
bilidad de éxito que aquellas que requieren polinizadores especializados. De aqui,
la alta frecuencia que presenta este sistema sexual en Cayo Borracho en compara-
cién con la peninsula de Paraguand (1,9%) (Lemus-Jiménez & Ramirez 2005), la
elevada capacidad de colonizacion y establecimiento de las especies dioicas, con-
juntamente con los beneficios derivados de la separacion de las funciones sexuales
en diferentes individuos, permiten a estas especies superar las barreras y los filtros
de seleccion impuestos por el aislamiento geografico de estos ambientes.
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Sin embargo, las especies de plantas con mayor probabilidad de establecer-
se después de un evento de migracion a larga distancia son aquellas que pueden
llevar a cabo autopolinizacion espontanea (Barrett 1998). En tal sentido, las es-
pecies que presentan algun nivel de autogamia en Cayo Borracho debieron partir
con ventaja respecto a las que necesariamente requieren mas individuos y/o vec-
tores de transferencia de sus gametos para llevar a cabo la polinizaciéon. Una vez
establecidas, pudieron haber sido eventualmente polinizadas por agentes genera-
listas, ya que las adaptaciones florales que presentan (alta relacion P/O) favorecen
la xenogamia en primer lugar, y mantienen la autopolinizacién como un mecanis-
mo de seguridad en respuesta a la accion impredecible e insuficiente de los agen-
tes polinizadores (Cruden 1977). Aunque en especies como Conocarpus erectus
y Euphorbia mesembryanthemifolia, que presentan una produccion de frutos por
fertilizacion cruzada practicamente nula (Lemus-Jiménez & Ramirez 2005), la al-
ta relacion P/O sugiere mas bien que el desarrollo de la autogamia y la reduccion
del nimero de granos de polen por flor no ocurren simultdneamente.

La fauna antdfila de Cayo Borracho, al igual que en otras comunidades in-
sulares (Feisinger ef al. 1982; Lloyd 1985; McMullen 1993; Anderson et al. 2000,
2001; Bernardello et al. 2001), esta considerablemente depauperada con relacion
a su fuente continental. En este contexto, Lemus-Jiménez & Ramirez (2003) re-
portan un total de 33 especies de polinizadores efectivos en la peninsula de Para-
guana, entre los cuales las abejas constituyen el grupo mas abundante (35,1%),
seguidas por mariposas (24,3%) y dipteros (13,5%). La ausencia de la mayoria
de estas especies en Cayo Borracho y el reemplazo de la variedad de clases de
polinizadores por grupos menos especializados como los dipteros y las hormigas
ha redundado en una relacion asimétrica en el nimero de especies de plantas y
animales, y difusa por las multiples interacciones débiles que ocurren entre las
especies interactuantes. La elevada conectancia registrada en esta red de polini-
zacion en comparacion con la comunidad de Paraguana (C = 0,06, calculado de
Lemus-Jiménez & Ramirez 2003) coincide con los valores reportados para las
islas Azores, Canarias y Mauricio que, aunque presentan una flora mucho mas
diversa, muestran valores de conectancia entre 0,15 y 0,30 (Olesen ef al. 2002;
Kaiser-Bunbury et al. 2009). Al igual que en estas comunidades, la alta conec-
tancia en Cayo Borracho probablemente es el resultado de la escasez de insectos
de probodscide larga y de la dominancia de vectores politrdpicos que aumentan el
grado de generalizacion del sistema de polinizacion.

La baja diversidad y especificidad de la red de visitantes florales en Cayo
Borracho constituyen factores limitantes en la reproduccion de las especies de
plantas, debido a que las visitas de insectos pequefios y oportunistas resultan en
muy poco movimiento de polen entre individuos (Philipp et al. 2004; McMu-
llen 2007, 2009). Algunos caracteres intrinsecos de los grupos de visitantes mas
comunes en la isla apoyan este sefialamiento: la ineficiencia de los dipteros pa-
ra transportar polen y su comportamiento casual (Leppik 1977; Ramirez 1995;
Barrett 1998; Anderson et al. 2001; Devoto & Medan 2008; Kaiser-Bunbury et
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al. 2009), y el pequefio tamafio y baja fidelidad de las hormigas (Percival 1974;
Bernardello ef al. 2001), limitan la cantidad y calidad del polen transportado y en
consecuencia la fecundidad relativa de las especies de plantas.

A pesar de lo sefialado, la eficiencia natural en la produccién de frutos de
varias especies de Cayo Borracho no difiere significativamente de la presentada
por las mismas especies en tierra firme (peninsula de Paraguana). La baja especi-
ficidad de los sistemas de polinizacidn y la autocompatibilidad genética comun en
la mayoria de estas plantas (Lemus-Jiménez & Ramirez 2003, 2005) deben estar
garantizando la polinizacion mediante el uso de multiples vectores de polen y de
autopolinizacion. La importancia de la autopolinizacion en la produccion de fru-
tos de especies insulares ha sido ampliamente documentada (Nielsen et al. 2003;
Philipp et al. 2004; McMullen 2007; Philipp & Nielsen 2010), incluso en especies
con sistemas de polinizacion altamente especializados (Schueller 2004; Martén-
Rodriguez & Fenster 2008; Micheneau et al. 2008; McMullen 2009, 2011). En
cuanto a la baja proporcion de semillas producidas por inflorescencia, los exten-
sos periodos de floracion observados en muchas de estas especies (Lopez 1981;
Lemus-Jiménez & Ramirez 2002) pueden compensar hasta cierto punto el déficit
reproductivo a través de la produccion continua de frutos y semillas a lo largo del
aflo. En estas areas dominadas por condiciones ambientales extremas, este tipo de
estrategias (baja especificidad, autocompatibilidad y floracion prolongada) repre-
senta una ventaja adaptativa que garantiza el éxito reproductivo ante el comporta-
miento indiscriminado y poco efectivo de la fauna antoéfila.

Ademas de la limitacion por polen, existen otros factores determinantes en
la producciéon de frutos que podrian estar afectando la fecundidad relativa. Por
ejemplo, el efecto adverso de las reacciones de autoincompatibilidad, el abor-
to selectivo de frutos y la acumulacion de genes letales y subletales en especies
autoincompatibles (Charnov 1979; Bawa & Beach 1981; Stephenson 1981; Su-
therland & Delph 1984; Sutherland 1986; Burd 1994; Nielsen et al. 2003; Philipp
& Nielsen 2010), la sobreproduccion de flores como atraccion o para compensar
variaciones en la disponibilidad de recursos y/o polinizadores (Bawa & Beach
1981; Stephenson 1981; Sutherland 1986), y la depresion por endogamia en es-
pecies autocompatibles o autdgamas (Charlesworth & Charlesworth 1987, 1990),
pueden estar relacionadas en cierta medida con la baja proporciéon de semillas
producidas por inflorescencia que presentan las especies hermafroditas en Cayo
Borracho en comparacion con sus contrapartes monoicas. En estas ultimas, la se-
paracion de las funciones sexuales y el ajuste en el numero de flores femeninas y
masculinas aumenta la relacion fruto/flor (Sutherland & Delph 1984; Sutherland
1986) y en consecuencia la eficiencia reproductiva. Sin embargo, a pesar de que la
monoecia reduce las oportunidades de autopolinizacion, especies como Euphor-
bia mesembryanthemifolia logran mantener un sistema reproductivo autégamo,
probablemente debido a que las condiciones ambientales favorecen las adaptacio-
nes florales dirigidas a aumentar los niveles de autopolinizacion.

En las especies dioicas, la similitud en la produccion de frutos y semillas por
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inflorescencia con el resto de los sistemas sexuales difiere de lo sefialado por otros
estudios que indican que como resultado del aumento en la aptitud femenina al
menos la relacion fruto/flor en estas especies debe ser significativamente superior
a la presentada por sus contrapartes monoicas y hermafroditas (Sutherland & Del-
ph 1984; Sutherland 1986). Esto contradice la hipotesis que sostiene que las espe-
cies hermafroditas producen un exceso de flores que contribuye tinicamente con
la aptitud masculina (Sutherland & Delph 1984). Los resultados obtenidos en este
trabajo apoyan mas bien las hipdtesis basadas en la aptitud femenina de acuerdo
con las cuales la produccion de frutos debe ser similar entre plantas hermafroditas,
monoicas y dioicas (Sutherland & Delph 1984). En este sentido, la insuficiencia
de polen, la aborcion selectiva, la sobreproduccion de flores como atraccion y/o
compensacion ante la impredecibilidad del ambiente estarian afectando de igual
modo la produccion de frutos entre clases de sistemas sexuales. Esto coincide con
los resultados obtenidos por Ramirez & Berry (1997) quienes, ademas de resaltar
la importancia de las hipotesis anteriormente sefialadas, atribuyeron la ausencia
de diferencias significativas entre los valores promedio de eficiencia reproductiva
a la homogeneidad de los valores de biomasa asignada a las estructuras reproduc-
tivas, lo cual también es valido para las especies estudiadas en Cayo Borracho. La
produccion de frutos y semillas de alto costo energético afecta negativamente la
eficiencia reproductiva (Sutherland 1986; Ramirez 1992, 1993), por lo tanto, si no
existen diferencias significativas en el costo de las estructuras reproductivas entre
sistemas sexuales, la produccion de éstas no deberia variar entre especies herma-
froditas, monoicas y dioicas.

Por otra parte, una alta capacidad de dispersion puede compensar la baja
eficiencia reproductiva que presentan las especies estudiadas en la isla, especial-
mente aquellas que estdn en desventaja ante la escasez de polinizadores. Carac-
teristicas tales como el bajo peso y pequefio tamaiio de las didsporas, y los largos
periodos de flotacion que muchas de éstas pueden mantener, garantizan en cierta
medida la inmigracioén de semillas a través de las corrientes marinas lo cual au-
menta la densidad de individuos y la variabilidad genética dentro de las poblacio-
nes. Esto fue evidenciado durante las recolonizaciones de Krakatoa (Indonesia)
y de la isla recientemente emergida Surtesy (Islandia) (van der Pijl 1972; Murray
1986). La llegada de multiples propagulos por especie a través del mar (39-72%)
pudo haber disminuido las posibilidades de enfrentar un “cuello de botella ge-
nético” durante las primeras etapas de establecimiento en estas islas, y al mismo
tiempo ha debido aumentar, conjuntamente con las semillas producidas por auto-
gamia, el nimero de individuos por especie hasta la colonizacion de fauna polini-
zadora (van der Pijl 1972; Murray 1986). Sin embargo, dada la depauperizacion
de la fauna antofila en ambientes aislados y su repercusion desde el punto de vista
reproductivo, las ventajas de la hidrocoria persisten aun en comunidades ya es-
tablecidas; de aqui, que este sindrome constituya una caracteristica comun en la
flora de islas ocednicas (van der Pijl 1972; Murray 1986; Cain et a/. 2000; Bernar-
dello et al. 2006; Thorsen et al. 2009; Traveset et al. 2009) y el principal modo de
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dispersion en comunidades vegetales de islas coralinas (van der Pijl 1972; Murray
1986; Nakanishi 1988).

Al igual que el transporte pasivo a través de corrientes marinas, la disper-
sién zoocora ha sido determinante en la dindmica de varias comunidades mari-
no-costeras. En el archipiélago Juan Fernandez cerca del 90% de las especies de
angiospermas colonizaron la isla a través de la ornitocoria, tanto por epizoocoria
(46%) como endozoocoria (Bernardello et al. 2006). Asimismo, en Hawai, un
alto porcentaje de las plantas colonizadoras fueron originalmente transportadas
por endozoocoria (39,0%) y epizoocoria (12,8%) (Murray 1986), al igual que en
el archipié¢lago Galapagos (16,4% por endozoocoria y 15,7% por epizoocoria)
(Vargas et al. 2011). En la comunidad de Cayo Borracho, la proporcion de frutos
carnosos dispersados por aves y mamiferos es relativamente baja en comparacion
con las islas oceanicas anteriormente descritas que estan mucho mas distantes de
tierra firme. No obstante, asi como los frutos mamalocoros de Coccoloba uvifera
pueden ser dispersados de forma secundaria por hidrocoria, la ausencia aparente
de adaptaciones en muchas de las didsporas secas puede eventualmente resultar
en una falta de discriminacion por parte del agente dispersor, y por ende, en endo-
zoocoria (van der Pijl 1972). La dualidad de medios de dispersion en estas espe-
cies que presentan un flujo de polen restringido constituye entonces otra ventaja
adaptativa que aumenta la probabilidad de intercambiar material genético entre
poblaciones establecidas en habitats con relativo aislamiento.

Dada la escasez de polinizadores y las condiciones climaticas adversas de la
isla, la baja especificidad en los sistemas de polinizacion, la presencia de sistemas
de autocompatibilidad y la alta capacidad de dispersion de semillas de las espe-
cies de Cayo Borracho representan los principales atributos reproductivos que les
permiten a estas plantas permanecer con cierto aislamiento geografico. Los dos
primeros atributos garantizan la reproduccion en ausencia de polinizadores espe-
cializados, y el tercero favorece el intercambio de genotipos a través de la entrada
y salida de didsporas con alta capacidad migratoria.
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