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RESUMEN

La variacion morfométrica floral de clones de Pachira quinata fue evaluada bajo
condiciones de cultivo en los jardines y huerto clonal semillero de El Irel, Barrancas, es-
tado Barinas, Venezuela. Seis caracteres métricos florales fueron considerados: diametro
externo, didmetro interno, didmetro del tubo de la flor, largo de la flor, largo del tubo floral y
hercogamia para 92 flores de 20 clones de procedencia venezolana y 51 flores de 10 clones
de procedencia centroamericana. La mayoria de las dimensiones florales estan correlacio-
nadas positivamente para la procedencia suramericana, mientras que solo cuatro pares de
caracteres morfométricos, relacionados con el largo y didmetro floral, resultaron significa-
tivos para la procedencia centroamericana. Los seis caracteres florales difirieron estadisti-
camente entre todas las localidades. El didmetro externo, didmetro del tubo, largo de la flor
y hercogamia fueron mayores para las procedencias suramericanas, y el didmetro interno y
largo del tubo floral fueron mayores para las procedencias centroamericanas. De acuerdo al
analisis discriminante, las caracteristicas florales permiten, con pocas excepciones, diferen-
ciar las procedencias de los individuos evaluados; sin embargo, existe un amplio rango de
variacion, ya que solo 65% de las flores son asignadas correctamente a sus localidades. El
analisis multivariado mostré diferencias significativas entre flores procedentes de Centro-
américa y Suramérica. Los caracteres florales que permiten distinguir entre areas geografi-
cas fueron en orden de importancia: 1. hercogamia, 2. didmetro externo, 3. largo del tubo,
y 4. didmetro interno, los cuales permitieron discriminar correctamente un alto porcentaje
de flores de acuerdo a su procedencia geografica (86,9%). Las variaciones de los caracteres
morfométricos florales en la especie son discutidas con relacion a su sistema de entrecruza-
miento, modo de polinizacion y distribucion geografica.
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ABSTRACT

Variation in floral morphometry of Pachira quinata was evaluated for clones under
cultivation conditions at the Irel Station, Barrancas, Barinas State, Venezuela. Six metrical
floral traits were considered: floral external diameter, floral internal diameter, diameter of
floral tube, floral length, flower tube length, and herkogamy for 91 flowers from 20 Vene-
zuelan clones and 51 flowers from ten Central American clones. Most floral dimensions
were positively correlated for South American flowers, and only four pairs of morphome-
trical floral traits resulted statistically significant for Central American flowers, mainly rela-
ted with floral length and floral diameter. All floral traits differed according to clone origin.
Floral external diameter, diameter of floral tube, floral length, and herkogamy were larger
for South American clones, and floral internal diameter and flower tube length were larger
for Central American clones. Morphometrical floral traits allow us to discriminate between
geographical origins of clones. However, there is a broad range of variation, since only
65% of flowers were properly classified according geographical locality. A second discri-
minant analysis, using morphological traits, showed significant differences between South
and Central American flowers. In order of importance, floral traits that allow discrimination
between geographic areas are as follows: 1. hercogamy, 2. external diameter, 3. tube length,
and 4. internal diameter. These traits correctly discriminated a high percentage (86.9%) of
flowers according to geographic origin. Morphometrical variations of floral traits are dis-
cussed inrelation to its breeding system, pollination mode and geographical distribution.

Key words: Bombacaceae, floral allometry, floral morphometry, geographic variation,
herkogamy, Pachira quinata

INTRODUCCION

Los caracteres reproductivos generalmente muestran cierto grado de va-
riacion morfoldgica, como producto de la variabilidad genética de cada especie
y sobre la cual actiia la seleccion natural como principal fuerza de especiacion
(Cronquist 1968; Faegri & van der Pijl 1979; Proctor et al. 1996), siendo las di-
mensiones florales los caracteres morfologicos reproductivos con mayor varia-
cion (Cronquist 1968). Las flores con la misma organizacion estructural pueden
diferir en varios o6rdenes de magnitud de tamafio (Endress 1996). Las variaciones
marcadas en morfologia floral son frecuentemente evidenciadas en poblaciones
de especies con amplia distribucion geografica, las cuales ocupan territorios dis-
continuos a manera de mosaicos (Jones Jr. 1988; Dominguez et al. 1998; Hodgins
& Barrett 2008). Por el contrario, especies distribuidas a lo largo de gradientes
geograficos y ecoldgicos frecuentemente muestran variaciones graduales (Jones
Jr. 1988; Silva-Montellano & Eguiarte 2003). En algunos casos el gradiente latitu-
dinal, el de precipitacion y temperatura estan correlacionados con el tamafio de las
flores (Hodgins & Barrett 2008). Por otra parte, la alta uniformidad en la morfo-
metria floral sugiere fuerte coadaptacion entre la planta y sus agentes polinizado-
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res (Faegri & van der Pijl 1979; Cresswell 1998). Una de las formas mas notorias
de expresion de la coadaptacion planta-polinizador corresponde a las relaciones
estrechas de tamaiio entre los agentes polinizadores (Bateman 1968; Faegri & van
der Pijl 1979) y el tamaifio de los 6rganos florales (Worley et al. 2000; Ushimaru
et al. 2003D).

Endress (1996) sefiala que los estudios comparativos de los cambios en di-
mensiones florales son muy escasos y que tales estudios alométricos y sus impli-
caciones con relacion a la estructura interna de las flores estan apenas en sus ini-
cios. Los patrones de correlaciones fenotipicas de las dimensiones florales pueden
ser causados por limitaciones intrinsecas del desarrollo (hipotesis del desarrollo)
(Cheverud 1984) y también pueden ser modificadas por seleccion natural (hipote-
sis de seleccion natural) (Berg 1960). Los cambios en las dimensiones florales pue-
den estar asociados a diversas causas, siendo las relaciones con los polinizadores
la respuesta mas frecuentemente resefiada en la literatura (Armbruster 1988; Dafni
& Neal 1997; Cresswell 1998; Sakai et al. 1999). Mas aun, la seleccion mediada
por polinizadores promueve la evolucion de la integracion intrafloral (Ordano et
al. 2008). Muchas de las variaciones morfométricas florales observadas estan aso-
ciadas a la amplia distribucion geografica de algunas especies, cuyas poblaciones
frecuentemente responden a variaciones bioticas y abidticas del ambiente, con los
consecuentes efectos fenotipicos y genotipicos sobre caracteres bajo seleccion.
En estos casos, las variaciones intraespecificas de las dimensiones florales pueden
ocurrir separadamente o bien en conjunto. En el ultimo caso, los cambios morfo-
métricos son graduales y pueden ser correspectivos, si los cambios solo responden
a tamafo, o no correspectivos en aquellos casos cuando la correlacion entre las di-
mensiones florales es débil por la independencia de los caracteres.

La falta de correlacion entre caracteres florales en una especie es explica-
da por la presencia de un sistema mixto de polinizacion, el cual no esta sujeto a
presiones selectivas direccionales, lo que permite el acceso de una amplia gama
de polinizadores a las recompensas ofrecidas en las flores (Berg 1960; Navarro et
al. 2007). De acuerdo a lo anterior, la correlacion de las diferentes dimensiones
florales en un determinado estado de desarrollo o alometria floral estatica (Cock
1966), permite examinar las diferentes tendencias de los caracteres florales en un
contexto comparativo. De hecho, el patron alométrico favorecido depende criti-
camente de la forma precisa de la funcion relacionada al tamafio (Bonduriansky
& Day 2003).

El presente trabajo tiene como objetivo general examinar la variacion mor-
fométrica floral de clones de la especie maderable Pachira quinata (Jacq.) W. Al-
verson (Bombacaceae). Especificamente, busca responder las siguientes pregun-
tas: (Existe variacion morfométrica floral entre individuos, procedencias y areas
geograficas diferentes? ;Plantas de diferentes areas geograficas muestran las mis-
mas relaciones alométricas florales? ;Representan las variaciones morfométricas
florales suficiente evidencia para diferenciar poblaciones y/o areas geograficas en
la distribucion de P, quinata?
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MATERIALES Y METODOS

Area de Estudio

El presente estudio fue realizado en los jardines y huertos clonales de la
Estacion Experimental El Irel, ubicada en Barrancas, municipio Cruz Paredes,
distrito Obispos del estado Barinas (8°46’ N, 70°25° O), a una altitud de 170 m.
El area de estudio corresponde con la zona de vida de bosque seco tropical, sobre
terrenos planos, con suelos variables bien drenados. La precipitacion promedio
anual es ligeramente superior a 1500 mm, con minimas de 1100 mm y maximas
de 1950 mm, y con temperatura media anual de 27,1°C.

La caracterizacion morfométrica floral de Pachira quinata fue realizada en
flores en antesis de 20 individuos distintos (clones) de procedencia venezolana:
1. Bosque Universitario El Caimital, 2. Reservas Forestales Ticoporo del estado
Barinas, y 3. areas boscosas de Guanare, en el estado Portuguesa; y de 10 indivi-
duos distintos (clones) de procedencias centroamericanas: tres de Nicaragua (Jui-
galpa, Pozones y San Juan), y uno de Costa Rica (Guanacaste). Todos los clones
estan identificados de acuerdo a la siguiente nomenclatura: un primer nimero
que corresponde con el niimero asignado, luego un punto seguido por un segundo
numero de dos digitos que representa el afio de la propagacion original. En este
trabajo los ntimeros asignados a cada clon son mantenidos para permitir compa-
raciones futuras.

Especie estudiada

Pachira quinata se distribuye en el area tropical de América Central y norte
de Sur América, lo que incluye seis paises: Honduras, El Salvador, Nicaragua, Pa-
nama, Colombia y Venezuela (Cordero & Boshier 2003). El alto valor comercial
de lamadera de P. quinata ha conducido a que su distribucion natural esté limitada
a vestigios forestales aislados, debido a la desforestacion y explotacion extensiva.
De acuerdo a lo anterior, es considerada como especie amenazada a nivel pobla-
cional (FAO 1986) y esta clasificada como de maxima prioridad para su conser-
vacion genética, investigacion y evaluacion (FAO 1993). Las flores de P, quinata
son blanco-cremosas, de forma globosa tipo cepillo segiin Faegri & van der Pijl
(1979), aunque no es completamente esférica (Fig. 1). La antesis y polinizacion
son nocturnas (Sandiford et al. 2003).

Morfometria floral

Un total de seis medidas florales relacionadas con el proceso de poliniza-
cion y sistema de apareamiento fue usado en el presente estudio. Las medidas se
realizaron en flores frescas, sin alterar la disposicion natural y organizacion de los
organos florales (Ramirez 2000): 1. Diametro externo: distancia entre dos puntos
extremos de la flor en vista superior, que pasan por el eje transversal de ésta; en
P. quinata corresponde con los pétalos. 2. Diametro interno: distancia entre dos
puntos extremos de la seccion interna de la flor en vista superior (diferente al dia-
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Fig. 1. Flores en antesis de Pachira quinata. Fotografia: Herbert Bricefio

metro externo), la cual pasa por el eje de la flor; en P. quinata corresponde con el
androceo. 3. Didmetro del tubo de la flor: en el caso de P. quinata el tubo esta for-
mado por una estrecha cavidad en la base de la flor. 4. Largo de la flor: distancia
desde la base hasta el extremo mas alto de la flor; en el caso de P. quinata el largo
es la distancia desde la base de la flor, justo al lado de la insercion del ovario hasta
el estigma. 5. Largo del tubo de la flor: en P. quinata es la distancia desde la base
de la flor hasta la separacion de los pétalos. 6. Hercogamia: minima distancia de
separacion entre el estigma y las anteras.

Analisis estadistico

La relacion entre las caracteristicas florales fue analizada por areas geogra-
ficas, usando correlaciones simples de Spearman con una significancia probabi-
listica minima de 0,05 (Sokal & Rohlf 1995). Sin embargo, s6lo fue considerado
de valor estadistico cuando la pendiente de regresion, coeficiente de regresion,
resulto significativa (Bonduriansky & Day 2003). Se utiliz6 la definicion de alo-
metria estatica, concepto desarrollado en zoologia (Cock 1966) y basado en una
expresion lineal (Enders ef al. 1998); de aqui que una pendiente significativamen-
te distinta de cero muestra una relacion alométrica y una pendiente no significati-
vamente diferente de cero indica isometria (Bonduriansky & Day 2003).

La estadistica utilizada para las comparaciones de los atributos florales en-
tre clones y entre procedencias consistid en calculos de promedios y analisis de
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varianza de una sola via (Sokal & Rohlf 1995). Antes de realizar los analisis de
varianza se determiné la distribucion normal de los datos y la homogeneidad de
varianza. Las transformaciones de los datos previamente a los analisis estadisticos
fueron: 1. raiz cuadrada del diametro externo, diametro interno y largo flor, y 2.
la raiz cuadrada de 1 + el valor de diametro del tubo de la flor, largo del tubo de la
flor y hercogamia. La diferencia entre los valores promedios de cada analisis de
varianza se establecié mediante pruebas a posteriori (LSD).

Los analisis de varianza fueron realizados entre: 1. todos los clones, 2. pro-
cedencias de cada area geografica (Caimital, Guanare, Ticoporo y Turén de Sur
Américay Juigalpa, Pozones, San Juan y Costa Rica de Centro América), 3. todas
las procedencias (todas las anteriores) y 4. las dos areas geograficas (suramerica-
nas y centroamericanas). En el caso de la comparacion entre todos los clones, no
fueron realizados los analisis a posteriori debido a la gran variacion entre clones
y a que las tendencias observadas preliminarmente fueron similares a las observa-
das para los analisis entre procedencias y entre areas geograficas.

El analisis discriminante es una técnica multivariada que permite corrobo-
rar una clasificacion previa con relacion a caracteres no necesariamente usados
en la clasificacion inicial (StatSoft 2001). En el presente estudio, las procedencias
representan la clasificacion previa (variables independientes) y las dimensiones
florales representan las variables a usar en la nueva clasificacion (variables depen-
dientes). Dos analisis discriminantes fueron realizados con la informacion sobre
procedencias y dimensiones florales, el primero considerando siete procedencias
y el segundo considerando dos areas geograficas (Centro y Sur América).

RESULTADOS

Variacion morfométrica floral en individuos de Pachira quinata

Las dimensiones florales promedio para 30 individuos de P. quinata se indi-
can en la Tabla 1. Cada caracter morfométrico vario significativamente entre in-
dividuos, es decir, hay una notable variacion en las dimensiones de las flores. Los
intervalos de variacion son mayores para el didmetro externo e interno que para
los otros caracteres florales (Tabla 1). El largo de las flores vari6 entre 6,75y 9,56
cm y la hercogamia entre 0 y 1,92 cm. Sélo las flores de un individuo no presen-
taron separacion entre las anteras y el estigma. El largo del tubo floral mostr6 un
estrecho intervalo de variacion entre individuos (0,82-1,93 cm), aunque la menor
fue encontrada para el didmetro del tubo (0,40-0,89 cm).

Hercogamia

El promedio de la hercogamia medida en 138 flores de 20 individuos de tres
procedencias venezolanas y 10 individuos de cuatro procedencias de Centroamé-
rica fue 1,05 cm (DE = 0,54), sin embargo, vario entre individuos de diferentes
poblaciones y entre procedencias (Tabla 1, 2), y fue significativamente mayor en



Morfometria floral en Pachira quinata &9

Tabla 1. Valores promedio de seis caracteres florales de Pachira quinata por clon y resul-
tados de las comparaciones estadisticas.

Medidas florales (cm)
Procedencia Flores Diametro  Diametro  Diametro Largo flor Largo tubo
n externo interno tubo X (DE) X (DE)

X (DE) X(DE)  X(DE)

Poblaciones de Sur América

Caimital

1.63 5 13,26 (3,54) 6,90 (0,89) 0,64 (0,05) 9,34(0,44) 1,58(0,24)
1.65 5 13,76 (2,04) 7,34(2,25) 0,89 (0,46) 8,67(0,88) 1,33(0,24)
1.66 5 13,29 (0,92) 6,66 (0,83) 0,60 (0,14) 9,49 (0,22) 1,69 (0,20)
3.65 5 11,85(0,33) 5,57(0,39) 0,58(0,08) 8,54(0,36) 1,10(0,19)
4.65 5 11,63 (0,95) 5,50(0,39) 0,55(0,09) 7,83(0,38) 1,34 (0,20)
5.65 6 10,60 (0,80) 7,24 (1,11) 0,51 (0,09) 8,90(1,37) 1,23(0,17)
6.65 5 9,61(1,03) 5,67(0,44) 0,55(0,07) 7,11(0,26) 1,29(0,17)
6.68 2 10,77 (0,03) 7,18 (0,03) 0,77 (0,18) 9,37(0,24) 1,64 (0,19)
7.65 5 11,40 (0,95) 5,71(0,57) 0,50(0,10) 7,80(0,39) 1,20(0,19)
7.68 5 9,11(2,50) 6,86 (1,28) 0,80(0,45) 8,12(1,18) 1,93(0,52)
8.68 5 8,68 (1,61) 5,31(0,46) 0,58 (0,17) 7,26(0,59) 1,07(0,32)
12.69 1 11,80(-)  6,25(-) 0,60(--) 7,90 (--) 1,00 (--)
14.71 5 11,67 (0,78) 5,11 (1,11) 0,54 (0,09) 7,68 (0,35) 0,98 (0,20)
19.72 6 9,52 (1,51) 6,69(0,42) 0,58 (0,12) 8,96(0,62) 1,01(0,21)
Guanare

13.71 5 8,28 (0,59) 5,35(1,04) 0,46 (0,05) 7,38(0,69) 1,08(0,31)
Ticoporo

1.68 1 13,15(-)  9,20(-) 0,40 (--) 9,10 (--) 1,00 (--)
4.68 5 11,51 (1,06) 5,57 (0,41) 0,50(0,07) 7,96 (0,43) 1,20 (0,23)
6.69 5 11,50 (0,37) 6,41(0,53) 0,52 (0,08) 8,14(0,29) 0,82(0,13)
6.73 6 10,28 (1,21)) 6,29 (0,69) 0,53 (0,05) 7,25(0,26) 0,85 (0,10)

11.70 5 10,61(1,71) 7,15(0,55) 0,54(0,05) 8,52(0,39) 1,02(0,24)
Poblaciones de Centro América
Nicaragua-Juigalpa

7.02 6 7,07(1,38) 4,94(0,73) 0,45(0,12) 6,75(0,45) 1,10(0,24)
8.02 5 10,69 (1,32) 7,42(0,84) 0,52 (0,08) 7,94(0,79) 1,40(0,10)
9.02 5 923(0,56) 6,25(0,31) 0,56(0,05) 8,24(0,57) 1,84(0,17)
Nicaragua-Pozones

5.02 5 9,78(0,64) 4,91(0,44) 0,52(0,08) 7,32(0,34) 1,04(0,18)
6.02 5 7,53(0,79) 6,78 (0,28) 0,52(0,08) 7,46(0,52) 1,06(0,13)
Nicaragua-San Juan

10.02 5 8,88(1,45) 5,90(0,45) 0,48(0,08) 8,40(0,19) 1,22(0,26)

11.02 5 10,23 (1,46) 821(048) 048(0,13) 9,30 (0,66) 1,18(0,18)
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Tabla 1. Continuacion...

Medidas florales (cm)

Procedencia Flores Diametro  Diametro Diametro Largo flor Largo tubo

n externo interno _tubo X (DE) X (DE)

X (DE) X(DE) X(DE)

Costa Rica
2.02 5 7,39(1,43) 6,61(0,26) 0,62(0,08) 8,48(0,99) 1,06(0,13)
3.02 5 939(1,04) 7,63(046) 0,82(044) 9,56 (0,40) 1,56(0,29)
4.02 5 10,55 (2,39) 6,39(0,87) 0,60 (0,00) 8,10(0,38) 1,26(0,17)
Bstadistico Fy, ;. 7,03 6,22 1,89 7,75 7,19
(p) ' (0,000001)  (0,000001) (0,009529) (0,000001) (0,000001)

las poblaciones venezolanas (X = 1,23 cm; min-max: 0,60-1,92 cm) que en las po-
blaciones centroamericanas (X = 0,68 cm; min-max: 0,0-1,06). En las venezola-
nas, la menor hercogamia promedio fue encontrada en la localidad de Ticoporo y
la mayor en Caimital. En las poblaciones centroamericanas, la menor hercogamia
se encontr6 en la localidad de Juigalpa, Nicaragua, y la mayor en Pozones (Tabla
2). En este ultimo caso destaca la ausencia de hercogamia en uno de los individuos
centroamericanos (Tabla 1). Sin embargo, la mayoria de los individuos presentan
cierta separacion entre estigma y anteras.

Alometria floral

La mayoria de las dimensiones florales estan correlacionadas para las flores
de procedencia suramericana, con excepcion del didmetro externo con el largo
del tubo floral y la hercogamia. Las correlaciones mostraron coeficientes signifi-
cativos, asi como las pendientes, las cuales resultaron estadisticamente distintas
de cero, es decir, existe un incremento simultaneo de ambas medidas (Tabla 3).
Las correlaciones entre las medidas de las flores de poblaciones de Centroamérica
resultaron significativas para cuatro pares de caracteres morfométricos: didmetro
externo-diametro interno, largo flor-didmetro interno, largo flor-didmetro tubo y
largo flor-largo tubo floral (Tabla 3).

Variacién morfométrica floral en y entre poblaciones de P. quinata

Un total de 92 flores de 20 individuos fueron medidas para cuatro proceden-
cias venezolanas, incluyendo un sélo individuo para la localidad de Guanare (Ta-
bla 2). Las poblaciones de Caimital y Ticoporo mostraron los mayores didmetros
externos florales, los cuales difieren estadisticamente de la localidad de Guanare
(Tabla 2). El didmetro del tubo floral de la localidad de Caimital fue mayor que
para la localidad de Ticoporo. Las flores de la localidad de Caimital fueron mas
largas que las flores de la localidad de Guanare (Tabla 2). El largo del tubo floral
y la hercogamia resultaron significativamente mayores para las flores de Caimital
que para las flores de Ticoporo (Tabla 2).
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Un total de 51 flores de 10 individuos fueron estudiadas para cuatro proce-
dencias centroamericanas (tres de Nicaragua y una de Costa Rica) (Tabla 2). El
diametro externo y la hercogamia no varian significativamente entre diferentes
procedencias centroamericanas (Tabla 2). El didmetro interno de la flor fue signi-
ficativamente mayor para la poblacion de San Juan (Nicaragua) y Costa Rica que
para las otras procedencias centroamericanas. El didmetro del tubo floral y el lar-
go de la flor fueron mayores para las poblaciones procedentes de Costa Rica com-
paradas con las otras procedencias centroamericanas. En contraste, el largo del
tubo floral fue mayor en las poblaciones de Juigalpa (Nicaragua) y en Costa Rica,
las cuales difieren significativamente de la localidad de Pozones (Nicaragua).

La comparacion de las medidas florales entre las siete procedencias (centro
y suramericanas) mostrd que los seis caracteres difieren significativamente entre
localidades (Tabla 2). Las principales tendencias encontradas en los analisis a
posteriori son descritas a continuacion. El diametro externo fue significativamen-
te mayor para las poblaciones suramericanas de Caimital y Ticoporo. El didmetro
interno fue mayor para las localidades de San Juan (Nicaragua) y Costa Rica con
relacion a las localidades de Pozones (Nicaragua), Guanare y Caimital. El diame-
tro del tubo de la flor fue mayor para la localidad de Costa Rica con relacion a las
localidades de Guanare, Ticoporo y las tres localidades de Nicaragua (Tabla 2). El
largo floral mostr6 los mayores promedios para las localidades San Juan (Nica-
ragua) y Costa Rica, los cuales fueron significativamente mayores con relacion a
todas las otras localidades (Tabla 2).

El largo del tubo floral fue mayor para las localidades Caimital (Venezuela)
Juigalpa (Nicaragua). En el primer caso, el largo del tubo floral para la localidad
de Caimital fue significativamente mayor con relacion a las localidades de Tico-
poro y Pozones (Nicaragua). En el segundo caso, el largo del tubo floral de la loca-
lidad de Juigalpa fue mayor con relacion a las localidades de Guanare, Ticoporo y
Pozones. La distancia entre anteras y estigma fue mayor en las flores procedentes
de Caimital comparadas con la de las localidades de Ticoporo y las cuatro locali-
dades centroamericanas. Ademas, las flores de la localidad de Juigalpa mostraron
la menor separacion antera-estigma con relacion a las flores de las localidades su-
ramericanas (Tabla 2). La comparacion entre las medidas florales de Sur y Centro
América resultaron significativas s6lo para el diametro externo y la hercogamia,
siendo estas medidas mayores para la muestra suramericana (Tabla 2).

Clasificacion de las localidades de procedencia

Los resultados del primer analisis discriminante, considerando siete locali-
dades de procedencia, muestra que la funcion discriminante es significativa (£,
555 = 032 P< 0,000001). Las medidas florales con mayor contribucion al analisis
fueron, en orden de importancia: 1. hercogamia (F|; ,, = 12,61; p <0,000001), 2.
diametro externo (F(lwx) =10,22; p<0,000001), 3. largo tubo (F(18,363) =9,38;p<
0,000001), 4. largo flor (F,,, ,,, = 8,59; p <0,000001), 5. didmetro interno (F,
=7,06; p <0,000001) y 6. diametro tubo (£,

30,506)

=6,12; p <0,000001). Las dis-

36,552)
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tancias de Mahalanobis y su significancia permiten destacar que todas las locali-
dades suramericanas difieren entre si, excepto la comparacion Guanare-Ticoporo
(Tabla 4). En el caso de las procedencias centroamericanas, todas las compara-
ciones también resultaron significativamente diferentes, excepto las flores pro-
cedentes de Costa Rica-San Juan (Nicaragua). Los resultados entre procedencias
centroamericanas y suramericanas también fueron diferentes, excepto las com-
paraciones entre la localidad de Guanare y las localidades de Juigalpa y Pozones
(Tabla 4).

Tabla 4. Distancias de Mahalanobis entre procedencias (variable dependiente) de acuerdo
a seis caracteres florales (variable independiente) de Pachira quinata. Distancias
cuadraticas de Mahalanobis (diagonal superior), valores de Foigy probabilidad
asociada (diagonal inferior).

Procedencia
Caimital Guanare Ticoporo ~ Nicaragua  Nicaragua  Nicaragua
Juigalpa Pozones San Juan
Guanare 4,53
2,77
0,014594
Ticoporo 2,75 3,49
6,91 1,88
0,000002  0,088938
Nicaragua 9,421 4,19 7,00
Juigalpa 18,28 2,12 9,82
0,000001 0,055285  0,000001
Nicaragua 4,64 0,42 2,28 328
Pozones 5,86 0,22 2,39 2,96
0,000020  0,970181 0,031451 0,009842
Nicaragua 8,44 5,64 4,53 4,69 4,71
San Juan 10,65 2,50 4,58 423 3,39
0,000001 0,025357  0,000308  0,000651 0,003854
CostaRica 7,53 6,75 5,96 3,70 5,18 2,30
9,51 2,99 6,02 3,33 3,74 1,66

0,000001  0,009058  0,000015  0,004441  0,001882  0,135080

Larepresentacion grafica de este analisis muestra que las flores de las pobla-
ciones centroamericanas tienden a distribuirse a la izquierda del grafico. Ademas,
las muestras de San Juan (Nicaragua) estan principalmente distribuidas en el area
del cuarto cuadrante (Fig. 2). En contraste, las muestras de Caimital estan prin-
cipalmente distribuidas a la derecha de la figura (primer y segundo cuadrante) y
las otras localidades venezolanas tienden a estar distribuidas en torno a valores de
cero en el eje horizontal o hacia los cuadrantes uno y dos (Fig. 2).

La clasificacion de las procedencias de acuerdo a las caracteristicas mor-
fométricas florales muestra que el 64,96% de las flores son clasificadas correcta-
mente en sus procedencias. En este analisis, los porcentajes de clasificacion acer-
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tada son mayores para las flores de las localidades de Caimital (90,6%) y Ticoporo
(95,4%) en el area suramericana, y centroamericanas de Juigalpa (87,5%) y Costa
Rica (70,0%).

54 ® Caimital
< Costa Rica
4 O Guanare
34 O Nicaragua Juigalpa
A [ | + Nicaragua Pozones
2 A n A Nicaragua San José
A °® )
- 14 o <§ me ®H_H . ; * e | Ticoporo
° o O o‘!fié.'.'.... &
ir 04 O o 4+ g +° ° - [ °
o Dq-+ iolm !‘) e o Oo °
-11 of & ;6 e, oo
2 00 o ome ®e o °
°
-3 o hd
_4 T T T T T T T T 1
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Eje 1

Fig. 2. Representacion grafica de los resultados del analisis discriminante de poblaciones
de P, quinata basados en caracteres morfométricos florales.

Clasificacion de las areas geograficas

Los resultados del analisis discriminante considerando dos areas geogra-
ficas muestran que la funcién discriminante es significativa (£, ,,, = 29,02; p <
0,000001). En este analisis las medidas florales con mayor contribucion al anali-
sis fueron, en orden de importancia: 1. hercogamia (F|, ;5 =41,7; p <0,000001),
2. diametro externo (F 150 = 38,9; p <= 0,000001), 3. largo tubo (F3 133 = 349
p <0,000001) y 4. diametro interno (F 132 = 29,025 p < 0,000001). Las Varlables
diametro del tubo y largo floral fueron excluidas del modelo por no contribuir sig-
nificativamente a la discriminacion de los grupos.

La distancia de Mahalanobis (3,94) y su significancia (£, 13y = 2992 p <
0,000001) permiten destacar que la morfometria de las flores procedentes de Cen-
troamérica y Suramérica difieren entre si. El total de flores clasificadas correcta-
mente para toda la muestra examinada fue de 86,86% (n = 119). El porcentaje de
flores clasificadas correctamente fue mayor para Suramérica (n = 84; 92,3%) que
para Centroamérica (n = 35; 76,1%). En general, un alto porcentaje de flores son
clasificadas correctamente de acuerdo al area geogréafica, lo cual indica que las ca-
racteristicas morfométricas florales permiten discriminar entre areas geograficas.

DISCUSION

Alometria floral
Correlaciones positivas entre dimensiones de 6rganos florales parecen ha-
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ber evolucionado bajo seleccion natural en multiples ocasiones, lo cual es susten-
tado por la hipdtesis de correlacion selectiva (Conner & Sterling 1995; Conner
1997; Ushimaru & Nakata 2002; Ushimaru et al. 2003a; Fornoni et al. 2008) ¢
indica la existencia de un fenotipo floral integrado (Navarro et al. 2007; Fornoni
et al. 2008; Ordano et al. 2008), caracteristico de plantas con sistemas de polini-
zacion especificos mantenidos por visitantes florales especializados (Berg 1960;
Armbruster et al. 1999). EI menor nimero de correlaciones significativas para
las flores de procedencia centroamericana con relacion a flores de procedencia
suramericana puede ser explicado por menor integracion floral en las flores de
procedencia centroamericana, lo que concuerda con la adopcion de sistema mixto
de polinizacion, que no estd sujeto a presiones selectivas en funcion de permitir
el acceso a una amplia gama de polinizadores (Berg 1960; Navarro ef al. 2007).
Las correlaciones morfométricas para las flores de ambas procedencias geogra-
ficas concuerdan con grupos de polinizadores registrados para Centroamérica y
Suramérica. Sandiford et al. (2003) reportaron amplia variedad de agentes poliniza-
dores de P. quinata en Centroamérica, mientras que para Venezuela solo se registra-
ron esfingidos como polinizadores efectivos. La seleccion natural puede estabili-
zar el tamafio de los 6rganos florales (Worley et al. 2000; Ushimaru et al. 2003b)
por medio de mecanismos pobremente conocidos, aunque se ha planteado que
la estructura de las flores es estabilizada porque los cambios genéticos que alte-
ran el desarrollo son seleccionados en contra por su efecto deletéreo sobre otros
caracteres de la planta (Cresswell 1998). En el caso de las flores de procedencia
centroamericana destacan las correlaciones del largo y diametro floral, atributos
relacionados con el tamafio general de la flor que determinan la forma y el plano
simétrico (Radford ef al. 1974). El diametro externo y el largo de la flor varian
simultaneamente, lo cual parece estar determinado por el proceso de desarrollo
floral, segun la hipotesis del desarrollo (Berg 1960; Fornoni et al. 2008). Esta
particularidad permite conservar la forma general de la flor y por lo tanto podria
mantener el reconocimiento por parte de los polinizadores.

Variacion geografica

Las variaciones en la morfologia floral estan frecuentemente asociadas a po-
blaciones de especies con amplia distribucion geografica, las cuales ocupan terri-
torios discontinuos (Jones Jr. 1988; Dominguez et al. 1998; Hodgins & Barrett
2008). La comparacion de las dimensiones florales entre las siete procedencias
sur- y centroamericanas mostr6 que los seis caracteres florales difieren estadistica-
mente entre localidades; sin embargo, no existen tendencias geograficas definidas
relacionadas con las diferencias particulares de cada caracter floral. El diametro
externo, diametro del tubo floral, largo floral y la hercogamia fueron mayores para
poblaciones suramericanas, y el didmetro interno y el largo del tubo floral fueron
mayores para poblaciones centroamericanas. Las variaciones en las dimensiones
florales pueden ser el producto de diferentes factores, entre los cuales se encontra-
ron patrones latitudinales (Silva-Montellano & Eguiarte 2003; Hodgins & Barrett
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2008) y patrones discontinuos de variacion floral (Dominguez et al. 1998).

Las caracteristicas morfométricas florales con mayor contribucion al anali-
sis discriminante considerando siete localidades de procedencia fueron, en orden
de importancia: 1. hercogamia, 2. didmetro externo, 3. largo del tubo, y 4. largo
floral. Estos atributos florales permiten, con pocas excepciones, diferenciar las
procedencias de las flores. Sin embargo, la representacion grafica de este analisis
muestra gran variacion y dispersion de los datos, aunque las flores de las pobla-
ciones centroamericanas y suramericanas tienden a separarse en los extremos y
superponerse hacia el punto cero del eje horizontal, lo cual corresponde con una
variacion gradual de las caracteristicas morfométricas de las flores. Sin embargo,
la distribucion geografica de P. quinata es discontinua y las muestras examinadas
corresponden a los extremos de su distribucion geografica (Cordero & Boshier
2003). De acuerdo a lo anterior, solo se puede destacar que existe alta variacion
entre los caracteres morfométricos florales en P. quinata y que la variacion floral
observada podria estar determinada por la separacion geografica de las muestras
examinadas. De hecho, la variabilidad observada es confirmada, ya que la clasifi-
cacion de las procedencias de acuerdo a las caracteristicas morfométricas florales
muestra que so6lo el 64,96% de las flores son clasificadas correctamente en sus
procedencias. Estos resultados indican que los seis caracteres morfométricos flo-
rales tienen un amplio intervalo de variacion, pudiendo superponerse entre proce-
dencias y areas geograficas.

En contraste, los resultados del analisis discriminante permitieron diferen-
ciar las dos areas geograficas, Centroamérica y Suramérica, de acuerdo a las ca-
racteristicas florales. En general, el alto porcentaje de flores clasificadas correcta-
mente de acuerdo al area geografica indica que las caracteristicas morfométricas
florales permiten establecer asociaciones espaciales para los individuos de esta
especie. Algunos autores sefialan que los 6rganos relacionados con el sistema de
aparecamiento varian menos que los 6rganos florales relacionados con la atraccion
(Worley et al. 2000; Ushimaru & Nakata 2002; Ushimaru ef al. 2003b). Sin em-
bargo, en P. quinata ambos tipos de caracteres morfométricos varian entre pro-
cedencias. La hercogamia y el didmetro externo son mayores para las flores pro-
cedentes de Suramérica, mientras que el largo del tubo y el didmetro interno son
mayores para las flores procedentes de Centroamérica. Aunque es dificil estable-
cer comparaciones adecuadas entre diferentes estudios, los resultados de la pre-
sente investigacion coinciden en que el tamafio de la corola o diametro externo
de la flor (Dominguez et al. 1998) explican parte de la variacion en la morfologia
floral, asi como la hercogamia puede estar relacionada con la variacion geografica
(Ramsey 1993; Ushimaru et al. 2003b).

El diametro externo de las flores de P. quinata puede ser considerado como
una expresion de los niveles de atraccion a los polinizadores. En las flores tipo
cepillo de P. quinata la superficie externa de la unidad de polinizacion esta exclu-
sivamente formada por los drganos sexuales (Faegri & van der Pijl 1979), el con-
junto de estambres, que representa la estructura central de atraccion floral y que
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corresponde con el diametro interno. La hipdtesis de atraccion de polinizadores
sugiere que flores mas grandes atraen frecuentemente mas polinizadores que flo-
res pequeias, aumentando la aptitud (Wilson 1983). El mayor diametro externo
para las flores procedentes de Suramérica representa mayor nivel de atraccion a
los polinizadores. Por el contrario, mayor didmetro interno en las flores de proce-
dencia centroamericana también representa alto nivel de atraccion; sin embargo,
la diferencia entre ambas areas geograficas no es muy grande. El mayor didmetro
externo para las flores de procedencia suramericana sugiere mayor vistosidad y,
por tanto, mayor capacidad de atraccion, mas aun, si se considera que el éxito de
polinizacion depende del tamaiio relativo de todas las partes atractivas de la flor
como unidad y no del tamafio relativo de partes individuales de la flor (Kirchoff
1983). Como las especies autdgamas tienden a tener flores mas pequefias que las
especies xendgamas (Proctor ef al. 1996), entonces las flores de procedencia su-
ramericana podrian tener mayores niveles de xenogamia que las poblaciones de
Centroamérica. Esta suposicion es apoyada por la mayor hercogamia en las flores
de procedencia suramericana, lo cual se discute a continuacion.

Muchos estudios han mostrado que la posicion relativa del estigma y las ante-
ras en las flores de especies xendgamas polinizadas por animales juega un rol cru-
cial en el éxito reproductivo de los individuos (Webb & Lloyd 1986; Ramsey 1993;
Conner et al. 1995; Motten & Stone 2000). La hercogamia promedio observada en
P, quinata resulté suficientemente grande como para evitar la autopolinizacion; sin
embargo, la hercogamia vari6 entre individuos de diferentes poblaciones y entre
procedencias. La separacion antera-estigma puede variar entre poblaciones, siendo
la poblacion con menor hercogamia autdgama en comparacion con las poblaciones
xendgamas con mayores valores de hercogamia (Ramsey 1993). En P, quinata, la
hercogamia fue mayor para las poblaciones venezolanas comparada con poblacio-
nes centroamericanas. Ademas, en ambas areas geograficas es reportada la condi-
cion autoincompatible (Quijada 1981; Quijada ef al. 1998; Quesada et al. 2001;
Sandiford et al. 2003), aunque también se ha encontrado cierta produccion de frutos
y semillas por autopolinizacién en ambas areas geograficas (Quijada 1981; Quijada
et al. 1998; Quesada et al. 2001; Sandiford ef al. 2003). La mayor variacion en los
niveles de hercogamia de P. guinata entre localidades venezolanas comparada con
la variacion observada entre poblaciones centroamericanas podria estar asociada a
mayores niveles de xenogamia. Por el contrario, la menor variacion en los niveles
de hercogamia en poblaciones centroamericanas podria estar asociada con mayores
niveles de compatibilidad y autopolinizacion, ya que en especies autégamas la posi-
cion del estigma cercano a las anteras ha evolucionado bajo seleccion que favorece
la autogamia (Ushimaru & Nakata 2002).

La distancia antera-estigma puede haber evolucionado en respuesta al tama-
fio del polinizador principal (Armbruster 1988). De aqui que las diferencias en los
polinizadores podrian estar relacionadas con la variacion observada en los valores
de hercogamia entre flores de diferentes procedencias. De hecho, Sandiford et al.
(2003) reportan una amplia variedad de agentes polinizadores en poblaciones de P.
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quinata en Centroamérica, mientras que observaciones en Venezuela indican a los
esfingidos como los polinizadores efectivos. Otra posible explicacion de la variacion
geografica de la hercogamia en esta especie es la disponibilidad de recursos a flores
individuales (Diggle 1995) y seleccion de la inversion optima por flor (Worley
et al. 2000). El nimero de flores por inflorescencia es significativamente mayor
en inflorescencias de procedencia centroamericana de P. quinata (Ramirez et al.
2008). Bajo la premisa de que existe una relacion inversa entre la biomasa floral y
el nimero de flores por inflorescencia (Ramirez & Berry 1995), y si se considera
que este caracter esta fijado genéticamente y que los clones estan creciendo bajo
condiciones relativamente homogéneas, donde la disponibilidad de recursos es
aproximadamente similar para cada clon, entonces los recursos disponibles para
cada flor individual pueden ser menores cuando el nimero de flores por inflores-
cencia es mayor. Por lo tanto, se puede sugerir que la inversion optima por flor
puede estar influenciando las variaciones observadas entre los niveles de herco-
gamia en plantas de diferentes procedencias geograficas y de aqui los niveles de
entrecruzamiento.

Finalmente, las correlaciones entre caracteres morfométricos florales mos-
traron diferentes tendencias de acuerdo al area geografica, lo cual puede estar aso-
ciado a variaciones particulares de cada localidad. La morfometria floral de P. qui-
nata tiene cierto valor predictivo en la diferenciacion de individuos, procedencias
y areas geograficas. Los resultados indican que los seis caracteres morfométricos
florales tienen un amplio intervalo de variacion, pudiendo superponerse entre in-
dividuos, procedencias y areas geograficas. Sin embargo, un alto porcentaje de
flores son clasificadas correctamente de acuerdo al area geografica, permitiendo
establecer asociaciones espaciales para los individuos de esta especie.
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