INFLUENCIA DEL OSMOFORO EN LA PRODUCCION DE INFRUTESCENCIAS
EN ARUM ITALICUM MILLER (ARACEAE)
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Resumen

MENDEZ, M. & J. R. OBEs0 (1992). Influencia del osméforo en la produccidn de infrutescen-
cias en Arum italicum Miller (Araceae). Anales Jard. Bot. Madrid 50(2): 229-237.

Se analiz6 la influencia de la parte estéril del espadice (osméforo) en la produccién de infru-
tescencias de Arum italicurn mediante experimentos de adicién de nutrientes, de deshojado
y de eliminacién de osméforos, aprovechando el herbivorismo natural que sufren estas
estructuras. Se consideraron también los efectos de otros factores, como la fenologia y el
nimero de inflorescencias. El nimero de dipteros atrapados en las inflorescencias aument6
con el tamafio del osméforo. La fenologia de floracidn tiene una influencia acusada sobre la
produccién de infrutescencias. Aunque la predacién del osméforo reduce la produccién de
infrutescencias en un 30 %, su presencia no es imprescindible, ya que el 40 % de las inflores-
cencias predadas que llegaron a abrirse se transformaron en infrutescencias. Las plantas con
mds de una inflorescencia tienen mas éxito en la produccién de infrutescencias porque incre-
mentan la probabilidad de escapar de la predacién. Los tratamientos de abonado y desho-
jado no tuvieron efecto sobre la produccién de infrutescencias, pero coincidieron con una
mayor predacion.

Palabras clave: Araceae, Arum italicum, osmoéforo, polinizadores, produccién de infrutes-
cencias.

Abstract

MENDEZ, M. & J. R. OBESO (1992). Influence of the appendix of the spadix on the infructes-
cence set in Arum italicum Miller (Araceae). Anales Jard. Bot. Madrid 50(2): 229-237 (in
Spanish).

The influence of the appendix of the spadix, of phenology and of inflorescence number on
the infructescence set in a Northern Spanish population of Arum italicum was studied. The
experimental design included leaf removal. nutrient supply and appendix removal by herbi-
vorous rodents. The number of flies trapped in the inflorescences was related to appendix
size. Late anthesis resulted in infructescence set more frequently than early anthesis. The
predation on the appendix decreased the probability of infructescence set by 30 %. The per-
centage of open inflorescences that began fruit maturation was 40 %, combining all plants
preyed upon. Otherwise, plants having two or three inflorescences exhibited higher probabi-
lity of fruit set. Nutrient supply and leaf removal did not increase infructescence set, but
increased the incidence of the predation.

Key words: Araceae, Arum italicum, spadix, pollinators, infrutescence set.

INTRODUCCION cado adaptativo relacionado con la activi-

dad de los polinizadores (FAEGRI & VAN

En las angiospermas polinizadas por ani-  DER PUL, 1979; WASER, 1983; HERRERA,
males se supone que los caracteres florales  1990; JOHNSTON, 1991). Incluso se han de-
o de las inflorescencias tienen algun signifi- ~ sarrollado estructuras cuya unica funcién
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aparente es la atraccion de polinizadores.
Este es el caso del osméforo, la parte supe-
rior estéril de la inflorescencia espadici-
forme de algunas ardceas (GRAYUM, 1990).
Durante la breve fase femenina, la produc-
cién de calor en la mencionada estructura
provoca la volatilizacion de compuestos
nitrogenados; los polinizadores son atrai-
dos, se ignora si por el calor o por las ami-
nas volatilizadas (MEEUSE, 1975; MOODIE,
1976), y quedan retenidos en una “inflores-
cencia trampa”. Sin recibir recompensa,
son liberados con cargas de polen cuando
la inflorescencia pasa a la fase masculina
(PrROCTOR & YEO, 1973; FAEGRI & VAN
DER PuL, 1979). En este momento tiene
lugar una segunda produccién de calor, cen-
trada en las flores masculinas, mucho més
débil y considerada vestigial (MEEUSE,
1978; GrAaYuM, 1990). La produccién de
calor en ardceas consume almidén (KNUT-
SON, 1974) o lipidos (SEYMOUR & al.,
1984).

El objetivo del presente estudio es exami-
nar la importancia del osméforo en la pro-
duccién de infrutescencias en Arum itali-
cum Miller. Se intenté comprobar la in-
fluencia de la produccién de calor en la
atraccion de insectos, partiendo de la hip6-
tesis de que los osméforos mayores serian
capaces de producir més calor y volatilizar
mds sustancias nitrogenadas, atrayendo a
mayor nimero de insectos.

Tanto la produccién de calor como la
liberaci6n de sustancias volatiles nitrogena-
das supone un gasto de nutrientes que, en
caso de ser limitantes, pueden influir en la
probabilidad de éxito en la produccién de
frutos. Para comprobar esta hipétesis se
efectuaron experimentos de abonado y de
deshojado.

Aligual que en A. maculatum (HANSSON,
1985; SNow & SNow, 1987), en algunas in-
florescencias inmaduras los roedores con-
sumen el osméforo y ocasionalmente algu-
nas flores. La pérdida de osméforos por
herbivorismo se aproveché como experi-
mento natural para comprobar la importan-
cia de esta estructura en la polinizacién.

Aunque la predacién se efectia sobre
inflorescencias, el éxito reproductivo es un
carécter de los individuos y puede depender

de la cantidad de inflorescencias que éstos
produzcan. Para analizar las consecuencias
de este hecho se consideré el herbivorismo
de estructuras florales también desde el
punto de vista de los individuos (cf. DAvIs,
1981).

Como paso previo se estudiaron algunos
aspectos basicos de la biologia floral de
A. italicum: se identificaron sus polinizado-
res potenciales y se examind la fenologia
floral y la proporcién de sexos en la pobla-
cion.

MATERIAL Y METODOS

El drea de estudio se localiza en Arlés
(Llanera, provincia de Asturias), en un bos-
que de ribera sobre sustrato arcilloso, que
facilita el encharcamiento.

El 24 de enero se inici6 el experimento de
abonado en 70 individuos marcados; cada
dos semanas, hasta el final de la floracién,
se suministraron a cada uno 62,5 ml de una
disolucién al 8%/, del fertilizante comer-
cial Novelty Vita (N nitrico, 4 %; N améni-
co, 3,25%; P soluble, 3%; K soluble,
6,5%).

También el 24 de enero se eliminé el 50 %
de la superficie foliar a otros 30 individuos,
como experimento de limitacién de nutrien-
tes.

Al comenzar la floracién se tomaron
como control 57 individuos florecidos, que
se marcaron progresivamente entre el 27 de
marzo y el 5 de mayo, para tener en cuenta
los posibles efectos de la fenologia sobre
el éxito en la produccién de infrutescen-
cias.

El disefio inicial del estudio incluia quitar
osmoforos de algunas inflorescencias para
comprobar su efecto, pero se aproveché el
herbivorismo natural que sobre ellos ejer-
cen los roedores.

Durante la floracién se observaron, cada
dos dias, los individuos abonados, deshoja-
dos y control. Se registré la pérdida de
osmoéforos en las inflorescencias y una vez
abiertas se anot6 la fase, femenina o mascu-
lina. La fase femenina se reconocia por el
color brillante de los estigmas y la presencia
de insectos; la masculina, por la deposicién
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de polen en el fondo de la inflorescencia.
Aunque el final fisico de la fase masculina
puede fijarse en el momento en que se mar-
chitan las flores masculinas, su sistema de
polinizacién hace muy probable que el
tinico momento de dispersién efectiva de
polen se produzca inmediatamente tras el
paso a la fase masculina. Posteriormente no
se produce atraccion de polinizadores y rara
vez se encontraron insectos vivos en las
inflorescencias, avanzada la antesis. Asi
pues, se ha tomado tnicamente el dia en
que se produjo el cambio de fase, y, por tan-
to, la liberacién de insectos. como periodo
funcionalmente masculino.

Se distinguieron tres destinos para las
inflorescencias: 1) Se marchitaban antes de
la antesis. 2) Pasaban la antesis, pero no ini-
ciaban el desarrollo de los frutos. 3) Pasa-
ban la antesis e iniciaban el desarrollo de los
frutos, lo completasen o no, con indepen-
dencia del niimero de frutos que iniciaran su
maduracién. Segun la fecha de antesis se
asigné cada inflorescencia de los dos ulti-
mos grupos a una fase fenolégica: temprana
(9-29 de abril), media (1-19 de mayo) y tar-
dia (21 de mayo-12 de junio).

En 25 inflorescencias en fase femenina se
midié la longitud del osméforo y los visitan-
tes florales fueron contados e identificados
hasta nivel de familia. En 10 de ellas, de
tamano diferente y pertenecientes a indivi-
duos distintos, se registré previamente la
temperatura del osméforo. Las medidas se
tomaron los dias 25 y 26 de mayo con un ter-
mometro digital fijo al osméforo, comen-
zando tras unos 30 minutos para su estabili-

zacién y a intervalos de una hora, de 9,30 a
16,30 (GMT). Después de cada medicion se
retiraba durante 5 minutos el sensor del ter-
moémetro y la lectura obtenida se utilizaba
como medida de la temperatura ambiental.
Se disponia asi de un par de temperaturas,
cuya diferencia se emple6 como estima de la
produccién de calor.

El calculo estadistico de las regresiones
se realizé6 mediante el programa SPSS (No-
RUSIS, 1985). Las tablas de contingencia se
realizaron utilizando el estadistico G (So-
KAL & ROHLF, 1981}, con el empleo de la
correccién para continuidad. cuando solo
existia un grado de libertad.

RESULTADOS

Fenologia floral y proporcion de sexos

En el area de estudio la floracién se
extendioé del 9 de abril al 12 de junio, con
el maximo en la segunda mitad de dicho
periodo (19 de mayo, 17 inflorescencias;
fig. 1). Se produjeron oscilaciones de la fre-
cuencia poblacional de cada sexo a lo largo
del periodo de floracién. Los maximos mas-
culinos siguieron a los femeninos con cierto
desfase (fig. 1), como corresponde a una
inflorescencia protégina.

La cantidad de inflorescencias produci-
das en cada tratamiento se resume en la
tabla 1. La produccién de inflorescencias
por el mismo individuo fue secuencial en el
tiempo, con un periodo de uno a varios dias
entre antesis sucesivas. Con una sola excep-
cién (29 de abril), no hubo produccién de

TABLA 1

NUMERO DE INDIVIDUOS Y PRODUCCION DE INFLORESCENCIAS EN LOS TRATAMIENTOS
DE ABONADO, DESHOJADO Y CONTROL

N.%inflorescencias
. ”l."o.taI Accidentes * Total
individuos 0* 1 2 3 infl.
Abonado 70 1 Il 29 25 4 91
Deshojado 36 8 4 11 7 0 25
Control 57 1 0 39 14 3 76

* Individuos excluidos de los andlisis.
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Fig. 1.—Frecuencia de inflorescencias en fase femenina
y en fase masculina en el area de estudio a lo largo del

periodo de floracién: —— fase femenina; ----- fase
masculina.

infrutescencias antes del 11 de mayo, y la
misma se increment$ con la fenologia en
todos los tratamientos (fig. 2).

Polinizadores y produccion de calor

El1 97,9 % de los visitantes florales en las
inflorescencias recogidas fueron dipteros,
de los que la familia Psychodidae repre-
sent6 el 87,2 % (tabla 2).

Las diferencias de temperatura registra-
das entre el osmoéforo y el ambiente se resu-
men en la tabla 3. No se encontré regresion
significativa entre la cantidad de dipteros en

una inflorescencia y la diferencia maxima
de temperatura entre su osméforo y el
ambiente (R?=0,021; F=0,176; p =0,686;
n=10). La regresién de dicha diferencia de
temperatura frente a la longitud del os-
moforo fue negativa y casi significativa
(R*=0,367; F=4,633; p=0,064; n=10).
El nimero de dipteros en las inflorescencias
aumenté significativamente con la longi-
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Fig. 2.—Infrutescencias producidas en cada fase fenol6-
gica por los distintos tratamientos, expresadas como
porcentaje respecto a las inflorescencias que pasaron la
antesis: B control intactas, O control predadas, & abo-
nadas intactas, X abonadas predadas, * deshojadas
predadas.

TaBLA 2

RESUMEN DEL CONTENIDO DE LAS 25 INFLORESCENCIAS ANALIZADAS

DIPTERA
No identificados 6
NEMATOCERA
Psychodidae 449
Ceratopogonidae 29
Chironomidae 10
Sciaridae 5

BRACHYCERA
Heleomyzidae 15
Phoridae 1

OTROS
Aphidinea 8
Arachnida 2
Mollusca 2
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TABLA 3

DIFERENCIAS DE TEMPERATURA (°C) ENTRE EL OSMOFORO Y EL AMBIENTE

(n =8 en todas las inflorescencias)

Diferencia -

Inflorescencia Desyn_acxén
Minima | Maéaxima Media tipica
1 -02 | 46 1,09 1,51
2 -0,4 1,1 0,42 0.39
3 -0,6 0,0 -0,20 0,20
4 -0,8 1,6 0.39 0,67
> =31 | 00 | -0,74 0,94
6 0,4 39 1,61 1,04
7 0,1 1,4 0,62 0,57
8 -0,1 0,7 0,41 023
9 -3,1 0,6 -0,79 1,03
10 -0,4 43 0,98 1.39

tud del osméforo (R*=0,409; F=15921;

p<0,001; n=25; fig. 3).

Efecto de los tratamientos

El destino de las inflorescencias intactas
de los individuos abonados y control no
diferia significativamente (G=2,22; g.1.=2;

233

p>0,1; n=67). No se incluyé en la compa-

racién, por falta de datos, a los individuos
deshojados. No se detectaron diferencias
significativas en el destino de las inflores-
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Fig. 3.—Relaci6n entre el nimero de insectos contenido en las inflorescencias y 1a longitud del osmdéforo.

100

cencias predadas bajo los tratamientos de
abonado, deshojado y control (G=5,50;
gl.=4;p>0,1; n=123).
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Efecto de la predacion del osmdforo

La predacion afect6 al 75 % de los indivi-
duos y al 64,1% de los osmoéforos (ta-
bla 4a). La incidencia fue mayor en los tra-
tamientos de deshojado y de abonado que
en el control (G =10,29; g.1. =2; p<0,01;
n=132 para los individuos y G=15,66;
g.l.=2; p<0,001; n= 192 para las inflores-
cencias).

PORCENTAJE

Marchitas  Abortadas 'Desarrolladas

DESTINO

Fig. 4—Porcentaje de inflorescencias marchitas, abor-
tadas y desarrolladas en funcién del herbivorismo por
roedores: [ predadas, ® intactas.

Las inflorescencias sometidas a herbivo-
rismo se marchitaron antes de la antesis
en mayor proporcién que las intactas
(G=21,48; gl.=2; p<0,001; n=192;
fig. 4). En un 66,7% de las ocasiones, la
causa fue la predacion de flores junto con el
osmdforo o una segunda predacion sobre
aquella porcién del espadice.

Exito individual y niimero de inflorescencias

El grado de herbivorismo fue indepen-
diente del nimero de inflorescencias por
individuo (una o mds de una) en el tra-
tamiento de abonado (G=0,45, gl. =1,
p>0,5, n=>58 para los individuos; G=0,75,
gl.=1,p>0,1, n=091 para las inflorescen-
cias). En el control, este resultado se man-
tuvo para los individuos (G=0,03; g.1. = 1;
p>0,5; n=56) y el herbivorismo en las
inflorescencias descendié al aumentar el
nimero de éstas por individuo (G =4,48;
g.l.=1;p<0,05;,n=79).

En los individuos con dos inflorescencias
la predacién de cada inflorescencia fue un
suceso independiente (tabla 4b).

En ambos tratamientos, los individuos
con dos inflorescencias tuvieron més éxito en
la produccién de infrutescencias (G=10,77,
gl.=2, p<0,01, n=158 para el abonado;
G=12,24, g.1.=2, p<0,01, n= 156 para el

TABLA 4

INCIDENCIA DEL HERBIVORISMO: @) EN LOS TRATAMIENTOS DE ABONADO, DESHOJADO
Y CONTROL; Y b ) EN LOS INDIVIDUOS CON DOS INFLORESCENCIAS

Individuos Inflorescencias
a) Control 62,5% 50,0 %
Abonado 81,0% 67,4%
Deshojado 94,4 % 92,0%
N.¢inflorescencias predadas *
0 1 2 G gl Signif.
b)
Control 3 8 3 0,29 2 n.s.
Abonado 4 8 13 1,73 2 n.s.
Deshojado 0 1 6 0,10 1 n.s.

* Comparacién de los valores observados frente a los esperados segun una distribucién binomial con
un valor de p igual al porcentaje global de predacién de inflorescencias en cada tratamiento.
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Fig. 5.—Exito global-en la produccién de infrutescencias en los individuos con una, dos y tres inflorescencias: a, para
los individuos abonados; b, para los individuos control; ¢, para las inflorescencias abonadas ({0 marchitas, 23 aborta-
das, @ desarrolladas); d, para las inflorescencias control (O marchitas, 4 abortadas, B desarrolladas).

control; fig. 5a,b). Para las inflorescencias,
la tendencia se mantuvo en ¢l tratamiento
de abonado (G=13,17; g.l.=4; p<0,05;
n=91,; fig. 5¢) y no hubo diferencias signifi-
cativas en el control (G=38§,19; gl.=4;
p>0,05; n=176; fig. 5d).

El elevado indice de predacién impidi6 el
andlisis en los individuos deshojados.

DISCUSION
El efecto de la fenologia sobre la produc-

cién de infrutescencias estuvo relacionado
con la disponibilidad de polen. La produc-

cion de infrutescencias se generalizé tras el
11 de mayo, momento en que se€ inicié un
aumento en la cantidad de inflorescencias
en fase masculina en la poblacién (fig. 1). El
flujo de polen entre inflorescencias puede
verse afectado por la variacién fenoldgica
de las distancias entre individuos (ZIMMER-
MAN, 1988). En especies sapromidfilas,
como A. italicum, los polinizadores realizan
vuelos a corta distancia (DAFNI, 1984), de
modo que una mayor separacién entre
inflorescencias al comienzo de la floracién,
junto a la escasez de inflorescencias en fase
masculina, puede haber imposibilitado la
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transmision efectiva de polen. Del mismo
modo, las variaciones temporales en la acti-
vidad o la abundancia de los polinizadores
(JoHNsTON, 1991) ocasionan diferencias
fenoldgicas en la produccién de infrutescen-
cias.

Aunque los osméforos mayores atraje-
ron més insectos, se observé gran variacion
en la cantidad de visitantes florales reteni-
dos, especialmente en los osméforos de 30
a 50 mm, que fueron los méas frecuentes
(¥=44,6 mm; CV=30,6%; n=25). Esta
circunstancia limita la ventaja que supone la
posesion de osméforos de mayor tamariio.
La ausencia de relaciones entre la dife-
rencia maxima de temperatura osméforo-
ambiente y las otras dos variables puede
achacarse tanto a las dificultades de medi-
cién de la temperatura en el campo como al

reducido tamano de muestra.
Se considera que los 6rganos florales de

atraccion desempeiian una funcién genérica
masculina (STANTON & al., 1986; BERTIN,
1988) y que la reduccién en la cantidad de
visitantes afecta principalmente a la disper-
sién de polen (LOVETT-DousT & LOVETT-
Dousrt, 1988; ANDERSSON, 1991). La pér-
dida del osméforo disminuyé la capacidad
de atraccidn, ya que el nimero de poliniza-
dores en las inflorescencias predadas fue
muy bajo (obser. pers.). Pero, junto a los
posibles efectos sobre el éxito reproductivo
masculino, el descenso de un 30 % en la pro-
duccién de infrutescencias revela ademds
una funcién genérica femenina del osmé-
foro (recepcién de polen). La limitacion de
polen ha sido confirmada en otra ardcea
(BIERZYCHUDEK, 1981).

Por otra parte, la cantidad y procedencia
del polen y la variabilidad de esta proceden-
cia (e.g., CRAIG, 1989; WIDEN & WIDEN,
1990; MARSHALL, 1991; WASER & PRICE,
1991}, asi como las diferencias en el nimero
de semillas por fruto derivadas de aquéllas
(e.g., WINSOR & al., 1987). pueden deter-
minar la probabilidad de aborto de las infru-
tescencias (LEE, 1984, 1988). En A. itali-
cum, el desarrollo de unos pocos frutos (2
a 4) basta para que no se marchite la infru-
tescencia (obser. pers.), pero se desconoce
el nimero de insectos necesario para polini-
zar todas las flores femeninas.

El osméforo no resulta imprescindible
para la polinizacién, ya que ¢l 40% de las
inflorescencias predadas que alcanzaron la
antesis se transformaron en infrutescencias.
En las plantas sapromidfilas también in-
tervienen senales visuales en la atraccién
de polinizadores (DAFNI1, 1984). La bractea
que rodea a la inflorescencia en A. italicum,
perforada por los roedores para llegar hasta
el osmoéforo, no siempre era eliminada
totalmente y pudo participar en la atrac-
cién, aunque en especies préximas se ha
descartado tal funcién (PROCTOR & YEO,
1973). La autofecundacién o la apomixis en
las inflorescencias predadas es poco pro-
bable si se tiene en cuenta que durante la
primera fase fenoldgica no se produjeron
infrutescencias.

Si los osméforos mayores contienen mas
nitrégeno, podrian ser preferidos por los
roedores y producirse un conflicto entre el
escape a la predacidn y la atraccién de po-
linizadores. El mayor grado de herbivo-
rismo correspondio a los individuos desho-
jados, y no a los abonados. Eso indica que
la predacién debidé depender mas de 1a ubi-
cacion de los individuos en zonas donde los
herbivoros eran mas abundantes o més acti-
vos que del valor nutritivo.

El mayor éxito en la produccién de infru-
tescencias de los individuos con dos inflo-
rescencias se debe a una amortiguacién en
los mismos de los efectos negativos del her-
bivorismo (Davis, 1981), al menos a inten-
sidades moderadas.

Resulta interesante la falta de efecto de
los experimentos de abonado y deshojado
sobre la produccion de infrutescencias. En
las herbaceas perennes con o6rganos de
reserva subterrdneos, la reproduccién po-
dria depender de los recursos almacenados,
por lo que la manipulacién experimental del
nivel de nutrientes en una temporada se
dejaria sentir en la siguiente. Efectos retar-
dados de este tipo se han documentado para
diversas herbéceas perennes en el herbivo-
rismo real o simulado (e.g., PRIMACK &
HaALL, 1990).

Por otro lado, el efecto de los tratamien-
tos sobre la atraccion de polinizadores pro-
bablemente tuvo més incidencia sobre la
exportacion de polen (ANDERSSON, 1991).
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Podria entonces haber pasado inadvertida
su repercusion en la produccién de infrutes-
cencias, que depende de la cantidad de
polen recibida.
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