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Nectarios septales, superficies nectariferas, coléteres, y aspectos
relacionados con la polinizacion en Canna lineata Ciciarelli
(Cannaceae-Zingiberales)

Maria de las Mercedes Ciciarelli'

Resumen: Ciciarelli, M. M. 2014. Nectarios septales, superficies nectariferas, coléteres, y aspectos relacionados con la polinizacion en Canna
lineata Ciciarelli (Cannaceae-Zingiberales). Bot. Complut. 38: 125-137.

Como parte de un estudio sobre la estructura y anatomia de las flores en C. lineata, se describen por primera vez las superficies nectarife-
ras, las guias de néctar de las piezas del androceo y los nectarios septales y coléteres del ovario. Hileras de papilas capitadas forman las guias de
néctar del labelo mientras que papilas convexas y aplanadas las de los estaminodios y estambre petaloide. Se comprueba la presencia de prenéc-
tar en las papilas de dichas piezas en donde la secrecion de néctar se inicia en el floema de haces anficribales y en el parénquima asociado, para
luego ser secretado por los poros cuticulares de la epidermis. En los nectarios septales, 1-3 capas de parénquima secretor y numerosos tricomas
cilindricos afinados en el dpice secretan néctar hacia los canales. El fluido se almacena en la cimara de néctar situada en el tubo floral, por enci-
ma del ovario. El analisis de la composicion quimica del néctar permite confirmar la ornitofilia en C. indica y la entomofilia en C. lineata. Se
discuten aspectos de la polinizacion y se propone que otras especies del género con flores nectariferas de labelos anchos y reflejos, que atraen
tanto a insectos como a aves, podrian encuadrarse en un sindrome floral mixto. Se describen por primera vez la anatomia de los coléteres del ti-
po claviforme presentes en la pared externa del ovario y se propone que funcionarian como estructuras protectoras de los ovulos y posteriormen-
te de las semillas en desarrollo. Los estudios se efectuaron en flores frescas con microscopio de luz y MEB.
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Abstract: Ciciarelli, M. M. 2014. Septal nectaries, nectariferous surfaces, colleters and aspects related to pollination in Canna lineata Ciciare-
1li (Cannaceae-Zingiberales). Bot. Complut. 38: 125-137.

This manuscript encompasses part of a study carried out on the structure and anatomy of flowers in C. /ineata. Glandular nectariferous epidermal
surfaces, nectar guides of androecium pieces, septal nectaries and colleters of the ovary have been described for the first time. Rows of capitate
papillae form nectar guides of labellum whereas convexed and flattened papillae constitute staminodes and petaloid stamen. Prenectar has been
tested in papillae of all androecium pieces where nectar secretion starts in phloem of amphicribal vascular bundles and associate parenchyma to be
secreted through cuticular pores of epidermis. In septal nectaries, 1-3 layers of parenchyma and numerous cylindrical tricomes narrowed in the apex
secrete nectar towards the channels. The fluid is stored in the nectar chamber of the floral tube upon the ovary. Analysis of the chemical composition
of nectar allowed us to confirm ornitophyly in C. indica and entomophily in C. lineata. Pollination traits are discussed and it is proposed that other
species of Canna with nectariferous flowers of wide and flattened labellum which attract both insects and birds, would conform a mixed floral
sindrome. External wall of the ovary is composed by many colleters of the claviform type, it is proposed that they would function as protective
structures of ovules and subsequently of the developing seeds. Studies have been carried out with fresh flowers under light microscope and SEM.

Key words: Canna lineata, septal nectaries, nectariferous surfaces, colleters, nectar, pollination, entomophily, ornitophyly.

INTRODUCCION porque las flores de Canna muestran modificaciones mar-

cadas con respecto al patron floral basico de las monoco-

Los estudios sistematicos del género Canna se han ba-
sado principalmente en la morfologia floral (Kranzlin
1912, Winkler 1930). La estructura y organogénesis de las
piezas florales ha llamado la atencion de los autores (Rao
1963, Pai 1965, Kirchof 1983a, b; 1985), principalmente

tiledoneas y de otros clados relacionados como las Bro-
meliales y las Commelinales (Judd et al. 2008).

Las flores de Canna poseen un perianto definido con
2 verticilos conspicuos con 3 sépalos y 3 pétalos radial-
mente simétricos; pero el mayor atractivo de las flores es-
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ta dado por el androceo petaloide muy colorido y el gine-
ceo. El androceo comprende dos ciclos el interno forma-
do por el estambre fértil petaloide con media antera redu-
cida a una teca de posicion lateral y el labelo, de posicion
ventral en la flor. El ciclo externo esta formado por 2 0 3
estaminodios (Kunze 1984, Dalghren et al. 1985, Yeo
1993, Judd et al. 2008). El androceo es asimétrico en su
desarrollo debido a la reduccion en el niimero de piezas,
en lugar de presentar 6 piezas, consiste de 2, 4 0 5 miem-
bros petaloides, de ancho y direccion variables, segin las
especies. (Ciciarelli 1989, 1995, 2007, 2008, 2010, 2014a).
El estilo es aplanado, carnoso, y también petaloide con un
estigma marginal y un drea estigmatica apical (Schumann
1888, Kranzlin 1912). Glinos & Coccucci (2011) han es-
tudiado la anatomia del estilo petaloide y denominaron a
las 2 regiones estigmaticas del estilo como apical y late-
ral. Estos autores han indicado que sdlo los tubos polini-
cos depositados sobre ¢l area estigmatica apical se des-
arrollan y llegan hasta el canal estilar, asimismo,
efectuaron aportes al conocimiento de la biologia floral y
la polinizacion en C. indica L.

La produccion de néctar en Monocotileddneas de ova-
rio infero ha sido atribuida hasta ahora a la actividad de
los nectarios septales (NS) del ovario (Brown 1938, Esau
1965, Fahn 1979a, b; 1988). Para la familia Musaceae,
Fahn (1988) describe los nectarios septales de Musa co-
mo tricomas pluricelulares que tapizan largos canales irre-
gulares que surcan el ovario.

No se han encontrado estudios sobre la anatomia de
los nectarios y su actividad secretora en el género Canna
y tampoco se han analizado muestras de azucares en el
néctar. En el presente trabajo se abordan éstos aspectos
con el objetivo de dilucidar los mecanismos de poliniza-
cidn y lograr una mejor caracterizacion del sindrome flo-
ral en C. lineata y C. indica.

MATERIALES Y METODOS

El trabajo se efectud con material fresco y se conserva ma-
terial herborizado de referencia en el Herbario de 1a Facultad de
Ciencias Naturales y Museo de La Plata (LP). Se efectuaron vi-
sitas de campo estacionales durante cinco afios, para la obser-
vacion y recoleccion de ejemplares. Parte de las plantas reco-
lectadas se cultivaron a partir de rizomas en un predio
experimental para constatar la repetida produccion de frutos y
semillas. Para registrar los tipos, agentes y periodos de polini-
zacion se efectuaron estancias de observacion en los sitios de
colonias silvestres localizadas y en etapa de floracion. Los es-
tudios morfoldgicos se realizaron con microscopio optico y elec-
tronico de barrido (MEB). Para estudios con microscopio Opti-
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co la epidermis de partes florales se aclararon con hipoclorito
de sodio concentrado 1:2 y se colorearon con safranina-fast gre-
en. Las pruebas con azul de toluidina 1% acuoso en metacro-
masia, rojo de rutenio, sudan III en etanol 50% y solucion de
lugol se efectuaron en material no aclarado. Para estudios con
MEB, trozos de estaminodios, labelos y estambres frescos, sin
tratar, de 3 x 3 mm, se montaron sobre cinta adhesiva de doble
faz y se cubrieron con oro paladio. Para estudio de piezas flo-
rales, especialmente androceo y nectarios septales el procesa-
miento se efectud bajo vacio. Para observar las papilas secreto-
ras del androceo, tricomas nectariferos y coléteres, las muestras
se fijaron en punto critico y se procesaron en el Laboratorio de
Investigaciones de Metalurgia Fisica de la Facultad de Ingenie-
ria (UNLP) y se observaron y fotografiaron con MEB en el Cen-
tro de Investigacion y desarrollo en Ciencias Aplicadas (CIN-
DECA-UNLP). Las muestras de néctar de ambas especies se
tomaron en pleno periodo de floracion en horas del mediodia.
La extraccion del fluido se efectud con extrema precaucion pa-
ra poder obtener el néctar desde la camara, en el tubo floral uti-
lizando una microjeringa Hamilton. La composicion quimica
del néctar se estudio por cromatografia liquida de alta perfor-
mance (HPLC) realizandose las determinaciones en el Centro
de Investigacion y Desarrollo en Criotecnologia de alimentos
(CIDCA-UNLP-CONICET).

Se empled HPLC para la identificacion y cuantificacion de
azucares en muestras de néctar, aplicando una elucion isocrati-
ca con deteccion por indice de refraccion. El analisis se realizo
en una columna hypersil gold amino (dim. 250 x 4,6 mm, ta-
mafio de particula 5 um, Thermo Scientific, USA), usando una
mezcla de acetonitrilo y agua de grado HPLCr (80:20) como fa-
se movil, con un caudal de 1,2 ml/min y un volumen de inyec-
cidn de 0,020 ml. La temperatura se mantuvo constante en 40°C.
Se realizo una calibracion en base al area del pico cromatogra-
fico de soluciones estandar de sacarosa, glucosa y fructosa. La
muestra de néctar se diluyo 1/50 con agua grado HPLC, siendo
filtrada con una membrana de 0,45 pm colocada en una jerin-
ga, antes de la inyeccion.

RESULTADOS

Labelo. En las especies de Canna el labelo petaloide
tiene contorno oblanceolado. La venacion es flabelada
(Ellys 1999), varias venas basales de igual calibre diver-
gen radialmente con angulos pequefios y se ramifican ha-
ciael dpice. La base del labelo cubre y protege el tubo flo-
ral formado por las porciones adnatas del estambre y el
estilo y esta reforzada por la proximidad de las venas. Es-
tas venas vistas en transcorte tienen una estructura anfi-
cribal y presentan un notable desarrollo de los elementos
xilematicos, tanto en nimero como en didmetro. En la zo-
na del tercio apical el labelo es reflejo y tiene su mayor
ancho (1,4 cm). Alli las venas se encuentran mas separa-
das que en la base, del mismo modo que hacia los marge-
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nes, donde disminuyen su tamafio. Las venas de menor ca-
libre, presentan en transcorte 1-2 elementos de protoxile-
ma anillados rodeados por células de floema. El mayor
desarrollo del xilema junto a la mayor proximidad de las
venas en la zona basal del labelo otorga la rigidez y sos-
tén necesarios para actuar como «pista de aterrizaje» y dar
sustentacion a los insectos polinizadores. La disposicion
y el color del labelo varia en las especies, al igual que la
longitud del tubo foral y de las flores (Ciciarelli et al.
2008). En C. lineata el labelo es reflejo, oblanceolado, dis-
color, anaranjado con lineas coloradas a rojizas sobre ba-
se amarillenta en la cara adaxial y en C. indica es oblan-
ceolado, reflejo a circinado, concolor colorado, en la cara
adaxial, y colorado en el apice y la parte media, pero ama-
rillo moteado de rojo en la base de la cara abaxial, rasgo
visible solo si se abren las piezas florales. Las flores de
ésta especie son estrechas y tubulosas, porque la longitud
del tubo floral es mayor en relacion a la longitud total de
la flor por el contrario en C. lineata la menor longitud del
tubo floral en relacidn a la longitud total, hace que las flo-
res no sean estrechas o tubulosas sino con piezas mas
abiertas y separadas. En C. indica las flores tienen una
longitud total de 7-8 cm y el tubo floral mide de 4-4,5 cm,
altura en donde el labelo se separa del tubo y se vuelve re-
flejo a circinado. En C. lineata las flores alcanzan una lon-
gitud de 10 cm pero la menor longitud del tubo floral (3,5
cm) hace que el labelo se extienda a una distancia menor
desde la base para luego volverse reflejo (Fig. 1A, B). Sal-
vo C. paniculata Ruiz et Pav. que presenta labelos y pie-
zas florales erguidas, en las restantes especies los labelos
son reflejos o circinados. La proyeccion del labelo y su
posterior curvatura, depende entonces de la relacion en-
tre la longitud del tubo floral y la longitud total de la flor.
Asi las flores con tubos mds cortos presentan labelos re-
flejos a menores distancias desde la base lo que les per-
mite actuar como «pistas de aterrizaje» para los poliniza-
dores, como ocurre en C. lineata.

Anatomia del labelo. Vistas con MO, las secciones
transversales de labelos provenientes de flores frescas sin
colorear, presentan una epidermis adaxial uniformemen-
te glandular, formada por células activas con aspecto de
papilas muy regulares, con paredes externas delgadas y
curvas. No se observaron estomas o hidatodos. En ellas la
pared apical es convexa y de espesor no uniforme debido
a la presencia de invaginaciones parietales tal como las
que existen en células de transferencia. El citoplasma es
granular, denso y discolor por la presencia de pigmentos
carotenoides de color amarillo brillante en cromoplastos
del &pice y pigmentos antocidnicos de color rosado a ro-
jizos, del grupo de los flavonoides hidrosolubles, por de-
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Fig. 1- Flores en especies de Canna. A: flores con tubo floral
corto, estaminodios y labelo reflejos y lineados en Canna
lineata. B: flores tubulosas, piezas erguidas y tubo floral
largo en Canna indica. 1: labelo.

bajo, ocupando gran parte del volumen celular (Fig. 2A).
En vista superficial las papilas epidérmicas presentan
abundantes granos de almiddn y polifosfatos (test del lu-
gol y azul de toluidina) en el citoplasma (Fig. 2B). En los
cromoplastos los pigmentos carotenoideos de color ama-
rillo-anaranjado dan respuesta positiva a la prueba con
sudan III. La hipodermis adaxial estd compuesta por una
capa de células subrectangulares que no dejan espacios in-
tercelulares. La capa celular ubicada por debajo de la hi-
podermis corresponde al mesofilo y consta de células pa-
rénquimaticas alargadas que rodean los elementos del
floema, estas células se disponen en forma radiada en di-
reccion a la epidermis. Los haces vasculares son anficri-
bales con escasos elementos de protoxilema rodeados por
células floematicas. El mésofilo abaxial es predominan-
temente homogéneo constituido por células parenquima-
ticas isodiamétricas, que dejan espacios intercelulares con-
formando un tejido mas laxo. La hipodermis abaxial
consiste también de un estrato de células subrectangula-
res dispuestas en forma compacta. La epidermis abaxial
al igual que la adaxial consiste de una capa de papilas y
tampoco se observan estomas o hidatodos (Fig. 2C).

Nectarios. En C. lineata se hallaron 2 tipos: los nec-
tarios septales del ovario y las superficies glandulares nec-
tariferas de la epidermis adaxial de las piezas del andro-
ceo, por lo tanto se presentan 2 fuentes productoras de
néctar en la flor: la primera procedente del ovario y la se-
gunda del androceo. Si bien se describen en C. lineata, to-
das las especies silvestres estudiadas hasta el momento
(Ciciarelli 1989, 1995, 2007; Ciciarelli e al. 2008, 2010a,
b) presentan ambos tipos de nectarios.
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Fig. 2- Fotomicrografias de cortes histologicos de labelos. A: Papilas epidérmicas discolores. B: vista superficial de las papilas
con abundante almidon en granos (test del lugol). C: histologia del labelo, ad: epidermis adaxial, f: floema, hb: hipodermis
abaxial, hd: hipodermis adaxial, pa: parenquima asociado al floema, px: protoxilema. Barra =22 pmen A, B; 32 ymen C.

Guias de néctar y nectarios del androceo. Segin
Chittka & Radne (2006), las partes mas oscuras de los pé-
talos y estaminodios son las que indican la presencia de
néctar, mientras que las partes mas claras no. Thompson
et al. (1972) refieren que los pétalos de Rudbechia hirta,
amarillos concolores, contienen en la base glucosidos fla-
vonoides que absorben y reflejan la luz ultravioleta, resul-
tando oscuros y distinguibles para los polinizadores. En
C. lineata las guias de néctar estan situadas sobre la epi-
dermis adaxial del estambre petaloide, estaminodios y la-
belos. Se observan como lineas rojas sobre un fondo ama-
rillo, que sirven para orientar al polinizador hacia la
superficie de las piezas del androceo. Se ha comprobado
que al ser fotografiadas con [uz UV las lineas rojas de los
labelos y estaminodios de C. [ineata se ven de color vio-
leta, mientras que las zonas amarillas permanecen del mis-
mo color. Por lo tanto las guias rojas absorben y reflejan
el violeta que es el color visible para abejas, abejorros y

otros polinizadores nectarivoros como los colibries (Ci-
ciarelli 2014). Vistas con MEB, las papilas de los estami-
nodios y del estambre petaloide son convexas y aplanadas
en seccidn transversal. En vista superficial presentan un
contorno subrectangular extendido longitudinalmente. La
cuticula es fina, lisa y aterciopelada pero las paredes con-
vexas apicales presentan pliegues o invaginaciones de ma-
terial parietal (Fig. 3A, B). Las guias de néctar se dispo-
nen siguiendo dos patrones: en lineas mas o menos rectas
y en grupos circulares o motas. Vistas con MEB s¢ obser-
van en el primer caso 5-8 hileras longitudinales de papi-
las capitadas, globosas, subesféricas muy proximas que se
elevan por encima del tejido circundante (Fig. 4A, B), en
el otro caso las papilas forman grupos circulares, lo que
explica la presencia de motas o manchas rojizas o amari-
1las comunes en la base de los labelos de éstas y otras es-
pecies silvestres de Canna (Ciciarelli 2008). En labelos y
estaminodios la cuticula es lisa y la pared externa presen-
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Fig. 3— Fotomicrografias de epidermis glandular nectarifera de estaminodios y estambre fértil en C. lineata. A: papilas aplanadas
con pliegues parietales en estaminodios. B: papilas aplanadas con cuticula lisa y pliegues parietales poco marcados en estam-

bre. Barra = 10 um en A; 8 pm en B; 30 pm en C; 10 pm en D.

Fig. 4- Fotomicrografias de epidermis glandular nectarifera del labelo en Canna lineata. A: epidermis papilosa en vista panorami-
ca, gn: guias de néctar, m: mota o méacula. B: detalle de papilas, cs: cristales de sacarosa. Barra =150 pm en A; 8 pm en B.

ta un estriado variable con 4reas adelgazadas que funcio-
narian como poros para secretar el néctar.

Secrecion del néctar. El fluido se produce en el teji-
do nectarifero del androceo y constituye una fuente de ali-
mento para el insecto visitante y en este sentido las flores
podrian presentar un sindrome floral entomofilo. El poli-
nizador se alimenta del néctar que se acumula en la cdma-
ra de néctar en el tubo floral. Las células secretoras son
las propias papilas epidérmicas de los estaminodios, labe-
los y estambre, siendo el néctar secretado a través de po-
ros que se abren en la cuticula. En las papilas epidérmi-
cas del labelo y los estaminodios, la produccion y
reposicion del néctar se produce desde el floema de haces
anficribales, siendo transportado desde los tubos cribosos
a células parenquimaticas asociadas que discurren radial-
mente hacia la epidermis. La gran cantidad de almidon de
reserva que existe en el citoplasma de las papilas del an-
droceo en ésta especie serfa producto del transporte y la
acumulacion de prenéctar por parte del floema. Esa can-

tidad abundante de almiddn en las papilas del estambre
petaloide se utilizarfa, luego de hidrolizado, como fuente
de energia para la antesis. Por otra parte la presencia de
almidon en estaminodios y labelos podria servir como re-
serva y posterior fuente de produccion de néctar para ofre-
cer a insectos y colibries. El liquido azucarado se secreta
al exterior por via apoplastica y queda depositado sobre
las piezas en forma de gotas. El néctar puede permanecer
sobre las piezas en forma liquida o solida como cristales
de sacarosa, una vez evaporada el agua. Las observacio-
nes realizadas con MEB permitieron identificar numero-
sos cristales de sacarosa en la superficie de las papilas del
labelo, dato que apoya la idea de que la secrecion de néc-
tar se produce hacia el exterior de la pieza. (Fig. 4B). Tal
como la han indicado varios investigadores (Durkee et al.
1981, Zer & Fahn 1992, Belmonte et al. 1994, Nepi ef al.
1996, Gaffal et al. 1998) la hidrolisis de los granos de al-
middn también en C. lineata constituiria el principal me-
canismo formador de aziicar en el momento de la antesis.
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Fig. 5- Fotomicrografias de secciones transversales del ovario en Canna lineata, MEB. A: nectarios en septos del ovario. B: deta-
lle de un nectario septal con tricomas secretores y parénquima secretor (bajo vacio). C, D: detalle de los tricomas nectariferos
pluricelulares, ns: nectario septal, t: tricoma nectarifero (en punto critico). Barra = 200 pm en A; 30 pm en B; 20 pmen C; 50 pm
enD.

Los nectarios septales estan formados por 3 canales
que se abren en la parte superior del ovario para almace-
nar el néctar en la cimara. Se encuentran en la zona cen-
tral del ovario en el sitio de union de los carpelos. En cor-
tes transversales, se ven como 3 aberturas circulares
situadas a 120° entre s (Fig. 5A). En seccion longitudinal
forman canales o conductos tubulares largos a veces ra-
mificados que se forman en zonas intercarpelares o pat-
tes de las paredes del ovario parcialmente soldadas que fi-
nalizan su recorrido acropeto en la camara de néctar en la
base del tubo floral. Los nectarios septales (Fig. SB) pre-
sentan un parénquima secretor que tapiza los conductos
tubulares formado por 1-3 capas de células parenquima-
ticas que rematan en numerosos tricomas pluricelulares
cilindricos. Estos, afinados en el apice, se proyectan ha-
cia el interior de los canales donde vierten el néctar
(Fig. 5B, C, D). De acuerdo a lo descrito por Fahn (1979)
para Musa, en el citoplasma de los tricomas de dichos nec-
tarios, el néctar proveniente del parénquima adyacente se

secreta tanto en el reticulo endoplasmatico rugoso (RER)
como en los dictiosomas y sus vesiculas, las que al fun-
dirse con el plasmalema, difunden luego el néctar hacia la
camara septal.

Andlisis de azicares en néctar por HPLC. Las
muestras de néctar analizadas por cromatografia se toma-
ron en verano, al mediodia y en plena floracion de las plan-
tas. El néctar fue fluido, abundante y de facil extraccion
en ambas especies. Con fines comparativos se tomaron
muestras durante el mes de octubre al inicio de la flora-
cion y en horas de la tarde (16 hs) pero dichas muestras
no fueron analizadas mediante ésta técnica pues el néctar
fue poco fluido y de dificil extraccidn. En ambas especies
la concentracion de sacarosa expresada en mg/ml es mas
elevada en comparacion con la concentracion de los otros
dos azucares, siendo la glucosa la presente en menor con-
centracion. La fructosa tiene valores relativamente bajos
pero algo superiores al de la glucosa (Tabla 1). La propor-
cion relativa de los tres azucares analizados, esto es, sin
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Tabla 1
Concentracion volumétrica y proporcion relativa de azucares en el néctar de Canna lineata y C. indica.
*Valor aproximado estimado en base a una densidad de solucion de 1 g/cm®

Néctar Glucosa  Fructosa (F)  Sacarosa (G+F+8)
©) (F) ®) mg/ml g/100¢g
C. lineata Concentracion (mg/ml) 1,086 4,948 23,960 29,99 2,99
Proporcion relativa 3,62 16,50 79,88 — —
C. indica Concentracion (mg/ml) 33,42 37,49 234,54 305,45 30,545
Proporcion relativa 10,94 12,27 76,78 — —

considerar el agua y otros compuestos, es cercano al 80%
de sacarosa en C. lineata y al 77% en C. indica. Estos va-
lores muy proximos estan indicando que a pesar de las di-
ferencias de concentracion de sacarosa en las dos espe-
cies, el néctar en ambas es proporcionalmente rico en
sacarosa, y mas abundante que la fructosa y la glucosa.
Aunque la concentracion de sacarosa, al igual que la con-
centracion de glucosa y fructosa es mayor en el néctar de
C. indica que en el de C. lineata, no se considera correc-
to decir que el néctar de una especie sea mas fluido que el
de la otra, ya que al efectuarse la toma de las muestras en
el campo ambos néctares eran fluidos y la concentracion
de azucares totales en éste rango no afectan sustancial-
mente la viscosidad. Es decir que el grado de fluidez del
néctar no parece vincularse particularmente a la concen-
tracidn en mg/ml de azicares sino que depende de varios
factores ambientales tales como: el grado de maduracion
de la flor, la temperatura, la humedad ambiente y la expo-
sicion al sol.

Del anélisis de los datos surge que el néctar provenien-
te de las flores de C. indica, consumido preferentemente
por los colibries, es mas concentrado en azucares totales
que el de C. lineata. Dicho fluido es 10 veces mas concen-
trado en sacarosa, 7 veces mas concentrado en fructosa y
30 veces mas concentrado en glucosa que en la otra espe-
cie. Se puede decir que este néctar tiene relativamente un
mayor valor energético o calorico que el de C. /ineata. Aun-
que las proporciones relativas de los 3 azucares muestran
valores similares en ambas especies. Los valores obteni-
dos en las especies de Canna avalan la opinion de Freeman
etal. (1984) y Proctor et al. (1996) quienes manifiestan la
preferencia de los colibries por un néctar rico en sacarosa,
y la de Baker (cit. en Proctor ef al. 1996) quien considera
que en el néctar de flores ornitdfilas los azucares totales
no deberian superar el 34% (g/100g) de los azucares pre-
sentes, para permitir al colibri una rapida toma con su len-

gua, dado que una mayor concentracion de sacarosa au-
mentaria la viscosidad, especialmente a bajas temperatu-
ras, y por lo tanto el gasto de energia para la extraccion se-
ria mucho mayor (Tamm & Gass 1986). En C. lineata y C.
indica dichos valores serian de 2,99 g/100 g y C. indica de
30,4 g/100 g, respectivamente, valores comprendidos den-
tro del rango de variacion mencionado por Baker. Por otra
parte no se estaria de acuerdo con la opinidn de Stiles
(1981) en cuanto a que las flores polinizadas por aves pre-
sentan volumenes usualmente mas grandes de néctar me-
nos concentrado que el de las flores polinizadas por insec-
tos. En este caso se coincide con la opinion de Fabbri et al.
(1998) en que no es conveniente restringir la preferencia
de los colibries a un determinado rango de concentracion,
considerando el amplio rango de concentraciones de néc-
tar aceptado por estas aves y las variaciones ambientales
en las cuales se realizan las mediciones.

En C. lineata y C. indica se registro que la proporcion
relativa de sacarosa es la ms elevada de los 3 azucares y
se encuentran comprendidos en los rangos de variacion
considerados dptimos para los colibries. A pesar de que
C. indica es una especie visitada y polinizada por colibri-
es'y C. lineata lo es por abejorros, dichos valores no pa-
recen tener importancia en la preferencia de éstos anima-
les, ya que ambos se alimentan del néctar de éstas especies
y son visitantes asiduos de las restantes especies silves-
tres de Canna (Ciciarelli ez al. 2008, 2010). Sin embargo
el colibri cuya demanda energética es elevada tiene pre-
ferencia por el néctar mds concentrado en azucares, es de-
cir con mayor aporte caldrico, como el de C. indica mien-
tras que el abejorro consume ambos tipos de néctar pero
es el polinizador efectivo de C. lineata, especie con un
néctar mas diluido. El analisis de los azucares por HPLC
permite avalar la idea de que C. indica se puede encuadrar
enun sindrome floral ornitofilo y C. lineata en un sindro-
me floral entomofilo.
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Fig. 6- Coléteres en Canna lineata. A-B: corona de coléteres formando la pared del ovario. C: detalle de coléter en seccion trans-
versal. D: coléter en vista distal, emergencias pluricelulares cubiertas por una cuticula que se desprende. c: cuticula, co: co-
1éter, s: liquido secretado viscoso. Barra = 500 um en A; 400 pm en B; 90 um en C y D.

Coléteres. La pared del ovario tiene un espesor nota-
ble debido al desarrollo de una corona de coléteres, emer-
gencias pluricelulares descritas aqui por primera vez pa-
ra Cannaceae (Fig. 6A-D). Los coléteres en C. lineata
corresponden al tipo claviforme (Lersten 1974). Constan
de un eje pluriseriado de células alargadas revestidas por
1-2 capas de células epidérmicas adpresas de tipo en em-
palizada, cubiertas por una fina cuticula (Fig. 6C, D). Se
forman a partir de los tejidos epidérmicos y subepidérmi-
cos de los carpelos y carecen de haces vasculares. Las cé-
lulas secretoras producen un liquido viscoso, pruinoso,
ceroso e insoluble en agua que se acumula bajo la cuticu-
la. Una vez secretado el liquido, la cuticula se desprende
parcialmente y las paredes celulares presentan invagina-
ciones en forma de pliegues (Fig. 6D). El conjunto de co-
léteres proporcionan proteccion a los dvulos en desarro-
llo y nectarios, y al mismo tiempo su exudado brinda
impermeabilidad a la pared externa del ovario. Cuando ce-
sa su actividad, se secan y desprenden, y esto coincide con
la madurez de capsulas y de semillas. De acuerdo con la

composicion quimica del exudado, los coléteres se rela-
cionan con la secrecion de mucilagos, polisacaridos, lipi-
dos y proteinas protectoras del tipo de las quitinasas (B-
1,3 glucanasa y polifenoloxidasas), que parecen dafiar
compuestos quimicos de microorganismos patogenos.
Polinizacion. Las observaciones de campo indican
que luego de la antesis, el polen de la flor es depositado
sobre el estilo en forma de patina blanquecina que por lo
general, no llega a la superficie estigmatica apical. Este
rasgo es comun a las especies bonaerenses silvestres de
Canna y también es citado por Yeo (1993), Maas & Maas
(2008) y Glinos & Cocucci (2011) para otras especies del
género; esos autores lo designan como presentacion se-
cundaria del polen, un comportamiento fisioldgico que
permitiria la fecundacion cruzada. Segin Glinos & Co-
cucci (2011), en C. indica los insectos no alcanzarian la
superficie estigmatica pero si serfan, eventualmente, res-
ponsables de pérdida de polen. Si se considera la entomo-
filia como una condicion presente en el género ademds de
la ornitofilia (Glinos & Cocucci 2011) el agente poliniza-
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Fig. 7- Polinizacion en Canna lineata. A: llegada del insecto en vuelo a la flor. B: el abejorro se ubica sobre el labelo, el estilo as-
ciende y vuelve a su posicion original.

dor Bombus atratus L. se alimenta del néctar que se en-
cuentra en la cdmara nectarifera y liba en diferentes flo-
res de la colonia de C. lineata y de otras especies del gé-
nero. No se ha registrado que este insecto ingiera polen,
si lo transporta. En C. lineata tanto la presencia de abun-
dante polen en masas blanquecinas sobre el estilo como
las guias de néctar atraen al insecto que se posa sobre el
labelo abriendo el tubo floral e introduce su cabeza y cuer-
po hacia abajo en direccion a la cdmara de néctar
(Fig. 7A, B). En ésta especie el néctar producido en el te-
jido nectarifero del androceo constituye una fuente de ali-
mento para el insecto visitante. El polinizador se alimen-
ta del néctar que se acumula en la camara situada en la
base del tubo floral. El néctar proviene tanto del androceo
como de los nectarios septales del ovario infero que se en-
cuentra a mas de 3 cm de la superficie del estaminodio y
la lengua de éste insecto, es corta y dificilmente llegaria
hasta los nectarios septales (Lucia, com. pers.), que es la
otra fuente de néctar a la que acceden efectivamente los
colibries con sus largos picos. Se ha observado que otros
insectos visitan las flores y puedan actuar en funcion de
polinizadores, ya que las mariposas Calpodes ethlius Stoll
y Quinta cannae Herrich-Schéffer, lepidopteros de la fa-
milia Hesperiidae, y avispas verdes Chrysosphera gemma
se han observado como visitantes de las flores de C. line-
ata y de las restantes especies silvestres del género. Aun-
que éstas ltimas parecen vincularse al «robo» de néctar
o polen.

Como ya se indico el insecto Bombus atratus se posa
y permanece sobre el labelo para libar el néctar de la ca-
mara. El abejorro aborda la flor con sus patas impregna-
das de polen de otra flor de la misma planta. Aun en vue-
lo, apoya cada una de sus patas anteriores sobre el labelo
y el estilo, los separa y hace descender ambas piezas.
(Fig. 7A). Con su cabeza se interna atn mas separando el
estambre del estilo, para posarse con el abdomen sobre és-
te iltimo. El movimiento descendente del estilo favorece-
ria el derrame de liquido estigmatico reteniendo asi parte
de los granos de polen de la propia flor pegados por deba-
jo del area estigmatica apical. Una vez que el insecto con-
cluye su giro, se ubica completamente sobre el labelo y en
esa posicion dirige su cabeza para libar el néctar de la c4-
mara. Al mismo tiempo el estilo se libera y retorna a su
posicion erguida habitual. En esa situacion entonces el po-
len de 1a propia flor adherido al area estigmatica apical
desarrolla el tubo polinico y éste ingresa por el canal es-
tilar en direccion a los ovulos. En consecuencia el insec-
to hace contacto con las piezas fértiles y en el movimien-
to de giro que realiza en la flor para acceder al néctar
favoreceria la autopolinizacion. Es posible también que el
insecto al abandonar la flot, roce con sus patas el estigma
y deposite alli parte del polen proveniente de una flor pre-
via favoreciendo la fecundacion cruzada. Se ha podido ob-
servar que la zona apical del estigma secreta una sustan-
cia mucilaginosa fluida que se derrama y adhiere alli a los
granos de polen, lo que representa un recurso para favo-
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Fig. 8- Estilo y estigma secretor en Canna lineata. A: estilo con parte estigmatica apical y lateral. B presentacion de los granos
de polen sobre el estilo, granos embebidos en liquido estigmatico de consistencia mucilaginosa. pa: parte estigmética apical,
pl: parte estigmatica lateral, s: secrecion estigmatica. Barra = [ mmen A; 1,2 mm en B.

recer la fecundacion (Fig. 8A, B) ya sea por autogamia o
por fecundacion cruzada. En flores frescas luego de la an-
tesis, se han observado estilos cubiertos con cantidades
variables de polen y la reduccidn de las patinas de polen
parece deberse mas a su desplazamiento por el acarreo de
las patas del insecto o su aleteo. Pese a la eventual pérdi-
da, el polen adherido al cuerpo del insecto es transporta-
do a otra flor de la misma planta, de la misma colonia o
de otras cercanas, favoreciendo la fecundacion cruzada.
Cruden (1977) establece que el nimero promedio de
granos de polen por dvulo es un aspecto utilizado para de-
terminar el tipo de fecundacion: autofecundacion, fecunda-
cion cruzada o ambas. Segun este autor, el nimero prome-
dio de granos de polen por ovulo es mucho mas alto en
plantas con fecundacion cruzada que en plantas endogamas.
Las ciftas bajas (28-168) caracterizan a plantas autdgamas
mientras que las muy altas (5800-6000) a plantas con
fecundacion cruzada obligada. En estilos de especies de
Canna se ha contado entre 700-1000 granos de polen por
ovulo, por lo tanto dichos valores intermedios se corres-
ponderian con ambos tipos de fecundacion es decir ocurri-
ria tanto autogamia como fecundacion cruzada. Este es un
argumento mas en favor de la existencia de ambos tipos de
fecundacion en C. lineata. Las recompensas florales ofre-
cidas a los polinizadores y el polen excedente implican un
alto costo energético para estas plantas pero parece verse
compensado por la formacion de semillas provenientes de
ambos tipos de fecundacion. La morfologia del polen po-
dria considerarse como una adaptacion adicional a la ento-
mofilia, debido a que por su exina equinada, puede adhe-
rirse a una superficie especialmente rugosa como los
apéndices o las patas del insecto polinizador (Fig. 7B). Las
espinas conicas y su tono blanquecino reflejan la luz no so-

lo en la observacion con MEB sino en las masas de polen
que se observan como puntos blancos depositados sobre la
superficie amarilla del estaminodio (Ciciarelli 2014).

DISCUSION

En las guias de néctar de C. lineata se presentan pig-
mentos rojizos o rosados del grupo de las antocianinas en
la base de las papilas y carotenoides en cromoplastos del
apice de las mismas. Srvastava & Vandar (2010) mediante
analisis espectroscopicos en flores de C. indica determina-
ron la presencia de pigmentos antocidnicos del grupo de las
cianidinas, aparte de licopeno y quercetina, a los que atri-
buyeron propiedades antioxidantes nutracéuticas. Utilizan-
do ultrasonido y extraccion con diferentes solventes, esta-
blecieron la presencia de polifenoles y flavonoides, también
con propiedades antioxidantes. Hasta ahora en Cannaceae
10 se habia mencionado mas que la produccion de néctar a
partir de los nectarios septales del ovario, pero la observa-
cion detallada de la epidermis adaxial de los estaminodios,
estambres y labelos en C. lineata muestra que el néctar tam-
bién es secretado por estas piezas. La presencia de abun-
dante almidon en las papilas de las piezas del androceo con-
firman la presencia de azucares en forma de prenéctar que
se podra utilizar como fuente de energia para producir la
antesis en el estambre petaloide o como reserva de néctar
para oftecer a los polinizadores en los estaminodios y labe-
los. La ausencia de estomas o hidatodos y la naturaleza pa-
pilosa de la epidermis indicarfan que la secrecion de néctar
se produce via floema y el parénquima asociado a él desde
los hacecillos anficribales del mesofilo hacia la epidermis,
para ser eliminada al exterior o acumularse como almidon
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en las células. La secrecion al exterior se produce en forma
de gotas debido a la ruptura de la cuticula en el momento
de la llegada del polinizador, o a través de los poros o are-
as adelgazadas de la cuticula. En el caso del abejorro, éste
se apoya en la superficie glandular cuyas células se rom-
pen parcialmente y exudan el néctar en forma de microgo-
tas que con frecuencia coalescen para formar gotas mas
grandes que se depositan sobre la superficie cerosa de las
piezas del androceo. En el labelo la evaporacion de las go-
tas deja cristales de azicar. Se ha registrado la visita de abe-
jorros al mediodia, en las horas de radiacidn solar més alta
y maxima temperatura diaria.

Ante la existencia de nectarios septales y florales muy
desarrollados y activos, es posible que en las especies de
Canna haya mas variabilidad en lo que respecta a su ecolo-
gia reproductiva que la relacionada con la visita de insectos
especificos. En especies de flores rojas, tubulares y estre-
chas como C. indica y C. coccinea, las flores estan adapta-
das a la polinizacion por aves, pero la visita de abejorros y
de otros insectos complementaria la polinizacion ornitofi-
la, algo que también se ha podido observar en especies con
flores grandes como C. ascendens Ciciarelli, C. variegati-
folia Ciciarelli C. fuchsina Ciciarelliy C. glauca L. en la que
intervienen colibries no asi para C. lineata. Glinos et al.
(2011) efectuaron un andlisis detallado de los mecanismos
de acceso de colibries al polen procedente del estigma pa-
piloso y consideran a estas aves como los agentes poliniza-
dores predominantes para C. indica. Los colibries o picaflo-
res son principalmente nectarivoros y tienen una larga lengua
que les permite succionar el fluido. Los colibries visitan flo-
res con tubos florales largos, abundante néctar y aunque pue-
den visitar flores diversas, generalmente se dirigen a las de
colores rosados, anaranjados, o rojos, cuyos tubos florales
se adaptan a la longitud de la curva de sus picos. En la pro-
vincia de Buenos Aires uno de los méas comunes es Chloros-
tilon aureoventris Shaw, el colibri comiin o colibri de pecho
esmeralda. En C. fuchsina, C. glauca, C. indica y se ha ob-
servado que éstos y otros colibries visitan las flores e intro-
ducen su pico en el tubo floral. En C. indica se han obser-
vado perforaciones laterales en las base de los tubos florales,
para extraer el néctar, aunque sin embargo no se han obser-
vado en las flores de C. lineata. En C. glauca el colibri liba
en el ovario en la zona de los nectarios septales y también
en el tubo a la altura de la cdmara de néctar. Como ya se in-
dicd la visita de abejorros se ha registrado también para otras
especies de 1a zona como C. ascendens, C. coccinea, C. in-
dica, C. variegatifolia y C. fuchsina, de modo que el segui-
miento efectuado para C. lineata podria ser valido para esas
especies y todas en general, recibir diferentes polinizado-
res, comportandose a la vez como entomofilas y ornitdfilas.
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Los caracteres florales en el género, la diversificacion y es-
pecializacion en los tipos de secrecion de néctar y el hecho
de que la zona de humedales bonaerenses sea muy rica en
variedad de fauna, permiten la coexistencia de las dos vias
de polinizacion, aunque algunos agentes polinizadores se-
an mas frecuentes que otros.

La evidencia sugiere que en especies como C. indica
y C. coccinea con flores de colores vivos en las gamas del
10jo, las corolas firmes tubulosas, de estaminodios mas
cortos y estrechos, los tubos florales largos y la produc-
cién de abundante néctar muy concentrado en azicares
como recompensa, se pueden caracterizar por un sindro-
me de ornitofilia. En C. indica, especie visitada y polini-
zada por colibries (Glinos & Coccucci 2011), dicho valor
es del 77% muy cercano al de la especie anterior. De acuer-
do a los valores de la Tabla 1, 1a principal diferencia entre
las especies se da en los valores de concentracion de azu-
cares expresadas en mg/mL. En C.indica el néctar es més
concentrado en azucares totales, es decir que posee un ma-
yor valor caldrico que el de C. lineata, lo que si se puede
relacionar con un néctar de preferencia para los colibries.
C. lineata una especie con estaminodios y labelos mas
grandes, reflejos, guias de néctar conspicuas y un néctar
menos concentrado en azucares totales es decir mas dilui-
do mayormente visitada por abejorros, estaria encuadra-
da en un sindrome floral entomdfilo.

En observaciones de campo se ha registrado que el
grado de viscosidad del néctar disminuye con el aumento
de la temperatura o exposicion solar. En especies de Can-
na los abejorros liban las flores en horas de alta exposi-
cidn solar o al mediodia. En el caso de los colibries las vi-
sitas se dan repetidas veces en ¢l dia desde el amanecer
hasta el atardecer. Estas aves visitan varias flores cuando
llegan a las plantas pero dada la corta permanencia o con-
tacto con las flores en parte de sus visitas es de suponer
que no siempre obtienen néctar fluido. Otras veces per-
manecen en contacto con la flor durante mas tiempo, oca-
siones en que se aprecia claramente que liban el néctar.

La melitofilia es un rasgo comun con especies de Ma-
rantaceae (Ley & Classen Bockhof 2009) familia que com-
parte con las Cannaceae ciertos rasgos florales como la pre-
sentacion secundaria del polen y las guias o lineas de néctar.

CONCLUSIONES

En Canna lineata el labelo tiene varias funciones:
atraer, indicar los depdsitos de néctar y servir como «pis-
ta de aterrizaje» a polinizadores como Bombus atratus, es-
te insecto al abordar la flor hace contacto con las piezas
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fértiles, carga polen en sus patas al rozar el estilo y con su
cuerpo apoyado sobre ¢l labelo liba el néctar de la cama-
ra, al retirarse de la flor, roza el estigma y deposita alli los
granos de polen de la misma flor, de otra flor de la misma
planta o de otra planta de la colonia. Se propone la exis-
tencia de autofecundacion y fecundacion cruzada por el
acarreo de polen en las patas del insecto. No se registra-
ron visitas de colibries. C. [ineata presenta caracteres flo-
rales relacionados con la entomofilia tales como tubos flo-
rales cortos, estaminodios y labelos reflejos, guias de
néctar, nectarios florales bien desarrollados, presentacion
secundaria del polen equinado y néctar diluido.

Se hallaron 2 tipos de nectarios: los nectarios septales
del ovario y las superficies glandulares nectariferas de las
piezas del androceo, por lo tanto se presentan 2 fuentes pro-
ductoras de néctar en la flor. Los coléteres que forman la
pared externa del ovario secretan un liquido viscoso, cero-
s0, insoluble en agua, que se acumula bajo la cuticula y se
desprende parcialmente luego de la secrecion. El conjun-
to de coléteres proporciona proteccion a los 6vulos en des-
arrollo y su exudado brinda impermeabilidad a la pared ex-
terna del ovario, evitando el ataque fiingico.

En C. indica, una especie con flores rojas tubulares
estrechas y piezas erguidas, se ha reportado la visita de
colibries Chlorostilbon aeroventris, Heliomaster furcifer,
como polinizadores asiduos y efectivos (Glinos & Coc-
cucci 2011). De acuerdo a nuestros estudios el colibri, cu-
ya demanda energética para el vuelo es elevada, tiene pre-
ferencia por el néctar mas concentrado en azucares totales
y de mayor aporte calorico producido por las flores de C.
indica mientras que el abejorro aunque consume ambos
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tipos de néctar, es el polinizador efectivo de C. lineata, es-
pecie que secreta un néctar mas diluido. El analisis de azi-
cares y la evidencia morfologica permiten confirmar que
la especie C. indica se encuadra en un sindrome floral or-
nitofilo mientras que C. /ineata reline caracteristicas que
la incluyen en un sindrome floral entomofilo.

Se ha observado que otras especies del género como C.
fuchsina y C. glauca son visitadas tanto por colibries (Chlo-
rostilbon aeroventris) como por abejorros. Estos insectos a
su vez son asiduos visitantes de otras especies como C. as-
cendens, C. coccinea, C. indica, C. variegatifolia, y C. fuch-
sina, de modo que el seguimiento efectuado para C. linea-
ta podria ser valido para aquellas especies con labelos
anchos y reflejos que puedan sustentar al insecto como C.
ascendens, C. fuchsina, C. glauca y C. variegatifolia.

En futuras investigaciones se ampliaran estos segui-
mientos aunque no se descarta la posibilidad de un sindro-
me floral mixto (Fernster et al. 2004, Rodriguez Gironés
& Santamaria 2004) en las especies mencionadas. La com-
binacion de diferentes sindromes podria reducir el «robo»
de polen por parte de insectos (Altschuler 2003) y asegu-
rar la fecundacion y formacion de semillas.
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