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"Varias plantas hermafroditas se han convertido en heterostilicas y ahora se presentan bajo dos o tres
formas distintas, asi que podemos pensar que esto ha tenido lugar a fin de la que la fecundacion cruzada
sea asegurada”

(Darwin C.R., 1877).
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RESUMEN

Algunos verticilos florales en especies que son polinizadas por abejas presentan
especializaciones morfoldgicas, como la enantiostilia, para promover una eficiente
presentacion y dispersion del polen, a fin de aumentar la progenie por reproduccién
cruzada. De esta manera se evita la pérdida de polen en una autofecundacion o
geitonogamia, lo cual puede repercutir en la depresion endogamica.

La enantiostilia es la desviacion del estilo hacia la derecha o hacia la izquierda de la
flor, de tal manera que cada par floral represente una imagen al espejo de cada una de
ellas. Este es el caso de Solanum rostratum (Dunal), una especie que presenta dos tipos de
anteras y ofrece polen como Unica recompensa a sus visitantes, pues carece de néctar.

Los objetivos de este estudio fueron describir la morfologia del androceo de S.
rostratum, el desarrollo del polen en ambos tipos de anteras, asi como el desarrollo de la
pared de la antera y las aperturas de dehiscencia (poros) por los cuales se dispersa el
polen.

El andlisis se realiz6 mediante un estudio detallado tanto morfoldgico como anatémico
del androceo, utilizando microscopia electrénica de barrido y microscopia éptica.

Los resultados muestran que hay dos tipos de anteras, de polinizacién y de recompensa
formadas en el androceo de S. rostratum que desarrollan granos de polen viables con la
misma morfologia. La microsporogénesis esta ligeramente desfasada entre ambos tipos
de anteras, siendo un poco mas temprana en la antera de polinizacion, aunque en el
momento de la microgametogénesis el desarrollo es sincronico entre ambos tipos de
anteras. La dehiscencia es poricida y los granos de polen salen por dos tipos de poros:
principalmente por poros apicales formados en la parte terminal de cada par de
microsporangios (I6bulos) y también por una linea de poros ubicados en las partes
laterales de cada antera. Los poros apicales antes de romperse estan cubiertos por una
pared de antera formada por una epidermis y un endotecio, con paredes celulares
ligeramente engrosadas en toda su superficie. Alrededor de los poros laterales existe una

1
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epidermis y un endotecio con varios estratos de células parenquimaticas. Existen camaras
de aire formadas por aerénquima a lo largo de toda la antera, especialmente en la parte
adaxial y abaxial, de tal manera que en estas zonas sélo la epidermis uniestratificada
forma la pared de las mismas. Varios cristales de oxalato de calcio poligonales se
desarrollan en el tejido conectivo, cercano a los microsporangios. Dado que los cristales se
mezclan con los granos de polen para ser liberados juntos, posiblemente jueguen un papel

importante en la atraccion de los polinizadores.
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INTRODUCCION

Las angiospermas poseen estrategias reproductivas excepcionalmente versatiles
(Barrett, 2003). Solanum rostratum (Solanaceae), conocida cominmente como hierba del
sapo, duraznillo y mala mujer, no es la excepcion, es una especie que presenta un
sindrome de enantiostilia y heteranteria. La enantiostilia es un polimorfismo sexual en el
cual los 6rganos sexuales femeninos (gineceo o pistilo) se encuentran desviados a la
izquierda o derecha, resultando en flores como imagen al espejo una de otra (Jesson y
Barrett, 2002a). La heteranteria es la produccién de dos o mas tipos de anteras en la
misma flor y puede reducir los costos Optimos derivados del consumo de polen por
polinizadores (Vallejo-Marin et al., 2009). En el androceo de las especies heterantéricas se
producen anteras para la polinizacion y anteras de recompensa. Bowers (1975) discute y
apoya al planteamiento que hizo Todd (1882) donde describe a la enantiostilia (en S.
rostratum y Cassia chameacrista) como un mecanismo que contribuye a la polinizacién
cruzada, donde las anteras dimorficas desempefian diferentes funciones; el papel
principal de las anteras pequefias es proveer de polen a los visitantes y la funcién de la
antera grande es la de la polinizacion. Las primeras producen granos de polen que son
utilizados para alimentacion, son ofrecidos como recompensa a distintos visitantes
florales mientras que la segunda produce granos de polen para polinizar a los pistilos y
producir semillas.

La enantiostilia siempre se encuentra asociada a la heteranteria, la antera de
polinizacion esta desviada en la direccion opuesta del estilo y parece que esto tiene
importancia en la transferencia precisa del polen (Gross, 1993; Jesson et al., 2003a). En S.
rostratum, el estilo y la antera mas grande tienen posiciones inversas en flores sucesivas
de la inflorescencia (Todd, 1982; Bowers, 1975). La heteranteria puede ayudar a reducir
los costos adaptativos derivados del consumo de polen por polinizadores, ya que permite
gue diferentes grupos de estambres se especialicen en funciones de alimentacion y de

polinizacion (Vallejo-Marin et al., 2009).
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En muchas especies de angiospermas, el polen se consume por polinizadores a
cambio de servicios de polinizacion. La pérdida de polen es especialmente significativa en
flores carentes de néctar, donde el polen representa la Unica recompensa floral y puede
tener consecuencias evolutivas importantes, ya que reduce el polen disponible (Vallejo-
Marin et al., 2009).

La mayoria de las angiospermas hermafroditas, polinizadas por animales, tienen
los 6rganos sexuales masculinos y femeninos muy cercanos uno del otro, en la parte
central de las flores, para incrementar la precision de transferencia de polen entre ambos
organos sexuales, ya que de esta manera contactaran partes similares del polinizador
(Barrett et al., 2000). Sin embargo, cuando las anteras y los estigmas se encuentran en la
misma posicion dentro de la flor las funciones de recepcion y la remocién de polen
pueden interferir una con la otra, llevando a la pérdida de oportunidades de
apareamiento (Loyd y Yates, 1982). La consecuencia mas obvia de interferencia
reproductiva es la autofecundacion, la cual puede ocurrir de manera intrafloral
(autogamia) o entre flores de la misma planta (geitonogamia) (Lloyd y Schoen, 1992), sin
embargo, ambas pueden resultar en una depresién endogamica o en una reduccion en la
cantidad de polen debido a la presencia de alelos recesivos y a la disminucion de la
variacion genética (Charlesworth y Charlesworth, 1987; Lloyd y Schoen 1992; Barret et al.,
2000).

El presente trabajo tiene como finalidad caracterizar el desarrollo del androceo y la
formacion de los granos de polen, asi como la forma en la cual son entregados esos granos
de polen a los visitantes florales de la especie enantiostilica y heterantérica Solanum
rostratum. La informacion obtenida sera fundamental en la interpretacion de la relacion

polen-visitante.
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ANTECEDENTES

Presentacion de polen

Es la manera en la cual el polen esta disponible para los polinizadores en las
anteras (Howell et al., 1993). En el presente estudio llamaremos presentacion de polen a
la disponibilidad de los granos de polen para los polinizadores a través de estructuras
especializadas (en este caso, los poros presentados en las anteras), los cuales no habian

sido propiamente descritos para S. rostratum.

Asimetria floral- enantiomorfia

Enantio, es un prefijo proveniente del griego que significa opuesto, contrario,
colocado enfrente y morfia como morfa, proveniente del griego referente a forma (Font
Quer, 2001). La enantiomorfia se presenta en algunos taxa cuyas flores poseen dos formas
asimétricas que son iméagenes de espejo la una de la otra y existen dos posibles
variaciones: (a) las dos formas florales se presentan en el mismo individuo y (b) las dos

formas florales se presentan en diferentes individuos (Endress, 1999).

Polimorfismos estilares

En la mayoria de las especies, los estilos de todas las flores son de un solo largo
(altura) con respecto a la altura de las anteras y se encuentran tipicamente en posiciones
similares dentro de la flor madura, cuando los estigmas son receptivos. Sin embargo, en
algunas plantas polinizadas por animales se presentan variaciones en los morfos florales

dentro de las poblaciones, donde el largo de los estilos, o incluso su orientacion difiere. Se
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propone que estos polimorfismos tienen la funcion principal de reducir las interferencias
reproductivas, es decir, aumentar la separacion espacial entre la funciébn masculina y la
funcién femenina (Barrett et al., 2000).

Existen varios tipos de polimorfismos estilares, los cuales hacen diferir la posicion
particular de los 6rganos sexuales (androceo y gineceo, particularmente anteras y
estigmas receptivos) dentro de la flor y por lo tanto tener diversos morfos florales dentro
de las poblaciones (Barret et al., 2000). En algunos casos, no solo se ve afectada o
modificada la altura del estilo, sino que también es afectada la curvatura del estilo. En
otros casos tanto el gineceo como el androceo son afectados, como ocurre en algunas
especies del género Solanum (Endress, 1999).

Barret et al. (2000) separa a los polimorfismos estilares en cuatro tipos bésicos
principales: 1) el dimorfismo en la altura del estigma con respecto a la altura de las
anteras (también conocida como hercogamia), 2) la distilia, 3) la tristilia (son dos tipos de
heterostilia) y 4) la enantiostilia.

1) El dimorfismo en la altura del estigma 0 hercogamia. Es considerado un polimorfismo
estilar en el cual los individuos de la poblacion presentan el estilo (y a su vez el estigma)
a una altura menor o mayor que la altura alcanzada por las anteras. Cuando el estilo-
estigma se encuentran posicionados a mayor altura que las anteras se conoce como
hercogamia de aproximacion (Fig. 1A, izquierda), permitiendo al polinizador un
contacto inicial con el estigma y posteriormente con las anteras. Cuando el estilo-
estigma se posicionan por debajo de la altura de las anteras se conoce como

hercogamia revertida (Fig. 1A, derecha), en este caso el primer contacto del
6
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2)

polinizador es con las anteras y después con el estigma. En la mayoria de los trabajos
se asume que la hercogamia de este tipo es una condicion inestable y que representa
un estado transicional en la evolucion hacia la distilia, ya que se ha reportado en
familias que presentan heterostilia como Boraginaceae, Linaceae y Primulaceae. Sin
embargo, este polimorfismo también se ha reportado en familias donde no hay
representantes heterostilicos como en Epacridaceae, Ericaceae, Liliaceae, y
Haemodoraceae (Barret et al., 2000).

y 3) La heterostilia (distilia y tristilia). Se puede interpretar como un fendémeno
morfoldgico, donde existe una posicion reciproca de las anteras y estigmas de dos
morfos florales dentro de una especie (Endress, 1994). Darwin (1877) interpretd la
heterostilia como una adaptacion que promueve la polinizacion cruzada por
polinizadores animales. La heterostilia es un sindrome complejo de atributos florales,
tales como diferencias en la altura del estilo y de las anteras, los sistemas de
incompatibilidad dialélica, que requieren de una estricta polinizacion para la formacion
de semillas, y el heteromorfismo en polen y estigmas, entre otros rasgos. Estos disefios
florales complejos son conocidos como distilia, cuando hay dos morfos florales en la
poblacién (Fig. 1B), o tristilia, cuando se presentan tres tipos florales en la poblacién
(Fig. 1C); ambos proveen una solucion evolutiva Unica por la precision en la
transferencia de polen entre plantas (y a su vez entre morfos florales) y en evitar la
interferencia polen-estigma (Lloyd y Schoen, 1992). Los polimorfismos estilares

distilicos y tristilicos han sido los mas ampliamente estudiados.
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4) La enantiostilia. Es un polimorfismo floral (basicamente estilar) en el cual el pistilo se
encuentra desviado a la izquierda o derecha, resultando en flores con imagen al espejo.
Las flores enantiostilicas generalmente exhiben simetria media-lateral y el estilo en una
flor se encuentra desviado a la izquierda o derecha del eje floral. La enantiostilia ha
surgido multiples veces en al menos 10 familias de angiospermas, tanto de
monocotiledéneas como de dicotileddneas (Jesson y Barrett, 2002b; Jesson et al.,
2003). Se considera a la enantiostilia como un mecanismo que favorece la polinizacion
cruzada y la division de labores (Fenester, 1995; Jesson y Barrett, 2002a, 2002b, 2002c,
2003; Jesson et al., 2003a, 2003b), aunque algunos autores ponen en duda la division
de labores en anteras (Wolfe et al., 1991). De acuerdo a Endress (1999) la asimetria de
una flor enantiostilica madura debe ser establecida en el desarrollo de la flor e incluso
debe estar influenciada (especialmente en fases tempranas) por la simetria de toda la

inflorescencia.

Los atributos florales asociados a la enantiostilia son un sindrome que consiste en la
presencia de flores dimorficas, heteranteria, recolecta de polen por insectos que realizan
polinizacion por zumbido y vibraciones, principalmente abejorros, abejas sin aguijon del
género Melipona y abejas de la familia Halictidae (Harter et al., 2002), flores sin nectarios,
pero que ofrecen el polen como recompensa y flores asimétricas (Barrett et al., 2000).
Estas caracteristicas florales en especies enantiostilicas no  relacionadas
filogenéticamente, sugiere una convergencia funcional, en la cual la posicién del

polinizador-antera-estigma es importante para la dispersion efectiva del polen y el éxito
8
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reproductivo masculino, ya que el significado funcional esta relacionado con la regulacién
en la cantidad y eficiencia en la remocién, transferenciay entrega de los granos de polen
(Barrett et al., 2000; Jessson y Barrett, 2003). Esto hace evidente la influencia de los

polinizadores en la evolucion de los sistemas sexuales tal como sugirieron Bawa y Beach

(1981).
A. Dimorfismo en la B. Distilia
altura del estilo-estigma —

. - 0—0
Hercogamia de Hercogamia Estilo largo {Pin) E‘Stl|0 c’orto (Thrum)
aproximacion revertida Hercogamia reciproca

C. Tristilia D. Enantiostilia
- 0 0
-
- R
Estilo desviado Estilo desviado
Estilolargo  Estilo mediano Estilo corto ala izquierda aladerecha

Fig. 1. Esquemas que muestran algunos ejemplos de polimorfismo estilar. A. Hercogamia como un
dimorfismo en la altura del estigma con respecto a la altura de las anteras (hercogamia de
aproximacion y hercogamia revertida. B. Heterostilia tipo distilia donde hay dos tipos de
individuos en la poblacion, aquellos que producen flores de estilos largos y aquellos individuos con
flores de estilos cortos. C. Heterostilia tipo tristilia, donde hay tres tipos de individuos en la
poblacion, con estilos largos, cortos y medianos y dos grupos de anteras a diferentes alturas en
cada morfo floral. D. Enantiostilia como un dimorfismo estilar, un morfo floral con el estilo
desviado a la izquierda y el otro morfo floral con el estilo desviado a la derecha del eje floral.
Modificado de Barret et al. (2000).


http://www.novapdf.com
http://www.novapdf.com

Se reconocen dos tipos de enantiostilia de acuerdo a la disposicién de los dos
morfos florales (aquellos con el estilo desviado a la derecha o a la izquierda) en los
individuos de una poblacion. La enantiostilia monomorfica, en la cual existe un tipo de
individuos en la poblacién, es decir que tanto flores con estilo desviado a la derecha, como
flores con estilo desviado a la izquierda coexisten en la misma planta (Fig. 2A). La
enantiostilia dimorfica es un polimorfismo genético verdadero que determina la
presencia de dos morfos en las poblaciones, representando dos tipos de individuos,
aquellos con flores con estilo desviado hacia la izquierda y los que tienen flores con estilo
desviado a la derecha (Barrett et al., 2000; Jesson y Barrett, 2002b; Jesson et al., 2003a,

2003b) tal como ocurre en S.rostratum.

> D I\ I D /D
I§/1 I\/I D\/D

e I\/I \/D
ID\/D I / D\ D
AN N L

Fig. 2. Tipos de enantiostilia. A. Representacion de una especie con enantiostilia monomorfica,
donde todos los individuos son iguales y presentan flores con estilo desviado a la izquierda (1) y a
la derecha (D). B. Representacion de especies con enantiostilia dimorfica. Hay individuos con solo
flores de estilos desviados a la izquierda e individuos con sélo flores de estilos desviados hacia la

derecha (Modificada de Barret et al., 2000).

10
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La distribucion sistematica y la abundancia de los dos tipos de enantiostilia son muy
diferentes. La enantiostilia monomorfica se encuentra ampliamente representada en al
menos 25 géneros de 10 familias de angiospermas, se encuentra en Leguminosae,
Solanaceae y Gesneriaceae de dicotiledéneas y en Commelinaceae, Haemodoraceae,
Philydraceae, Pontederiaceae y Tecophilaeaceae de monocotiledéneas. En cambio la
enantiostilia dimorfica s6lo se ha reportado en tres familias de monocotileddneas,
Haemodoraceae, Pontederiaceae y Tecophilacaceae (Barrett et al., 2000). Esta
representacion, junto con las evidencias filogenéticas apoyan la hipétesis de que la
enantiostilia dimorfica derivé de la enantiostilia monomarfica. Pero s6lo se han reportado
evidencias de algunas transiciones evolutivas en monocotiledéneas (Barret et al., 2000;
Jesson y Barrett, 2002a; 2003b).

La heteranteria. Es la producciéon de dos o mas tipos de estambres en la misma
flor que difieren en posicion, forma, tamafio y color (Zangy Renner, 2008; Vallejo-Marin
et al., 2009). Esta caracteristica intrigd a Charles Darwin por mas de 20 afios y fue objeto
de una de sus Ultimas investigaciones (Darwin, 1877; 1881; 1882). Sin embargo él no dio
una explicacion a la heteranteria y aunque sospechaba que los dos tipos de anteras
diferian funcionalmente, no pudo determinar en qué consistian. Fue hasta que los
naturalistas Todd (1882) observando a S. rostratum y Cassia chameacrista y Muller (1881
en Vallejo-Marin et al., 2009) con la observacion de multiples especies heterantéricas,
sugirieron que la heteranteria representa la especializacibn de anteras para
“alimentacién” y anteras “polinizadoras”, donde las primeras recompensan a
polinizadores y las ultimas estan directamente involucradas en la polinizacion y en la
formacion directa de las semillas (Todd, 1982; Darwin, 1882; Vallejo-Marin et al., 2009).

Generalmente, en las especies heterantéricas, un grupo de estambres son
pequefios, de colores brillantes y de facil acceso, mientras que el otro grupo tiene anteras
mas grandes, con colores oscuros y se encuentran normalmente desplazadas a la posicion

correspondiente al estigma (Jesson y Barrett 2002a, 2003; Vallejo-Marin et al., 2009).
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La heteranteria ha evolucionado en mas de 20 familias y esta asociada con flores
polinizadas por abejas, que no ofrecen néctar como recompensa (Endress, 1994; Jesson y
Barrett, 2003; Vallejo-Marin et al., 2009). Se calcula que cerca de 20 000 especies de
plantas con flor ofrecen polen como recompensa para sus polinizadores, especialmente
abejas, las cuales dependen del polen para alimentar a sus larvas (Harter et al., 2002; Zang
y Renner, 2008). Esto crea un dilema debido a que el polen contiene los gametos
masculinos y puede tener consecuencias evolutivas importantes si el polen utilizado como
comida disminuye el nimero total de gametos disponibles para la fecundacion (Vallejo-
Marin et al., 2009).

Zhang y Renner (2008) probaron la hipotesis de division de labores en Melastoma
malabathricum, un arbusto con estambres dimérficos, donde el polen es la Unica
recompensa para los polinizadores, para realizar este experimento colectaron botones
florales, cuantificaron polen y compararon la viabilidad del polen de los dos tipos de
anteras. En esta especie las anteras de alimentacion son amarillas y con aroma, mientras
gue las anteras polinizantes son de color morado y poco atractivas para las abejas, estas
caracteristicas de color de anteras son similares a las de S.rostratum.

Estrictamente, la morfologia floral de las especies enantiostilicas es responsable de
promover el apareamiento entre morfos mediante la reciprocidad encontrada en la
posicion desviada del estilo (en si del estigma) y de la antera polinizadora, ya que la
remocién y deposicién del polen en sitios especificos del cuerpo del polinizador asegura
una efectiva entrega de polen (Fenester, 1995; Jesson y Barret, 2003).

La dehiscencia poricida es otro caracter asociado a especies de angiospermas que
liberan polen a través de aperturas de las anteras (poros) en respuesta a las vibraciones de
las abejas polinizantes ("polinizacién por zumbido"); sin embargo, no todas las especies de
abejas son capaces de hacer esto, solo los abejorros, abejas sin aguijon del género

Meliponay abejas de la familia Halictidae (Harter et al., 2002).

En el presente trabajo se aborda el estudio de Solanum rostratum, una especie

enantiostilica monomérfica, la cual produce polen como Unica recompensa para los
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polinizadores (Jesson y Barrtet, 2002). De esta especie se conoce que produce dos tipos de
estambres con polen fértil y que al ser utilizado en polinizaciones manuales se forman
semillas tanto por fecundacion cruzada como por autopolinizacion (Bowers, 1975). Sin
embargo existen controversias si los dos tipos de anteras presentes en S. rostratum
representan una division de trabajo efectiva o no hay diferencias en cuanto a la
procedencia del polen.

A pesar de que la mayoria de las ~1500 especies de Solanum producen anteras de
un solo tipo, dentro del subgénero Leptostemonum que incluye especies con espinas, la
heteranteria ha evolucionado independientemente al menos tres veces (Levin et al.,
2006), pero poco se sabe sobre la verdadera dehiscencia de las anteras, ya que llama la
atencion que siempre se habla de dehiscencia apical poricida y no se menciona nada de
las aperturas poricidas laterales. Bowers (1975) encontré que el nimero de granos de
polen sobre los estigmas era mayor cuando el polen proviene de la antera grande (antera
de polinizacion) que en estigmas polinizados con polen de anteras pequefias (anteras para
alimentacion), apoyando la hipétesis de que hay division de trabajo, al menos
parcialmente.

Posteriormente, Wolfe et al. (1991, 1992) trabajaron con Cassia (Chamaecrista) y
S. rostratum, marcando los dos tipos de anteras, y contrario a los resultados de Bowers
(1975), ellos no encontraron diferencias en el nimero de particulas de polen depositadas
por los dos tipos de anteras, por lo que concluyeron que sus datos refutaban la hipotesis

de division de labores en especies heterantéricas.

Jesson et al. (2003b) investigaron sobre la relacion que guarda la posicion de las
flores izquierdas o derechas y la arquitectura de la inflorescencia de cuatro especies
enantiostilicas monomdrficas y el desarrollo de la enantiostilia en nueve especies
enantiostilicas monomorficas y dimorficas de cinco linajes no relacionados. Encontraron
gue en todas las especies estudiadas la enantiostilia se desarrolla en etapas avanzadas del

desarrollo floral.
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Vallejo-Marin et al. (2009) trabajando con S. rostratum encontraron que la
deposicion del polen en varias partes del cuerpo de la abeja y la capacidad de depositarlo
en el estigma correcto de otras flores es un mecanismo para apoyar la propuesta original
de Todd (1882) donde la heteranteria involucra una division de trabajo en las anteras de
polinizacion y de alimentacion.

Bowers (1975) reportd que la enantiostilia esta presente en todas las especies de

Solanum subgénero Androcera, que incluye a S . rostratumy S. citrullifolium.

Solanum rostratum es una especie enantiostilica monomorfica y heterantérica,
cuyas caracteristicas de la presentacion del polen por las anteras no ha sido descrita. Es
por esto que se considera interesante realizar un estudio detallado de la etapa madura de
los dos tipos de anteras presentes en esta especie, haciendo referencia a aquellas
estructuras y tejidos relacionados con la dehiscencia de las anteras y las zonas de

reforzamiento de las mismas.
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OBJETIVOS

Objetivo general
Estudiar el desarrollo del androceo de Solanum rostratum Dunal, haciendo énfasis

en la presentacion del polen por los dos tipos de anteras.

Objetivos particulares
1. Describir la morfologia de los estambres de S. rostratum.
2. Comparar la morfologia y anatomia de los dos tipos de anteras de S. rostratum.

3. Describir los granos de polen en los dos tipos de anteras.
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MATERIALES Y METODOS

Sistema de estudio

Solanum rostratum fue colectada en Ciudad Universitaria, en los alrededores de la
Facultad de Ciencias durante el periodo de floraciéon de 2009, el cual abarcd de marzo a
octubre aproximadamente. La clasificacion taxondmica de S. rostratum se ubica dentro
de Magnoliopsida (dicotiledéneas), subclase Asteridae, orden Solanales, familia
Solanaceae, género Solanum, especie Solanum rostratum (SIIT, CONABIO 2011). En las
inflorescencias de S. rostratum, la posicién de cada par de meristemos florales laterales
alterna entre las axilas del lado izquierdo y derecho. La flor que se origina del meristemo
lateral de la axila izquierda presenta su estilo a la derecha, mientras que la flor que se
origina del meristemo de la axila derecha tienen un estilo orientado a la izquierda. El
patron de acomodo de flores izquierdas y derechas es predecible, asi como la direccién
del estilo esta siempre dirigida hacia el tallo o eje principal (Jesson et al., 2003b).

Bowers (1975) reportd que S. rostratum es una planta anual de verano que se
vuelve muy abundante de junio a octubre. Su antesis ocurre 30 minutos después del
amanecer y permanecen abiertas hasta las 18:30-19:30 h CDT (hora del centro), sin
embargo reporta que en dias muy calientes cierran después del medio dia. Las flores
individuales permanecen abiertas un dia, pero ocasionalmente abren 2 & 3 dias
consecutivamente. También menciona que las flores surgen en racimos simples sin
bracteas y que cada flor abierta se encuentra en posicion terminal. La flor es
enantiostilica; el caliz tiene sépalos fusionados; u corola es color amarillo limén de 25 mm
de diametro, con cinco pétalos fusionados; el estilo se encuentra opuesto a la posicion de
la antera mas grande y se forma un angulo entre el estilo y la antera de aproximadamente
70° (Bowers, 1975; Jesson et al., 2003b). Cuatro de los estambres (con las anteras de
recompensa) son del mismo tamafio, tienen en promedio de 7 a 8 mm de largoy 1 mm de
didmetro en el punto més ancho de la base. La antera de polinizacién tiene una longitud

de 14 mmy 2 mm de didmetro en el punto mas ancho de la base, esta antera también es
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amarilla, pero normalmente es color verde obscuro o purpura en la punta encorvada
(Bowers, 1975) y se encuentra en el lado abaxial de la flor (Jesson et al., 2003b). El polen
se encuentra disponible por dos poros apicales en cada antera, las flores no tienen néctar,
pero el polen tiene una fragancia distintiva que desaparece después de 6 horas de la

apertura foral (Bowers, 1975).

Jesson y Barrett (2005) modificaron flores en arreglos de manera que crearon
artificialmente poblaciones enantiostilicas monomorficas, dimorficas, no enantiostilicas,
solo con estilos izquierdos y solo con estilos derechos, encontraron que la deposicion de
polen en los lados del cuerpo de los polinizadores apoya la idea de que el polen de una
forma floral es depositado en el estigma de la forma floral opuesta, pero esto sélo
funciona para las anteras de polinizacién. En sus experimentos también identificaron
geitonogamia donde sélo habia una orientacién estilar, lo que los llevo a deducir que el
polen de las anteras de alimentacion puede contribuir significativamente a la
geitonogamia. De manera similar Vallejo-Marin et al (2009) observaron que las anteras de
polinizacion y las de alimentacion contactan areas diferentes del cuerpo del polinizador,
ya que la colocacion diferencial del polen debe de representar un mecanismo potencial
para reforzar la division de labores. En S. rostratum la autopolinizacion se encuentra
virtualmente excluida, debido a la separacion espacial del androceo y el estigma del
gineceo. La morfologia floral enantiostilica y que el grado relativo de geitonogamia y de
xenogamia es dependiente del patrén de vuelo de las abejas y del numero de flores

abiertas por planta (Bowers, 1975).

Origen y distribucién

Probablemente originaria de México. Actualmente se distribuye de Norte a
Centroamérica. En México se conoce en: Aguascalientes, Chiapas, Chihuahua, Coahuila,
Distrito Federal, Durango, Guanajuato, Guerrero, Hidalgo, Jalisco, Estado de México,

Michoacan, Morelos, Nayarit, Nuevo Ledn, Oaxaca, Puebla, Querétaro, San Luis Potosi,
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Sinaloa, Sonora, Tamaulipas, Tlaxcala, Veracruz y Zacatecas. Distribucion secundaria:

ampliamente naturalizada en otras partes del mundo (CONABIO, 2011).

Fig. 3. Mapa de distribucion de Solanum rostratum basada en 1,956 registros que mencionan las
coordenadas geogréficas. Calculado en GBIF network, Open Geospatial Consortium services
(Global Biodiversity Information Facility GBIF, 2011).

Colectay fijacion del material bioldgico

Se colectaron botones florales en distintas etapas de desarrollo y flores en antesis de S.
rostratum, las cuales se fijaron en FAA. Las flores fueron de diversos individuos (al menos
20) escogidos aleatoriamente y cuidando que se incluyeran todas las etapas de desarrollo.
Después de una semana de fijacion en FAA, las flores se lavaron con agua y se pasaron

por etanol al 50% y se almacenaron en etanol al 70% hasta su procesamiento.

Los botones florales se separaron en pares (para incluir los dos morfos florales que
alternan, el que desvia su estilo hacia la izquierda y el que lo hace hacia la derecha). La
separacion para las diversas etapas de desarrollo fue de acuerdo a la longitud del boton

floral, siendo la dltima, las flores en antesis (Tabla 1).
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Tabla 1. Etapas de desarrollo de flores de Solanun rostratum establecidas en este estudio.

Etapa Longitud del botdn floral (mm)
1 0.2-1.5mm
2 1.6-3.0mm
3 3.1-5.0mm
4 5.1-7.0mm
5 7.1-11.0mm
6 Antesis

Procesamiento del material para el microscopio éptico

Deshidratacion e inclusion en LR-White. Para deshidratar los botones florales y flores en
antesis se separaron parcialmente los sépalos y los pétalos. Los botones ya contenidos en
etanol al 70% se deshidrataron en etanoles graduales (70%, 85%, 96%, 100% y 100%),
aproximadamente una hora en cada uno.

Los dos tipos de anteras (polinizantes y de recompensa) fueron disectadas de
botones florales un poco antes de la antesis y en flores en antesis y se incluyeron en LR-
White mediante las técnicas generales de procesamiento (Lopez et al., 2005). Después de
la deshidratacion, los tejidos se colocaron en una mezcla de esta resina pléstica y etanol
absoluto en proporcién 1:1 durante 2 h. Posteriormente se impregnaron en LR-White puro
durante 12 horas, para polimerizar en capsulas de gelatina con LR-White puro en una
estufa a 56 °C. Se realizaron cortes transversales de 1-2 um de grosor en un
ultramicrétomo JMC-MT 990 con cuchillas de vidrio. Los cortes se tifieron con azul de

toluidina al 1%.
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Procesamiento de flores para el microscopio electrénico de barrido

Se disectaron botones florales en todas las etapas de desarrollo y flores en antesis
previamente fijados y almacenados en alcohol 70%. Después se deshidrataron en etanoles
graduales, se desecaron y se llevaron a punto critico con CO,. Este material se mont6 en
portamuestras metalicos sobre cinta conductora de carbdn y se cubrieron con oro en una
ionizadora, para posteriormente ser observados en el microscopio electronico de barrido
Hitachi S-2460N. Del material observado se tomaron fotografias, las cuales fueron
digitalizadas y coloreadas con el software libre GIMP 2.6 (GNU Image Manipulation
Program 2.6) para resaltar las estructuras. Las técnicas utilizadas se sintetizan en el

diagrama de flujo de la figura 4.
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Colecta de flores de Solanum rostratum

Fijacion
(FAA)

v

Deshidratacién en etanoles graduales
(50%, 70%, 85%, 96%, 100%21h en c/u)

v

A

Infiltracion
OH 100% + LR-White,
1:1 (2 h)

Secado a punto
critico con CO;

LR-White puro (24 h)

A4

l

Inclusién en LR-
White puro.

Cubierta con oro.
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de 1-2 um en
ultramicrotomo.

A 4

A -7
. Observacion al
Tincidn con azul . .
microscopio
\ electronico de
Observacion por barrido.
microscopia de luz
> Fotomicrografias | |

Fig. 4. Diagrama de flujo que resume la metodologia utilizada en la presente investigacion.
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RESULTADOS

MORFOLOGIA FLORAL

Las flores de la poblacién estudiada de Solanum rostratum del Pedregal de San
Angel, son de color amarillo, tienen antesis diurna y se observo la visita de abejas y
abejorros (Fig. 5A). Como especie enantiostilica, tiene flores como imagen al espejo en
cada nudo (Fig. 5B). De cada par presente por nudo, al llegar la antesis (apertura de la
flor), una de las flores tiene el estilo desviado a la izquierda y la otra lo tiene hacia la
derecha, como ocurre en otras especies enantiostilicas monomorficas (las dos flores
presentes en el mismo individuo).

Como especie heterantérica, S. rostratum produce dos tipos de estambres en la
misma flor, ambos son productores de polen. Cada estambre se compone de un filamento
corto y engrosado, que sostiene a una antera relativamente larga y mas ancha en la base
gue en el apice (Fig. 5C). Las anteras que se forman en cada flor son cinco. Cuatro de ellas
son de color amarillo, son pequefas y se reconocen como formadoras de granos de polen
para alimentar y recompensar a los insectos que visitan las flores (estambres de
recompensa). La quinta antera, es de color amarillo con café y con matices morados, es de
mayor tamafio, incluso mas larga que el estilo y debido a su tamafio mayor es desplazada
en sentido opuesto al del estilo. Las cuatro anteras pequefias de recompensa, segun la
literatura sirven principalmente como alimento para los visitantes florales, mientras que la
antera grande o de polinizacién, produce polen que es transportado para polinizar

estigmas de otras flores (Fig. 5C).
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__Estilo a la izquierda

Fig. 5. Flores de Solanum rostratum. A. Abejorro visitando durante el dia a las flores abiertas. B.
Flor con estilo desviado a la izquierda y flor con estilo desviado a la derecha. C. Acercamiento a
una flor donde se sefialan con cabezas de flecha a los filamentos. También se sefialan los tipos de
anteras, estilo y estigma.
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ANDROCEO EN ETAPA 1 (Botones florales de entre 0.2 y 1.5 mm de longitud)

Las flores (desde etapas tempranas) de S. rostratum se encuentran protegidas por
cinco sépalos verdes, los cuales tienen dos tipos de tricomas, tricomas de apariencia
glandular y tricomas multiseriados y ramificados (Fig. 6A).

Los drganos sexuales se encuentran en etapas tempranas de desarrollo cubiertos
por sépalos que presentan dos tipos de tricomas, glandulares (coloreados en rojo) y no
glandulares pero multiseriados y ramificados (coloreados en amarillo).

Las cuatro anteras de recompensa son de menor tamafio y didmetro que la antera
de polinizacion. Todas las anteras son bilobuladas, el apice de cada l6bulo es redondeado
y un poco curvo (Fig. 6B). En esta etapa de desarrollo el pistilo es corto, apenas se ha

formado el ovario y el estilo, el estigma es poco diferenciado (no mostrado).

ANDROCEO EN ETAPA 2 (Botones florales de entre 1.6 y 3.0 mm de longitud)

El pistilo en esta etapa temprana presenta una longitud menor a la de las anteras.
En la parte lateral de todas las anteras, a la mitad de cada I6bulo se puede observar una
depresién en forma de canal a todo lo largo de la antera, desde la base hasta el apice, en
dicho canal se observan a su vez numerosas depresiones (Fig. 6C).

En vista frontal del bot6n floral, con el perianto removido, cada antera parece
bifurcarse en el apice, mostrando dos pequefias protuberancias, que corresponden a cada

uno de los microsporangios, separados entre si por una pequefia depresion (Fig. 6D).
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Etapa 1 -

Etapa 2 —

Fig. 6. Fotografias al MEB (coloreadas) de botones florales de S. rostratum. A. Caliz formado por
cinco sépalos con tricomas glandulares (rojos) y tricomas multiseriados ramificados (amarillos), lo
verde representa a los pétalos de la corola. B. Vista frontal de boton floral con anteras jovenes de
recompensa y caliz con tricomas ramificados. C. Vista lateral de las cuatro anteras de recompensa
(amarillas) bilobuladas con los apices en diferenciacion. Pistilo (morado) en el cual se distingue el
estigma en desarrollo. D. Androceo visto apicalmente, con las cuatro anteras de recompensay la
antera de polinizacion rodeando al gineceo, del cual se distingue el estilo y el estigma. La antera
inferior izquierda cortada transversalmente mostrando la pared de antera joven y el tejido
esporodgeno. Ap, antera de polinizacion; Ar, antera de recompensa; P, pétalos; S, sépalos; Sg,
estigma; st, estilo; Te, tejido espordgeno.
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ANDROCEO EN ETAPA 3 (Botones florales de entre 3.1 — 5.0 mm de longitud)

Esta etapa el botdn floral se caracteriza porque las anteras de recompensa y el

pistilo adquieren longitudes similares. El estilo forma multiples tricomas de tipo glandular

y se distinguen las papilas estigmaticas. La antera de polinizacion tiene desde la parte

basal hasta la parte media, el doble del didmetro que el de las anteras de recompensa.

Todas las anteras son basifijas y el filamento es muy corto, las de recompensa tienen sélo

la décima parte de la longitud de la antera de polinizacién. El estilo también se ha

alargado, pero sin rebasar la longitud de las anteras de recompensa. El pistilo tiene

tricomas glandulares desde la base hasta un poco mas arriba de la parte media desde éste

(Fig. 7).

Etapa 3

Fig. 7. Boton floral en etapa 3. El céliz
y corola fueron removidos, el
androceo estd formado por cuatro
anteras de recompensa y una de
polinizacion, la cual aparece atras,
cortada transversalmente. En el
centro, el gineceo, del cual se
distingue el estilo y el estigma.

Ap, antera de polinizacién; Ar,
antera de recompensa; F, filamento;
Sg, estigma; St, estilo.
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Etapa 4 (Botones florales de entre 5.1 — 7.0 mm de longitud)

Los filamentos de los estambres casi no se alargan, pero si las anteras y en mayor
proporcion la antera de polinizacion. Ambos tipos de anteras tienen un mayor diametro
en la base, con respecto a su apice y se curvan ligeramente hacia el eje de la
inflorescencia. Las depresiones laterales se hacen mas evidentes, correspondiendo a
poros redondeados que forman una hilera a lo largo de cada l6bulo de la antera, entre los
dos microsporangios de cada l6bulo. El diametro de cada poro, asi como la distancia entre
cada uno de ellos no es uniforme (Fig. 8A). En esta etapa el estilo, aunque ya presenta una

ligera curvatura sigue estando en el centro de la flor (Fig. 8B).

ETAPA 4

Fig. 8. A. Botdn floral mostrando el céliz (removido parcialmente) formado por los sépalos con
tricomas. Se distinguen también tricomas glandulares en el estilo. Tanto el gineceo como las
anteras de recompensa tienen longitudes similares. Las flechas sefialan las depresiones laterales B.
Vista apical de un botén floral cortado transversalmente. Alun no se distingue que el estilo esté
esplazado hacia la izquierda o derecha. Ap, antera de polinizacion; Ar, anteras de recompensa; F,
filamento; S, sépalos; St, estilo.
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ETAPA5 (Botones florales de entre 7.1 — 11.0 mm de longitud)

Esta etapa es previa a la antesis. El androceo esta formado por cuatro anteras
pequefias, de recompensa, ubicadas en la parte adaxial de la flor. La quinta antera (la de
polinizacion) esta ubicada hacia la zona abaxial y es mas grande que dos veces las anteras
de recompensa. El diametro de la antera de polinizacion es visiblemente mayor en su base
gue en el apice, incluso tiene mayor diametro que el pistilo completo. En el centro floral
se aprecia el gineceo o pistilo; el cual estd formado por un ovario poco ensanchado, un
estilo casi completamente recto, excepto cerca del estigma, donde se curva ligeramente.

Cabe recalcar que hasta esta etapa permanece en el centro del botén floral y adn
no existe desviacion ni hacia la izquierda ni hacia la derecha del eje principal de la flor
(Fig. 9A). El estigma es capitado y con papilas estigmaticas unicelulares relativamente
cortas (Fig. 9B). El estilo es solido; en corte transversal muestra una epidermis con
tricomas glandulares que posiblemente pudieran funcionar como osméforos para atraer
polinizadores. Hay un tejido parenquimatico cortical con dos haces vasculares, cada uno
corresponde a cada carpelo que forma el gineceo. En el centro del estilo se encuentra el
tejido de transmision por donde crecerén los tubos polinicos (Fig. 9C).

Todas las anteras son bilobuladas y tetrasporangiadas. Cada par de
microsporangios de cada lobulo estd separado por una linea de poros laterales, que
corresponden a las aberturas de dehiscencia, nombradas como abertura secundarias o
poros laterales en este trabajo (Fig. 9A). Las anteras en su parte basal son de mayor

didmetro que en la parte apical.
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En esta etapa, las anteras de recompensa tienen ya microsporas libres. La pared de
las anteras muestra epidermis, endotecio, capas medias y tapete. Los microsporangios de
cada I6bulo muestran un septo divisorio (Fig. 9D), el cual en la antera de polinizacion
muestra ya inicio de ruptura del septo (Fig. 9E).

En la parte adaxial y abaxial de cada antera (tanto en la de polinizacién como en las
de recompensa) existen dos camaras de aire subepidérmicas, de gran tamafio, que
separan parcialmente a cada uno de los lébulos. Cada I6bulo de la antera esté separado.
Las aperturas principales de todas las anteras son dos grandes poros apicales y cada uno

corresponde a un lobulo (Figs. 9A).
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Etapa 5 (previa a la antesis)

Fig. 9. Botones florales previos a la antesis de S. rostratum en etapa 5. A. Se aprecian tres de las cuatro
anteras de recompensa Yy la antera de polinizacion (naranja obscuro), se observan los poros laterales, el
estilo y el estigma en el centro de la flor. B. Acercamiento al estilo y al estigma que presenta papilas
unicelulares cortas, coloreadas de azul claro. C. Corte transversal del estilo, los tricomas globulares
coloreados en rosa, los haces vasculares de azul claro y el tejido de transmision de azul fuerte. D. Pared de
antera de recompensa formada por cuatro estratos, septo bien formado dividiendo los microsporangios y
microsporas libres. E. Microsporangio de antera de polinizacién mostrando un conectivo desarrollado y
metido hacia cada microsporangio. Aer, aerénquima; Ap, antera de polinizacion; Ar antera de recompensa;
Co, conectivo; Ep, epidermis ;hv, haces vasculares; L, 16culo; P, poro apical; Pa, Poro apical; Pan, pared de
antera; Pg, grano de polen; P, poro lateral ; Sg, estigma; Sp, septo; St, estilo; tg, tricomas glandulares; Tt,
tejido de transmisién.

30


http://www.novapdf.com
http://www.novapdf.com

ETAPA 6 (Flores en antesis)

En esta etapa de desarrollo, aunque el pistilo se encuentra en el centro de la flor, el estilo
sufre un ligero desplazamiento que esta dado por el crecimiento en diametro de la gran
antera de polinizacion. El desplazamiento del estilo es en sentido opuesto al crecimiento
de la antera de polinizacién. De tal manera que si se trata de un morfo floral con estilo
desviado a la derecha, la antera de polinizacidn se posiciona a la izquierda, mientras que si

el morfo floral es con estilo a la izquierda, la antera de polinizacidn esta hacia la derecha

(Fig. 10).
Adaxial
Dominio Dominio Eje dela
izquierdo derecho Inflorescencia

Fig. 10. Flor en antesis
(etapa 6) mostrando el estilo
desviado a la izquierda
debido a que es desplazado
por la antera de
polinizacion.Ap, antera de
polinizacion;Ar, antera de
recompensa; Ov, ovario;

pl, poro lateral; St, estilo.

Zmm

Abaxial

En la antesis, cada I6bulo de la antera tiene dos pequefias protuberancias con una
pequefia depresion en el apice, cuya epidermis esta formada por células redondeadas. En
esa depresion la antera ofrece menor resistencia y es donde se abrira el pice de cada par

de microsporangios, formandose una estructura semejante a una valva, aunque se
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considera un poro (Fig. 11A). Cuando esas dos estructuras se abren cada una en un gran
poro apical, al mismo tiempo cristales de oxalato de calcio y cuerpos de Ubisch ubicados
cerca de la abertura quedan expuestos sobre la superficie de la antera (Fig. 11B). En el
interior pueden apreciarse varios granos de polen, cuerpos de Ubisch y cristales de
oxalato de calcio (Fig. 11C). Una vez abiertos los dos poros apicales se liberan los granos

de polen (Fig. 11D).
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Poros
laterales

' “Poros /
. apicales)

Fig. 11. A. Apice de las anteras de S. rostratum en diferentes etapas del desarrollo. Antera previa a
la antesis con las lineas de dehiscencia poricida marcada en cada l6bulo (flechas). B. Antera de flor
en antesis al inicio de la dehiscencia. C. Acercamiento al poro apical abierto mostrando los granos
de polen, cuerpos de Ubisch, la epidermis de la antera y el endotecio roto D. Antera con los dos
poros apicales después de la liberacion de los granos de polen. En, endotecio ; Ep, epidermis de la
antera ; PG, grano de polen;U, cuerpos de Ubisch.
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Uno de los hallazgos importantes es la descripcion de los poros apicales y los pequefios
poros laterales en cada antera de S. rostratum. La dispersion del polen de S. rostratum en
cada antera no se restringe a los dos poros apicales (Fig. 12A-B). El presente trabajo
describe la presencia de poros laterales funcionales, ubicados a lo largo de cada par de
microsporangios, tanto en la antera de polinizacién como en las de recompensa (Fig. 12C-
D), los cuales permiten la salida de los granos de polen, ya que el diametro de los poros
laterales es mayor que el de los granos de polen permitiendo facilmente su dispersion.

Los granos de polen, al salir de la antera, van mezclados con cristales poligonales
de oxalato de calcio e incluso cuerpos de Ubisch provenientes del tapete (Fig. 12E-F), lo
cual hace pensar que ambos tienen una funcién en la atraccion de los polinizadores,
incluso que puden ser ofrecidos como recompensa (Endress, 1994) o incluso que sus

componentes sean utilizados al momento en el que el polen llega al estigma.
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Etapa 6 (antesis)

Anterasde recompensa Antera de polinizacion

Fig. 12. A-B. Ambos tipos de anteras mostrando los dos poros apicales y los multiples poros
laterales. C. Acercamiento a los poros laterales de una antera de recompensa marcados en un
recuadro de la figura A (el didmetro de los poros laterales no es homogéneo). D. Acercamiento a
un poro lateral de la antera de polinizacion de la figura B mostrando granos de polen. E.
Acercamiento a los granos de polen a través de un poro lateral mostrando granos de polen
mezclados con cristales poligonales y cuerpos de Ubisch (en azul). F. Acercamiento a los granos de
polen a través de un poro lateral mostrando granos de polen mezclados con cristales poligonales y
cuerpos de Ubisch (en azul). C, cristales poligonales de oxalato de calcio; pa, poros apicales; PG,
granos de polen; pl, poros laterales; U, cuerpos de Ubisch.
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Desarrollo de la antera
Etapa 1

Las primeras etapas de desarrollo entre los dos tipos de anteras son muy
parecidas, en la etapa mas temprana encontramos anteras bilobuladas vy
tetrasporangiadas. La antera joven estd formada por la epidermis, una capa parietal
primaria 'y tejido esporégeno. Los dos I6bulos estan separados por tejido conectivo que

contiene un haz vascular.

En la cara adaxial y abaxial de cada antera (de polinizacién y de recompensa), se
forman dos camaras de aire por la separacion de la epidermis de cada microsporangio
(Fig. 13A). La capa parietal primaria tiene una division periclinal, originando la capa
parietal secundaria externa y la capa parietal secundaria interna. La célula parietal
secundaria externa se divide para formar el endotecio y la capa media; mientras que de la
capa parietal secundaria interna se deriva el tapete (Fig. 13B). De esta manera el
desarrollo de la pared de la antera de S. rostratum corresponde al tipo dicotiledoneo

segun la clasificacion de Davis (1966).

La pared de la antera rodea al tejido espordgeno, el cual forma en cada
microsporangio un par de estratos celulares. Cada par de microsporangios esta separado
por un septo de tejido conectivo (Fig. 13B). La capa media se divide periclinalmente varias
veces y muy pronto llega a formar de cuatro a cinco estratos celulares. Las células del
tapete se van volviendo cubicas y rodean a un tejido esporégeno de hasta cuatro estratos

celulares, que en conjunto adquiere una forma de media luna, debido a que el tejido
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conectivo se multiplica y empuja a las células del tejido espordgeno (Fig. 13C). La pared de
la antera en esta etapa queda compuesta por cuatro capas: epidermis, endotecio, capa
media y tapete, todas uniestratificadas, excepto la capa media, la cual tienen de cuatro a

cinco estratos celulares (13D).
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Fig. 13. Desarrollo de anteras. Etapa 1. Micrografias con microscopio Optico en campo claro. A.
Antera joven cortada transversalmente mostrando dos grandes cdAmaras de aire (aerénquima, en
la parte adaxial y abaxial debido a la separacién de la epidermis de los microsporangios. B. Antera
mostrando una pared joven formada por epidermis, endotecio capa media uniestratificada y
tapete. Toda la pared rodea al tejido espordgeno. C. Antera con tejido espordgeno proliferativo e
intrusion del tejido conectivo hacia cada micosporangio. D. Acercamiento a un microsporangio
mostrando la capa media con varios estratos celulares. Air, aerénquima; cm, capas medias; con,
tejido conectivo; en, encdotecio; ep, epidermis; es, tejido espordgeno; hv, haces vasculares; ta,
tapete; tc. tapete del conectivo.
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ETAPA 2
En esta etapa de desarrollo, las anteras toman mas una forma bilobulada y

tetrasporangiada y las camaras de aire son mayores (Fig. 14A). Dentro de cada
microsporangio, las células esporogenas se han diferenciado en células madre de la

microsporas y se rodean de una pared de calosa.

El tapete es de tipo secretor y tiene dos origenes, tanto parietal como del tejido
conectivo, que de ahora en adelante manejaremos como tapete parietal y como tapete
interno (el derivado del conectivo). Generalmente el de origen parietal es de células
cubicas, mientras que el que se origina en el conectivo tienen células alargadas hacia el
centro de cada microsporangio. Las células madres de las microsporas se rodean de
una pared de calosa, presentan un citoplasma denso y nucleos evidentes. Las células
del tapete comienzan a aumentar de tamafio y el citoplasma se vuelve denso, en esta
etapa presentan cariocinesis, pero sin citocinesis, de tal manera que las células so

binucleadas. La capa media presenta varios estratos celulares (Fig. 14B).

i LS e W e

Fig. 14. Anteras en etapa 2. A. Etapa de células madres de las microsporas. B. Acercamiento a
un microsporangio mostrando el tapete con células binucleadas (flecha), el tapete, tiene origen
parietal y origen a partir del tejido conectivo. cm, capa media; cme, células madres de las
microsporas; con, tejido conectivo; en, endotecio; ep, epidermis; ta, tapete parietal; tc, tapete
de origen conectivo.
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ETAPA 3

En las anteras de recompensa las células madres de las microsporas rodeadas
de calosa entran a meiosis. La pared de la antera tiene una reduccion en el niumero de
estratos de la capa media y del septo que separa a cada par de microsporangios, el

tapete es binucleado y se observa con un citoplasma denso (Fig. 15A).

En cada microsporangio se observan tétradas de microsporas del tipo
tetrahédrico, que se distinguen por la calosa que las rodea. Las paredes celulares de

ambos tapetes se observan aun integras (Fig. 15B).

La citocinesis que origina a las cuatro microsporas de la tétrada es del tipo
simultaneo, ya que primero se dan las dos divisiones nucleares (Fig. 15C) y las paredes
celulares se forman al terminar ésta, originando tétradas tetraédricas. Al final de la

meiosis las células del tapete comienzan a desintegrarse (Fig. 15D).

En la antera de polinizacion ocurren los mismos eventos, aunque es de mucho
mayor tamafio con respecto a las cuatro anteras de recompensa y se distingue un
mayor crecimiento del tapete interno, sus células son mucho mas alargadas, e incluso
se adentran en la cavidad del microsporangio (Fig. 16A-C). Las cavidades de aire

también son de mucho mayor tamafio.
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ANTERAS DE RECOMPENSA

Fig. 15. Desarrollo de antera de recompensa en etapa 3. A-B. Las anteras se distinguen por la
formacion de tétradas de microsporas y la reduccion de los estratos de las capas medias. C.
Citocinesis de tipo simultdneo, primero se forman los cuatro nucleos (flecha roja) y después las
paredes celulares. D. Tétradas tetraédricas de microsporas rodeadas de calosa y tapete con
paredes colapsadas. air, aerénquima; cal, calosa; cm, capas medias; hv, haces vasculares; loc,
I6culo; p, pared de la antera; Sep, septo; sto, estomio; ta, tapete; te, tétrada; tc, tapete
interno del conectivo.
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Fig. 16. Desarrollo de antera de polinizacion en etapa 3. A. Las anteras con tétradas de
microsporas y reduccion de los estratos de las capas medias. B. El tapete del tejido conectivo
de células muy alargadas que se introducen hacia el centro del I6culo de la antera. C. La pared
de la antera formada por epidermis, endotecio, capa media con sélo un estrato y tapete
binucleado, al centro las tétradas tetraédricas de microsporas rodeadas de calosa. Air,
aerénquima; cal, calosa; cm, capas medias; end, endotecio; ep, epidermis; n, nicleo; p,
pared de la antera; ta, tapete; tc, tapete del conectivo; te, tétrada.
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ETAPA 4

Entre la etapa tres y la etapa cuatro pues, hay un desfasamiento entre el
desarrollo de la antera de polinizacion y la antera de recompensa. Cuando las cuatro
anteras de recompensa (Figura 17A) aun se encuentran en etapa de tétradas de
microsporas, la antera de polinizacién (Fig. 176B) puede ya tener microsporas libres, lo

cual es caracteristico de la a la etapa cinco de desarrollo de las anteras.

Esta etapa se caracteriza porque todas las anteras aumentan en volumen
considerablemente. Los espacios de aire (o camaras de aire) se hacen mayores, incluso,
el tejido conectivo que une a los cuatro microsporangios se convierte de parénquima
en aerénquima, ya que aparecen muchos espacios intercelulares. Varias células del
conectivo y de la pared de la antera forman cristales poligonales de oxalato de calcio. El
tapete va degradandose (Fig. 16B-C). En la antera de polinizacion, las tétradas de
microsporas se separan al degradarse la pared de calosa quedando microsporas libres,

las cuales crecen rapidamente.
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Fig. 17. Desarrollo de antera en etapa 4. A. Una de las anteras de recompensa mostrando
tétradas de microsporas correspondiente a la etapa 4 de desarrollo. B. La antera de poliizacion
se encuentra mas avanzadadel desarrollo, pues presenta liberacién de las microsporas (granos
de polen jovenes) de la tétrada, el desarrollo de aerénguima y los cristales de oxalato de
calcio. C. Granos de polen jévenes unicelulares, tapete degradandose. La flechas indican la
region del estomio. air, airénquima; c, cristales poligonales de oxalato de calcio; cm, capas
medias; en, endotecio; ep, epidermis; gp, granos de polen jovenes; hv, haces vasculares; loc,
I6culo; me, micro esporas; P. pared; ta, tapete; te, tétrada; tc. tapete del conectivo.
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ETAPAS

En el apice de una antera (de polinizacion o de recompensa), los septos que
dividen a los microsporangios se degradan (Fig. 18A). Dentro del I6culo de la antera se
pueden observar algunos cuerpos de Ubich con material proveniente del tapete. La
pared de la antera tienen una epidermis, un endotecio de paredes delgadas y un
estrato de capa media (Fig. 18B). Cerca del poro apical (0 estomio), justo donde va
romperse la pared, el endotecio tiene engrosamientos en sus paredes celulares (Fig.
18C). En contraste, en la base de una antera (de polinizacién o de recompensa), los
septos entre dos microsporangios permanecen, posiblemente para hacer mas fuerte a
la antera y soportar las vibraciones de los polinizadores, de tal manera que los
microsporangios en esta zona permanecen separados. El filamento que logra verse en
esta zona de unién con la antera, se puede observar que el tejido del filamento

también es aerenquimatico (Fig. 18D).

La pared del grano de polen unicelular se engrosa, se encuentran una gran
cantidad de vacuolas en el citoplasma, que después coalescen y forman una sola. Por
una divisibn mitética se convierte en grano de polen bicelular, una célula es la
vegetativa y la otra la generatriz, forma en la que permanecen hasta ser liberados en
etapa bicelular (Fig. 17E). La diferencia entre las anteras de recompensa y la de
polinizacion es que esta Ultima alcanza un gran diametro, incluso mayor que el del

gineceo.
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Fig. 18. Desarrollo de antera etapa cinco. A. Corte del apice de la antera de recompensa,
mostrando la disolucién de los septos entre cada par de microsporangios. B. Pared de antera
formada de epidermis, endotecio y una capa media uniestratificada. C. Pared de antera en la
zona del poro apical (estomio) con endotecio engrosado. D. Base de antera de recompensa
cortada transversalmente en la zona de insercion al filamento, el cual estd formado de
aerénquimay tejido vascular. En esta zona los septos permanecen. E. Granos de polen en etapa
bicelular. cm, capas medias; En, endotecio; Ep, epidermis; hv, haces vasculares; Pg. grano de
polen; sep. septo.

En corte transversal esta antera de recompensa tiene disuelto el septo entre los
dos microsporangios, los granos de polen maduros bicelulares son méas abundantes
(Fig.19A). La pared de estas anteras esta formada por epidermis, endotecio sin
engrosamientos y una capa media. En la pared de la antera, en aquellas zonas donde

no hay poros, la epidermis es continua (Fig. 19), pero en las zonas de los poros es
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discontinua (Fig. 19C) y se acumulan cristales de oxalato de calcio por debajo de la

epidermis (Fig. 19D-E).

PR

Fig. 19. A. antera de polinizacion con septos disueltos. B. Acercamiento a la pared de la antera en
zona donde no hay poro latetal mostrando la continuidad de la epidermis. C. Pared de la antera en
un poro lateral, la epidermis es discontinua. D-E. Micrografias con microscopio éptico a campo
claro y luz polarizada para observar cristales de oxalato de calcio poligonales. E. Fueron
superpuestas dos micrografias, una a campo claro y otra con luz polarizada utilizando GIMP.2.6. .
c, cristales poligonales de oxalato de calcio; cm, capas medias; con, conectivo; en. endotecio; ep,
epidermis.
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Granos de polen

En ambos tipos de anteras los granos de polen son de tamafio pequefio de
acuerdo a la clasificacion de Erdmant (1966), ya que miden cerca de 20 um. Los granos

de polen maduros son tricolporado con exina granulosa (Fig. 20).

Anterasde recompensa Antera de polinizaciéon

Fig. 20. Micrografias del MEB de granos de polen. A-B. Fueron coloreadas. A, Cy E. Corresponden

al polen obtenido de una antera de recompensa. B, Dy F. Corresponden al polen de una antera
de polinizacidn. B. La exina es granulosa. C-D. Vista ecuatorial E-F. Vista polar. C. colpo.P. poro.
PG. grano de polen.
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DISCUSION

Se detectaron algunas novedades embriol6gicas durante el estudio del androceo
de Solanum rostratum, las cuales podrian estar relacionadas con la eficiencia de la
polinizacion y con la formacion de las semillas.

Los granos de polen producidos por esta especie son muy pequefios entre 12-
15um, los cuales por su bajo peso pueden desplazarse mas facilmente cuando el
polinizador zumba sobre las flores. La caracteristica principal del androceo es que
presenta dos tipos de anteras. A diferencia de otras especies de la familia Solanaceae o
incluso otras especies del género Solanum las cuales no son heterantéricas (Endresss,
1994).

La pared de la antera carece de engrosamientos lignificados en el endotecio a lo
largo de los microsporangios como normalmente ocurre en aquellas especies donde la
linea de dehiscencia es longitudinal. Los engrosamientos del endotecio de S. rostratum se
restringen a los poros apicales, el resto de las células del endotecio son parenquimaticas.
Sin embargo, alrededor de cada uno de estos poros, el endotecio multiplica los estratos
celulares y es Unicamente en el poro apical donde se observa con paredes uniformes,
ligeramente engrosadas. También presenta cristales poligonales de oxalato de calcio. Otro
tipo de cristales, como los arenosos, han sido descritos en otros géneros de Solanaceae
como en Petunia, Nicotiana y Lycopersicum, pero su ubicacion es diferente (Endress,
1994), en esos géneros se encuentran en el estomio de la antera (en una zona conocida
como células bizarra); cuando éstas se rompen bafian a los granos de polen, los cuales al

ser tomados por el polinizador los transportan a los estigmas para que se efectué la
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fecundacion. Se reporta que en algunas lineas de Petunia cuyas anteras carecen de estos
cristales, cuando los granos de polen llegan a los estigmas, la germinacion no se presenta,
sugiriendo que la presencia de calcio parece jugar un papel importante para la
germinacion de los granos de polen (lwano et al., 2004).

Al realizar la observacion morfoldgica de las anteras encontramos la presencia de
cristales de oxalato de calcio en la regién periférica al aerénquima y en la pared de la
antera, especialmente cercana al endotecio de las zonas con poros, tanto laterales como
apicales. D'arcy et al. (1996) reportaron que en anteras poricidas que requieren de la
polinizacion por zumbido, los cristales se mezclan con el polen aumentando la atraccion
que los polinizadores sienten a través del estimulo visual y/o quimico. En S. rostratum
detectamos esos cristales mezclados con los granos de polen y muy cerca de los poros y
dado que los insectos perciben la luz ultravioleta y los cristales de Oxalato de Calcio
reflejan mucho esta frecuencia del espectro electromagnético, haciendo evidente su
presencia, visualmente a los insectos, por lo que proponemos que estos cristales podrian
estar jugando un importante papel para la atraccion de los polinizadores y al mismo
tiempo que éstos cristales pudieran ser utilizados como alimento por parte de estos

polinizadores.

A pesar de que S. rostratum es la especie enantiostilica y heterantérica
relativamente mas estudiada, las caracteristicas de la presentacion del polen hacia los
polinizadores por medio de los dos tipos de anteras (de recompensa y de alimentacion) no

ha sido descrita completamente. Llama la atencion que no habia sido mencionada la
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presencia de los poros laterales y su funcionamiento, sin embargo sabemos que esto
puede jugar un papel importante en la transferencia precisa del polen desde las anteras
hasta el estigma, puesto que se encontraron granos de polen en ellos.

Desde etapas muy tempranas del desarrollo, los dos tipos de anteras presentan
depresiones laterales en la epidermis, a lo largo de la zona del estomio, estas depresiones
en las dltimas etapas de desarrollo se abren formando poros laterales, que ningun otro
autor ha considerado como parte de las caracteristicas de la enantiostilia, ni en S.
rostratum ni en otras especies, lo cual es relevante.

El tamafo de dichos poros permite el paso de polen maduro ya que se abren en
una etapa floral posterior a la desaparicion de los septos entre los dos l6culos de la antera
y encontramos granos de polen considerados pequefios (aprox. 15 um) que pueden
desplazarse facilmente por ser poco pesados.

La enantiostilia ha surgido multiples veces en diferentes linajes evolutivos, se ha
reportado que incluso esos linajes comparten algunas similitudes del desarrollo floral
(Jesson et al., 2003). En el presente estudio consideramos interesante comparar en detalle
tanto la morfologia como el desarrollo de los dos tipos de anteras presentes en S.
rostratum, haciendo referencia en aquellas estructuras y tejidos relacionados con la
dehiscencia, zonas de reforzamiento de la antera y zonas de flexibilidad en la antera.
Todas estas regiones parecen ser importantes durante el bombeo de aire, para la

liberacion del polen a través de diversos tipos de poros.
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En la literatura de la biologia reproductiva de S. rostratum, se ha dicho que la
dehiscencia de las anteras es poricida y siempre se hizo referencia a los poros apicales; sin
embargo, describimos la presencia de poros laterales funcionales y presentamos una
propuesta sobre el mecanismo de su funcionamiento. El mecanismo por el cual pueden
funcionar los poros laterales es la de la salida secundaria para los granos de polen y la
entrada de aire, pues cuando los polinizadores (abejas y abejorros) sujetan las anteras de
recompensa con sus mandibulas y producen un zumbido agudo y sin movimiento de sus
alas (lo cual lo report6 Bowers, 1975 para S. rostratum). Esta vibracion del zumbido sin
movimiento de alas es transmitida por las mandibulas, patas y térax a todas las anteras,
provocando compresiones y descompresiones en el aerénquima de las anteras ubicado en
la parte adaxial y abaxial de éstas (es decir entre los dos l6bulos de cada antera),
generando una especie de bombeo de aire (0 una resonancia dentro de las camaras de
aerénquima), desde los poros laterales hacia el poro apical, por el que sale la mayor
cantidad de granos de polen gque son depositados en la parte del térax del polinizador con
el cual hace contacto.

Asimismo, parte de los granos de polen ubicados a lo largo del I6bulo de la antera
pueden salir por los pequefios poros laterales y dispersarse en multiples direcciones, de
manera que la abeja puede quedar cubierta por ellos en todo su cuerpo, incluso en
regiones donde no lo puede remover, como en la parte dorsal y debajo del ala, de manera
gue los granos de polen de la antera de polinizacion pueden no ser los Unicos que
participan en la polinizacion, aungue son los que lo hacen principalmente. La presencia

de granos de polen funcional en anteras de recompensa, posiblemente se deba a que un
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porcentaje de ellos participa en la polinizacion, por la liberacién secundaria, de los poros
laterales. Sin embargo ésta es una hipétesis que planteamos y tratamos de evidenciar con
nuestros resultados e interpretaciones, pero la evidencia final s6lo puede derivarse a
partir de una observacion minuciosa y de una experimentacion subsecuente.

Con los resultados obtenidos en el presente trabajo se encontrd que la desviacién
del estilo en S. rostratum ocurre durante la antesis, asi como para otras ocho especies
enantiostilicas monomorficas y heterantéricas, estudiadas por Jesson et al. (2003). Se
desconoce si es Unicamente por el acomodo de la gran antera de polinizacién, la que
empuja al pistilo a ser desplazado del centro de la flor. Al respecto Endress (1999)
menciona que los cambios en la simetria deben de recaer en un proceso especial de
desarrollo o deben de estar influenciados (especialmente en fases tempranas) por la
simetria de toda la inflorescencia. Es importante remarcar que dentro de las
inflorescencias de la especie estudiada la orientacién de los estilos se presenta al
momento de la antesis y depende de la posicion de las flores en la inflorescencia de la
planta.

La desviacion estilar cobra importancia porque minimiza la interferencia entre las
funciones masculina y femenina dentro de una flor cuando el polinizador llega a recoger o
a depositar el polen. No debe de existir interferencia entre el polen de las anteras
pequefias de recompensa, la antera de polinizacion y el estigma de una misma flor, puesto
gue éstas se encuentran alejadas del estigma. El polen de la antera de polinizacion es
depositado en un lugar especifico del polinizador (en el dorso debajo del ala). Aunque

existe controversia acerca de si las especies enantiostilicas heterantéricas tienen division
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de trabajo, en cuanto a la produccion de polen como lo apoyan (Vallejo-Marin et al.
2009). Considerando que en S.rostratum, no hay autoincompatiblilidad, ambos tipos de
polen son fértiles y que pueden formar semillas (Bowers, 1975). Sin embargo la liberacion
secundaria de polen, y su participacién en la polinizacion, significa que no existe una
especializacion completa de funciones de las anteras, sin embargo la cantidad de polen
gue puede liberarse secundariamente por los poros laterales es menor que el que se
libera por los poros apicales, debido a su diametro y posicién, por lo que la especializacion
de funciones debe de ocurrir parcialmente y la separacion espacial de los dos tipos de
anteras debe ser una estrategia que las angiospermas han desarrollado para evitar la
autofecundacion y depresiones endogamicas.

Cuando en un inicio Tood (1882) di6 una explicacion de division de labores a la
enantiostilia y heteranteria en S. rostratum propuso que esta division era absoluta y que
los dos tipos de anteras tenian funciones especificas, sin embargo, encontramos
inconsistencias en la teoria original de division de labores para S. rostratum, ya que los
granos de polen de las anteras de recompensa son viables puede significar que participan
en la polinizacion, ya que si no lo hicieran habrian perdido su viabilidad pues si el polen de
las anteras de recompensa no participara en la polinizacion, los individuos con granos de
polen no viable en estas anteras tendrian un menor gasto energético y podrian estar
mejor adaptados respecto a los que produjeran polen viable. La division de labores en
anteras de S. rostratum no es absoluta, ya que tanto los granos polen provenientes de
anteras de polinizacién como granos de polen de anteras de recompensa participan en la

polinizacion, el polen de las anteras de recompensa debe de participar regularmente,
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aunque en menor abundancia, en la polinizacién. Las interrogantes a futuro son
determinar como y en qué porcentaje participan las anteras de recompensa en la
polinizacion.

Podemos especular que la participacion del polen proveniente a las anteras de
recompensa, es una adaptacion contra la pérdida de la antera de polinizacién por
herviboria. Sin embargo para entender la funcién de la enantiostilia monomorfica y la

heteranteria en S.rostratum debe de realizarse una observacién minuciosa en campo.
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CONCLUSIONES

En Solanum rostratum:

La orientacion del estilo y de la antera de polinizacién se da al momento de la antesis.

Los granos de polen de las anteras de polinizacion y de las de recompensa no presentan
diferencias morfoldgicas.

Los dos tipos de anteras presentan desde etapas muy tempranas de desarrollo
depresiones laterales que se convierten en poros laterales que participan en la dispersion
de poleny presentan cristales poligonales de Oxalato de Calcio.
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