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.  RESUMEN

Solanum tridynamum es una especie endémica de México poco estudiada. En la
informacion acerca de la especie, la describen con un sistema sexual
andromonoico y heterantérica. En este estudio se realizd una investigacion sobre
la misma con la finalidad de esclarecer su sistema sexual, la funcionalidad de los
diversos tipos de anteras y sus estrategias sexuales. Se realiz6 la descripcion de
los morfos florales, la receptividad del estigma y mediante polinizaciones
controladas se evalud la funcionalidad del gineceo y la viabilidad de los granos de
polen. Se encontr6 que la especie es funcionalmente andromonoica vy
heterantérica. Los granos de polen de ambas anteras forman gametos viables,
capaces de efectuar la fecundacion y formar semillas. Es una especie
autocompatible con sistema de cruza mixto y sistema de apareamiento xenégamo
facultativo. A pesar de ser autocompatible, no se registré la autofecundacion
natural, por lo que requiere de las abejas como polinizadoras quienes debido al
movimiento vibratorio de sus alas provocan que el polen salga de las anteras y
sea transportado a los estigmas de otras flores o de la misma. Su sistema de
cruza le otorga la ventaja de la recombinacion genética, que mantiene una mayor
variabilidad util ante los diversos cambios ambientales y ecoldgicos; ademas, ante
la presencia de su polinizador efectivo (la abeja), forma frutos por autopolinizacion
obteniendo las ventajas del genotipo parental que se adapta faciimente a las

condiciones ecologicas prevalecientes.




. INTRODUCCION

La flor es por excelencia la estructura especializada en la reproduccion sexual,
que permite la interaccion de la planta con animales polinizadores mediante la
forma, la fenologia y la fisiologia de los érganos reproductivos. Dicha relacién es
sometida a presiones selectivas que pueden afectar la polinizacién o incrementar
los beneficios para la planta, reflejandose en la cantidad y en la calidad de la

descendencia que se produce (Eguiarte et al., 1992; Angel et al., 2011).

En este sentido, conocer la biologia floral y reproductiva de las especies
permite entender los habitos de polinizacién, los aspectos morfologicos que
participan determinantemente en la adecuacién y que repercuten en la efectividad
de la transferencia de polen y el tipo de polinizador que se atrae, es decir, permite
conocer el papel de los factores que afectan positivamente la produccién de

semillas (Wyatt, 1983; Equiarte et al., 1992; Strauss, 1996; Endress, 1999).

La expresiéon o distribucién del sexo (morfo floral) en la planta, a nivel de
flor, individuo, poblacién o especie, es otro factor determinante en la reproduccion
sexual, ya que los sistemas de cruza y de apareamiento estan dictados por la
distribucién de los sexos que presentan las angiospermas (Anderson y Symon,
1989; Vallejo y Rausher 2007; Orozco y Vazquez, 2013), y que la seleccién natural
mantendra si su estrategia reproductiva es eficaz (Eguiarte et al., 1992). En este
sentido, el sistema reproductivo no es una propiedad estatica de los individuos,
poblaciones o especies, los patrones de apareamiento son dinamicos y estan

sujetos a modificaciones por muchas fuerzas, que operan tanto ecolégica como
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evolutivamente y representan un continuo de posibilidades, mas que de formas
estrictas (Ornduff, 1969; Cruden, 1976; Bawa y Beach, 1981; Eguiate et al., 1992,

Barrett, 2002b).

Solanum tridynamum Dunal (Solanaceae) es una especie que se menciona
como andromonoica, condicidon que se caracteriza por la presencia de individuos
que producen flores masculinas o estaminadas (y por tanto incapaces de producir
semillas) y flores perfectas (hermafroditas) (Nee, 1993; Podolsky, 1993; Vallejo y
Rausher, 2007; Wetzstein et al, 2011). Ademas, esta especie presenta
heteranteria, la cual se define como la produccion de dos tipos de estambres en
una misma flor que difieren en posicion, en tamafo, en funcion, en color y/o en

longitud (Eguiarte et al., 1992; Endress, 1999).

Se considera que la heteranteria esta estrechamente relacionada con el
andromonoicismo y que, en conjunto, ambos favorecen la polinizacion cruzada,
evitando las consecuencias de la autofecundacion, principalmente los efectos de
la depresion por endogamia y la baja adecuacién (Barret, 2002a; Vallejo et al.,

2009).

Debido a lo anterior, el presente trabajo pretende profundizar y ampliar el
conocimiento de la biologia reproductiva de S. tridynamum, caracterizando el
sistema de cruza y el sistema de apareamiento para analizar y comprender la

funcién del andromonoicismo y de la heteranteria en su reproduccion.
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Ill.  ANTECEDENTES

Sistemas sexuales

Las angiospermas representan al grupo mas diverso en cuanto a formas de vida y
estructuras reproductivas, en consecuencia los sistemas de reproduccion sexual
son muy complejos (Bawa y Beach, 1982; Barret, 2002b; Orozco y Vazquez,
2013). La manera en la cual los érganos sexuales (androceo y gineceo) se
posicionan, morfolégica, funcional, espacial y algunas veces temporalmente, en
los individuos de una poblacion, determinan el sistema de cruza y el sistema de

apareamiento (Mandujano et al., 1996; Barrett, 2002b; Bawa y Beach, 1981).

El sistema de cruza se refiere a como y con quién se unen los gametos de
una determinada especie (Mandujano et al., 1996; Orozco y Vazquez, 2013) e
incluye todos los aspectos de la expresion del sexo en una poblacion. Los
sistemas de cruza determinan las caracteristicas genéticas de la descendencia, la
cual esta bajo seleccion durante las generaciones subsecuentes (Charlesworth y

Charlesworth, 1987; Endress, 1999; Barrett, 2002b; Barrett, 2003).

Tradicionalmente se reconocen dos tipos de sistemas de cruza: (1) el
entrecruzamiento o polinizacién cruzada, donde los gametos de individuos
distintos se unen para formar un cigoto; y (2) la autocruza, la autogamia o
autofecundacion, cuando los gametos del mismo individuo se unen para originar
un cigoto (Bawa y Beach, 1981). Se sugiere la existencia de un tercer sistema,
denominado mixto, en donde los dos sistemas anteriores intervienen en la

reproduccion de los individuos de la poblacion (Wyatt, 1983). En la ultima década,
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se ha reconocido ampliamente el sistema mixto por autores que estudian los
sistemas de cruza (Barrett, 2003; Angel et al., 2011; Anderson et al., 2014). La
permanencia y la evolucion de los sistemas de cruza estd determinada por
diversos factores, entre los que se encuentran la recompensa ofrecida por la
planta (polen y/o néctar, entre otros), el tamafo de las flores, y la separacion
espacial y/o temporal de los organos sexuales (hercogamia y dicogamia)
caracteristicas estrechamente relacionadas con el sistema de apareamiento

(Bawa y Beach, 1981; Mandujano et al., 1996; Barrett, 2002b).

La forma directa para conocer el sistema de cruza es realizando
experimentos de polinizaciones controladas, los cuales simulan las diferentes
opciones de transferencia de polen entre flores: control (polinizacion natural o
abierta), autocruza automatica o natural, autocruza manual, geitonogamia,
entrecruza natural, entrecruza manual y apomixis (Dafni, 1992; Kearns e Inouye,
1993; Mandujano et al.,, 1996). Los resultados de estos experimentos (i.e. la
produccion de frutos y semillas) permiten determinar el éxito relativo de la
autocruza y de la entrecruza, ademas de que aportan informacion sobre la

eficiencia de los polinizadores (Dafni, 1992; Mandujano et al., 1996).

El sistema de apareamiento se refiere al acomodo en tiempo y espacio de
las estructuras sexuales y se relaciona estrechamente con la produccién de
gametos masculinos (polen) y femenino (6vulos) (Osborn et al., 1988; Mandujano
et al., 1996; Orozco y Vazquez, 2013). Por ejemplo, la separacion espacial de los
organos sexuales (hercogamia) reduce la deposicién de polen propio en la misma

flor (interferencia sexual), permitiendo que el polen externo se deposite en mayor
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superficie del estigma por agentes polinizadores, lo cual favorece la formacion de
semillas por entrecruza (Bawa y Beach, 1981; Barrett, 2003). Del mismo modo, la
separaciéon temporal de la funcidn sexual (dicogamia) aumenta la probabilidad de
la entrecruza (Barrett et al., 2000). Otro ejemplo es la separacion de los sexos en
individuos diferentes, tal como sucede en las especies dioicas (poblacion formada
por individuos masculinos y femeninos), ya que las plantas que generan solo flores
con funcion masculina se ven obligadas a generar mayor cantidad de recompensa
(polen) y a maximizar el mecanismos de atraccidn hacia los polinizadores, para
favorecer el transporte y la deposicion del polen en individuos con funcion
femenina (Harder y Barclay, 1994; Miller y Diggle, 2007). El indice de entrecruza
(OIC) y la relacion polen/6vulo (P/O) (Cruden, 1977), pueden utilizarse como
medio para determinar el sistema de apareamiento. El OIC se refiere a caracteres
reproductivos que determinan los patrones de cruza y, particularmente la relacién
P/O refleja la probabilidad de que suficientes granos de polen que llegan a cada
estigma resulten en un maximo de semillas (seed set). Cuanto mas eficiente es la
transferencia de polen, mas baja deberia ser la proporcién P/O. De acuerdo con lo
anterior, se definen cinco sistemas de apareamiento en las plantas (Cruden et al.,
1983): (a) cleistogamo, en donde los individuos efectuan autocruza en ausencia de
antesis floral; (b) xenégamo obligado, en donde las especies protandricas llevan a
cabo entrecruza por ser autoincompatibles, por lo que necesitan granos de polen
de flores de individuos distintos (con genotipo diferente) para la formacion de
semillas; (c) xenégamo facultativo, en donde las especies homogamas o

protéginas regulan la autocompatibilidad, ya que algunas especies tienden a




autopolinizarse hasta que se han agotado las posibilidades de entrecruza. Muchas
de las especies que utilizan este sistema requieren de diversos polinizadores para
lograr su éxito reproductivo; (d) autégamo facultativo, en donde las especies
tienden prioritariamente a la autopolinizacién, y (e) autogamo obligado, en donde

la polinizacion de una flor se lleva a cabo sb6lo con su propio polen.

Existen dos tipos de autogamia: (a) la directa, en la que no intervienen
elementos externos para que el polen llegue al estigma; y (b) la indirecta, en
donde las flores necesitan de vectores que propicien que el polen de ellas mismas
llegue a sus estigmas. La oportunidad de entrecruzamiento en cualquiera de los

dos tipos es nula (Bawa y Beach, 1981; Cruden et al. 1983).

Segun la visién darwiniana hay una tendencia que permite la permanencia
de las caracteristicas que promueven la entrecruza, ya que provee ventajas
hereditarias sobre la autocruza; sin embargo, la existencia de numerosas especies
con autocruza, indica que ésta es ventajosa bajo ciertas condiciones, por ejemplo,
si los polinizadores no son eficientes o si la densidad de plantas es baja (Bowers,

1975; Kearns e Inouye, 1993).

De acuerdo con los indices establecidos por Cruden (1977), existe un
cambio evolutivo de xenogamia (polinizacion cruzada) a autogamia
(autofecundacién), mediado por la disminucién del numero o tamafo de las flores
y otras alteraciones en la morfologia floral, que reducen los costos por flor y
facilitan la autopolinizacion (Ornduff, 1969). En este proceso, el numero de 6vulos

por ovario no disminuye, pero si la proporcion de granos de polen por 6vulo




(Dupont y Mogens, 2006). Generalmente, se observa que en los taxa autogamos y
autocompatibles, la relacion P/O también se correlaciona con las condiciones
ecologicas del habitat y el estado de sucesion, puesto que las especies de un
estado de sucesion temprana suelen ser autocompatibles y las de sucesidén tardia

xenogamas (Cruden, 1977; Eguiarte et al., 1992).

Existen numerosos estudios que demuestran que en la descendencia
producida por autopolinizacién se reduce la adecuacién como consecuencia de un
aumento en el grado de endogamia, en contraste, con la descendencia por
polinizacién cruzada. Por tal motivo, se reconoce a la depresion endogamica como
una de las principales fuerzas selectivas que dan forma a la evolucién de las
estrategias de entrecruzamiento en las plantas (Bawa y Beach, 1981; Barrett et al.,
2000; Barrett, 2002a; Miller y Diggle, 2007). Ademas de la composicién genética
de la especie, la ausencia o ineficiencia de los polinizadores también participa de
manera importante en el éxito reproductivo de las especies vegetales (Bawa vy

Beach, 1981; Mandujano et al., 1996).

Heteranteria

Se considera a la heteranteria como una estrategia que favorece la
polinizacién cruzada y tiene un papel fundamental en la atraccién de los
polinizadores. Se define como la produccion de dos o tres tipos de estambres en
una misma flor, los cuales difieren en posicién, en tamarfo, en funcién, en color y/o
en longitud (Endress, 1999; Vallejo et al., 2010). Dicha condicion ha evolucionado

en mas de 20 familias (Eguiarte et al., 1992) y se observé desde los tiempos de
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Darwin, siendo él mismo quien plante6é una hipotesis de division de labores para
explicar la presencia de dos tipos de anteras en una misma flor, planteando que
un tipo de anteras (anteras para alimentacion) satisface la demanda de polen
exigida por los polinizadores, mientras que el otro tipo de anteras (anteras para
polinizacidn) satisface la necesidad de las plantas de transportar, de proteger y de
difundir sus gametos masculinos, haciendo mas eficiente la dispersion del polen
(Podolsky, 1993; Luo et al., 2008; Anderson et al., 2014). Esta division de labores
reduciria los costos de la baja adecuacién ocasionados por el consumo de polen
por los polinizadores (Tang y Huang, 2007) y conducir a la evoluciéon de polen
estéril en los estambres que se especializan en la alimentacién (Charlesworth y
Charlesworth, 1987; Eguiarte et al., 1992; Harder y Barclay, 1994; Luo et al.,

2008).

En las especies heterantéricas, las abejas se posan en las anteras mas
pequenas para extraer el polen, mientras que las vibraciones del zumbido de las
alas provoca la salida y la caida del polen de las anteras mas grandes sobre el
cuerpo de la abeja, de modo que durante el forrajeo, al llegar a otra planta o flor
hermafrodita, es muy probable que ese polen que le queda sobre el cuerpo se
deposite en el estigma cuando se posa sobre las anteras pequenas (Buchmann y
Cane, 1989; Harder y Barclay, 1994; Anderson y Connolly, 2003; Levin et al.,
2006). Vallejo et al. (2010) analizan 16 familias de Angiospermas con heteranteria,
las cuales corresponden a 12 6rdenes de angiospermas, tanto monocotiledéneas
como eudicotiledéneas: Asparagales, Brassicales, Commelinales, Dilleniales,

Ericales, Fabales, Lamiales, Malpighiales, Malvales, Myrtales, Sapindales y
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Solanales, mencionan que la heteranteria ha tenido multiples origenes en las
angiospermas y representa un ejemplo claro de convergencia floral; también
mencionan que es casi una generalidad que presenten anteras poricidas (excepto
para Anacardiaceae y Brassicaceae) y carezcan de néctar (excepto

Commelinaceae, Dilleniaceae y Malpighiaceae).

En estudios sobre la polinizacién en Solanum, se ha determinado que la
dispersion del polen se lleva a cabo por abejas (Knapp et al., 1998; Anderson y
Connolly, 2003; Anderson et al., 2014), lo cual incluye a S. stramonifolium

(Bezerra y Machado, 2003).

Andromonoicismo

En las plantas, la sexualidad puede describirse a nivel de flor, de individuos,
de poblaciones o de especie y determina el género de cada individuo (masculino,
femenino, hermafrodita o poligamo) (Orozco y Vazquez, 2013) de manera que, se
pueden encontrar individuos hermafroditas (sistema reproductivo predominante),
femeninos, masculinos, monoicos, ginomonoicos, andromonoicos Yy hasta

trimonoicos (Fig. 1).

El andromonoicismo es una expresion sexual que se manifiesta en
aproximadamente el 2% de las angiospermas, siendo comun en especies
polinizadas por animales o por el viento (Bawa y Beach 1981; Bertin, 1982;
Anderson y Symon, 1989; Podolsky, 1993). El andromonoicismo se ha mantenido
y aumenta en numero conforme se estudian nuevas especies (Miller y Diggle,

2007).
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Figura 1. Sistemas sexuales a nivel individuo en las angiospermas.
Hermafrodita (a), femenino (b), masculino (c), monoico (d), ginomonoico (e) y

andromonoico (f). (Esquema elaborado por Bolivar E. Garcia Miranda).

Existen dos hipétesis sobre la permanencia de esta distribucion sexual. La
primera explica que algunas de las flores hermafroditas sobre un individuo tienden

a degenerar los 6rganos femeninos por una reasignacion de recursos (los que se
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invierten posteriormente en la produccion del fruto formados en flores
hermafroditas del mismo individuo), medida que resulta ventajosa en condiciones
ambientales limitantes (i.e. escasez de nutrientes o polinizadores, sequias
prolongadas, etc.). Por ejemplo, Solanum carolinense produce mayor cantidad de
flores masculinas cuando es sometida a periodos de estrés luminico y escasez de

nutrientes (Solomon, 1987).

La segunda se refiere a un aumento en la donacién de polen, pues
establece que las flores masculinas son mejores donadoras de polen que las
flores perfectas, ademas de que producen granos de polen mas grandes y son
flores mas atractivas para los polinizadores (Podolsky, 1993; Vallejo y Rausher,
2007; Wetzstein et al., 2011). Bajo estas circunstancias, la teoria de asignacion
sexual predice que la asignacion a las funciones femeninas o masculinas se
incrementara en aquellas condiciones donde la funcién femenina o masculina
tenga mas probabilidad de éxito (Bateman, 1948; Bawa y Beach, 1981). Probar
esta ultima hipdtesis resulta dificil; sin embargo, experimentos con especies
andromonoicas de Solanum a las cuales se les redujo el tamafo de las anteras
respecto a la corola, o viceversa, han constatado que el tamano de las anteras
influye en la atraccion de los polinizadores, y ademas que la presencia o ausencia
de polen en las anteras tiene consecuencias evolutivas (Coleman y Coleman,
1982; Buchmann y Cane, 1989; Anderson et al., 2014). De modo que si las
anteras son un elemento atractivo esencial en las especies de Solanum, la
morfologia floral esta obligada a conservar los érganos masculinos y reducir los

gastos en el desarrollo de érganos femeninos. Por lo tanto, la asignacién de
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recursos para la produccién de flores masculinas y femeninas no seria equivalente
(Anderson y Symon, 1989; Charlesworth y Morgan 1991; Miller y Diggle 2007).
Dado lo anterior y de acuerdo con los modelos de asignacion de recursos, la
andromonoecia se presenta en plantas donde el numero optimo de flores
funcionalmente estaminadas es mayor que el numero de flores que puede producir
frutos y el costo de madurar un fruto es alto (Bertin, 1982; Sutherland y Delph,

1984; Anderson y Connolly, 2003; Miller y Diggle, 2007).

Se ha reportado que la andromonoecia es particularmente comun entre los
miembros del género Solanum subgénero Leptostemonum, y puede estar
determinada por variaciones en los recursos a nivel del individuo, por cambios
ambientales, o estar genéticamente establecida (Solomon, 1986; Charlesworth y
Morgan, 1991; Diggle, 1994; Miller y Diggle 2007). Se sugiere que la ventaja de la
andromonoecia se refleja en el incremento del numero de flores masculinas y/o
por la reduccién de la proporcion de flores que producen 6vulos (Bertin, 1982;
Anderson y Symon, 1989; Charlesworth y Morgan, 1991). Es posible que la
reduccion en el numero de flores que producen semillas conduzca a un ahorro de
energia, que podria invertirse en el mantenimiento vegetativo, en la reproduccién o

en la produccion de mas flores estaminadas (Solomon, 1986).

El género Solanum

La familia Solanaceae posee cerca de 90 géneros y mas de 2,600 especies de
distribucion cosmopolita, pero centrada en la zona tropical (Nee, 1993). EI género

Solanum constituye gran parte de la diversidad dentro de la familia conteniendo de
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1,500 a 2,000 especies agrupadas a su vez en subgéneros y secciones (Olmstead

y Palmer, 1997; Levin et al., 2006; Cuevas et al., 2008).

En general, las flores de Solanum se reconocen facilmente por su caliz y su
corola con unidades fusionadas, con forma estrellada, la simetria radial, estambres
con filamentos cortos y anteras relativamente del mismo tamafio, con la misma
cantidad de polen, presentan dehiscencia poricida apical y estan adaptadas a la
dispersion del polen mediante las vibraciones que genera el zumbido de las abejas
(Buchmann y Cane, 1989; Harder y Barclay, 1994; King y Buchmann, 1996;
Anderson y Connolly, 2003; Levin et al., 2006). En cuanto a los sistemas sexuales,
los mas abundantes dentro de las poblaciones del género Solanum son el
hermafroditismo, el androdioicismo, el dioicismo y, en menor cantidad el

andromonoicismo (Anderson y Symon, 1989; Barrett et al., 2000).

A pesar de la aparente afinidad floral, las especies de Solanum presentan
una amplia diversidad en la forma, acomodo y distribucion de las funciones
sexuales, lo cual favorece la reproduccién cruzada y la variabilidad genética dentro
del género (Bawa y Beach, 1981; Coleman y Coleman, 1982; Buchmann y Cane,

1989; Barrett, 2003).

Dicha variabilidad radica principalmente en la disposicion de las estructuras
sexuales en las flores, generalmente los gametos masculinos y femeninos se
producen simultaneamente, aumentando la oportunidad de autofecundacion. Ante
esto, una separacion (temporal o espacial) de los 6rganos sexuales reduce la

probabilidad de autopolinizacién y juega un papel importante como estrategia
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reproductiva, influyendo en el tipo de cruza y, en consecuencia, en la adecuacién
de la planta (Wyatt, 1983; Charlesworth y Charlesworth, 1987; Charlesworth y
Charlesworth, 1990; Barrett, 2002b; Barrett, 2003). En este sentido, la biologia
floral se enfoca en el estudio del funcionamiento de las flores para promover la
polinizacién y el entrecruzamiento, ademas de describir los procesos ecoldgicos y
fisiolégicos que le otorgan a la flor una morfologia particular, moldeada por las

presiones de seleccion (Charlesworth y Morgan, 1991; Lloyd y Barrett, 1996).

Dentro del género Solanum las condiciones como la heteranteria y la
andromonoecia son muy comunes en las especies ubicadas en el subgénero
Leptostemonum, al cual pertenecen las especies espinosas (Coleman y Coleman,
1982; Olmstead y Palmer, 1997; Miller y Diggle, 2007; Vallejo et al., 2010)
caracterizadas por producir poco néctar o carecer de él y tener una produccién
extra de polen, utilizado tanto como recompensa para los polinizadores y para ser
funcional en la fecundacion, puesto que en otras especies como S. tuberosumy S.
muricatum el polen producido es estéril o inaperturado y no forma semillas (Grigg

et al., 1988; Anderson y Symon, 1989; Levin et al., 2006; Vallejo y Rausher, 2007).

Ademas de la heteranteria, se presentan otros mecanismos que influyen en
la reproduccion sexual; por ejemplo, en especies de importancia econdmica como
S. melongena se reporta heterostilia (Miller y Diggle, 2007), condicién en la que se
presentan diferencias en la altura del estilo y de las anteras, lo cual evita la
interferencia polen-estigma (Barrett, 2002a, 2003); mientras que la hercogamia,
considerada una separacion espacial 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
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alcanzada por las anteras, es registrada para S. tuberosum y S. lycopersicum

(Coleman y Coleman, 1982; Dupont y Mogens, 2006).

Por otro lado, Vallejo y O’Brien (2006), reportan que 33 especies dentro del
género presentan autoincompatibilidad, entre ellas se encuentran S. tuberosum, S.
carolinense, S. glacophyllum, S. jasminoides, S. pinnatisectum y S.

bulbucastanum.

Solanum rostratum es un caso particular que se ha estudiado ampliamente
y pertenece al subgénero Leptostemonum que, ademas de ser una especie
heterantérica, presenta enantiostilia (pistilo desviado a la izquierda o derecha, es
decir, flores con imagen especular) (Bawa y Beach 1981; Barrett, 2003; Gonzalez,
2011). Bowers (1975) observé en su estudio que polinizadores tales como
Bombus impatiens presentaron una tendencia a visitar flores con heteranteria y
que correspondian a parches de S. rostratum. El comportamiento de este
polinizador, lo relacionan con una reduccién del tiempo y gasto de energia en el
forrajeo para los polinizadores (Vallejo et al., 2009). De modo que es posible que
se haya dado un ajuste evolutivo en la disposicion de los 6rganos sexuales, por
los polinizadores, el cual permitid la evolucién de la heteranteria (Luo et al., 2008;

Vallejo et al., 2009; Vallejo et al., 2010).

En S. carolinense y otras especies andromonoicas se ha observado que la
principal funcién de las flores masculinas es la donacion de polen, y en general,
desde el punto de vista de los recursos, se producen flores masculinas en

momentos de mucho estrés y bajos recursos, que no favorecen la formacién del
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fruto (Solomon, 1987). Probablemente las flores masculinas se producen en
periodos en los que la planta puede ser incapaz de sostener la maduracion de la
semilla, pero el polen de las flores masculinas puede todavia germinar y llevar a
cabo la fecundacion de o6vulos de flores hermafroditas de otros individuos

(Anderson y Connolly, 2003; Anderson et al., 2014).

Anderson y Symon (1989) estudiaron nueve especies dioicas de Solanum
(S. asymmetriphyllum, S. carduiforme, S. cataphractum, S. cunninghamii, S.
dioicum, S. leopoldensis, S. petraeum, S. tudununggae y S. vansittartensis),
encontrando que el polen producido por las anteras de las flores femeninas es
inaperturado y no germina al realizar polinizaciones, por lo que concluyen que
funciona como recompensa, puesto que, tampoco producen néctar;, mas tarde
esta condicion se refuerza con las observaciones de quienes también sefalan que
las flores masculinas presentan pistilos reducidos que no completan su desarrollo,

pero presentan ovulos (Knapp et al., 1998).

Los factores ambientales influyen en la proporcion y en la expresion del
sexo de varias especies de Solanum, especialmente la temperatura y el estrés
luminico pueden suprimir la formacién de enzimas que influyen en la expresién del
sexo femenino, permitiendo que el sexo opuesto se exprese parcial o totalmente
(Grigg et al., 1988; Eguiarte et al., 1992; Podolsky, 1993). Ligado a lo anterior, se
anexa la observacion general de que las plantas del mismo genotipo son capaces
de expresar una impresionante plasticidad sexual, pues en los entornos naturales,
algunas plantas silvestres pequefas que viven en suelos muy secos, generan

mayor cantidad de flores masculinas como un mecanismo de aseguramiento
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reproductivo dada la alta disponibilidad de polen (Miller y Diggle, 2007),
participando en la donacién de polen a las flores hermafroditas (Barrett et al.,
2000). La alta produccion de flores masculinas bajo condiciones especificas, esta
documentado en especies andromonoicas de Solanum (Solomon, 1986;

Buchmann y Cane, 1989; Diggle, 1994; King y Buchmann, 1996).

A pesar de los diferentes mecanismos que presentan las flores, para evitar
la autopolinizacion, dentro de Solanum existe un gran niumero de especies que
cambian, desde un sistema de reproduccion autoincompatible a otro
autocompatible, ya que la autocompatibilidad les permite aumentar la uniformidad
genética y, en consecuencia, aumentar su capacidad de colonizacion debido a que
mantienen las caracteristicas morfologicas y fisiologicas de los parentales que
generalmente, ya estan adaptadas al ambiente, sobre todo en poblaciones
aisladas, en las que es escasa la presencia de agentes polinizadores (Dupont y
Mogens, 2006; Anderson et al., 2014). Sin embargo, esto puede limitar la
capacidad de respuesta ante posibles cambios ambientales (Charlesworth vy

Charlesworth, 1990; Rupesh et al., 2011).

Pese a las implicaciones de la autopolinizacidon, se sugiere que es poco
probable que los mecanismos florales que facilitan la autopolinizacién limiten las
posibilidades de la polinizacion cruzada, de manera que la produccion de semillas
podra ser resultado de la fecundacion tanto de polen propio como de polen
externo (Wyatt, 1983; Rupesh et al., 2011). En el caso de S. stramonifolium y S.
carolinense, algunas poblaciones presentan un sistema de cruza mixto, estable,

que permite que las plantas puedan autopolinizarse cuando la produccién de polen
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externo es limitada para la formacién de semillas por entrecruza o bien que exista
un aumento en la tasa de entrecruza cuando hay limitacién de polen propio

(Bezerra y Machado, 2003; Rupesh et al., 2011).

Solanum tridynamum es una especie endémica de México que se
encuentra ampliamente distribuida en el pais. Esta ubicada dentro del subgénero
Leptostemonum, el cual incluye a las especies heterantéricas, generalmente
categorizadas como malezas con “espinas” (Olmstead y Palmer, 1997; Levin et al.,
2006; Vallejo y O'Brien, 2006). En la poca informacion sobre la especie, se
menciona que posiblemente es andromonoica (Levin et al., 2006), pero aun no se
ha comprobado. La mayor informacién recabada acerca de su habitat se registrd
en la Flora de Veracruz, indicando que florece durante todo el afo, especialmente

en la época de lluvias, entre junio y septiembre (Nee, 1993).
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IV. JUSTIFICACION

Las especies del género Solanum muestran una amplia gama en su expresion
sexual y morfologica, que influye en el modo de reproduccion. Aunque se han
analizado diversos sistemas sexuales, sobre todo de las especies de importancia
econdmica y comercial, aun es escasa la informacién sobre su biologia floral, los
sistemas de cruza y de apareamiento, los polinizadores y sobre la esterilidad del
polen asociada con la heteranteria. S. tridynamum es una especie que se cataloga
como andromonoica, de la cual poco se sabe acerca de la funcién que
desempefian los morfos y sus estructuras sexuales, asi como los caracteres
morfoldgicos para su reproduccion. Dado lo anterior, el estudio de la biologia floral
y los sistemas de cruza de S. tridynamum aportara informacion sobre su sistema

sexual, el significado de la heteranteria y sus estrategias reproductivas.

Y
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V. OBJETIVOS

Objetivo general

Describir la biologia floral, el sistema sexual, los sistemas de cruza y de

apareamiento de S. tridynamum.

Objetivos particulares

1. Describir los morfos florales de S. tridynamum.

2. Determinar y comparar la viabilidad y la funcionalidad de los granos de
polen de los distintos tipos de anteras en S. tridynamum.

3. Conocer el periodo de receptividad del estigma.

4. Determinar la funcionalidad del gineceo en las flores hermafroditas.

5. ldentificar el sistema de cruza y de apareamiento de S. tridynamum.

6. l|dentificar a los posibles polinizadores.

P 21



VI. MATERIALES Y METODOS

Sistema de estudio

Solanum tridynamum es una especie endémica de México encontrandose en los
estados de Nayarit, Oaxaca, Puebla, Querétaro, Quintana Roo, Sinaloa,
Tamaulipas, Veracruz y Yucatan. Se encuentra en selva baja caducifolia, bosques
secundarios, en formaciones xerofiticas o habitat perturbado, desde el nivel del
mar hasta los 1050 m.s.n.m. Florece durante todo el afo, especialmente en la
época de lluvias, entre junio y septiembre (Nee, 1993). La poblacion que se utilizd
para este estudio se ubica en la Reserva de la Biosfera Tehuacan-Cuicatlan,
ubicada entre los estados de Puebla y Oaxaca, en el sureste de México, en las
coordenadas 18°18'565.2" N 97°30'42.9" W, en los alrededores de la comunidad

Zapotitlan Salinas, Puebla.

Biologia floral, receptividad del estigma y viabilidad de los granos de polen

Se seleccionaron 10 individuos que tuvieran flores dentro de la poblacién para
determinar el numero de flores por inflorescencia, discriminando entre masculinas
y hermafroditas. Se marcaron dos botones florales en preantesis, de ambos
morfos, en diferentes inflorescencias, en los que se observo, registré y estimo la

duracion de la antesis y el tipo de apertura de la flor (diurna o nocturna).

Se colectaron al menos 30 flores y 30 botones en preantesis de cada morfo
floral, los cuales se fijaron en FAA (formaldehido, acido acético, etanol y agua

destilada en una proporcion de 10:5:50:35), a temperatura ambiente. Después de




una semana de fijacion, se lavaron con agua destilada y se pasaron por etanol al
50%, para luego almacenarse en etanol al 70% hasta su procesamiento. Se
establecid la presencia de dos tipos florales y se evalu6 la morfologia,
separadamente, para cada tipo floral. Se disecté cada morfo para determinar las
dimensiones florales (largo de las anteras y del estilo, asi como la distancia
anteras-estigma). Se extrajeron dos tipos de antera en cada morfo y se
deshidrataron por separado, mediante cambios de etanol al 85%, 95% y dos
cambios al 100%, de 1 h en cada cambio, se llevaron a punto critico, se cubrieron
con oro y se observaron al microscopio electrénico de barrido para caracterizar la

micromorfologia de los granos de polen.

Para evaluar la receptividad del estigma se aplicaron dos metodologias. La
primera corresponde a la propuesta por Osborn et al. (1988) que consiste en
observar la efervescencia que se produce por la aplicacion de una gota de H202
al 40% sobre la superficie estigmatica, lo cual refleja la presencia de peroxidasas
relacionadas con la degradacion de la pared del grano de polen y el crecimiento
del tubo polinico a lo largo del tejido de transmision del estilo (Bredemeijer, 1984;
Mclnnis et al., 2006). Este procedimiento se aplico desde botones florales
(aproximadamente dos dias previos a la antesis) a los cuales se les retird parte de
la corola, hasta flores en antesis en diferentes individuos, haciendo un total de 30
pruebas. La segunda prueba consistioé en evaluar la receptividad del estigma por la
germinacion de polen in situ. Si el estigma ya es receptivo al recibir polen, éste se
adhiere, se hidrata y germina. Para lo anterior, se realizaron polinizaciones

manuales en 20 botones previos a la antesis, y se tomaron cinco muestras en
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diferentes tiempos 6, 12, 24 y 48 h después de polinizar. Cada una de las
muestras se analizaron en el laboratorio realizando preparaciones de estilos (tipo
“squash”) y adicionando azul de anilina al 1% en lactofenol, para observar en

microscopio de fluorescencia (Lépez et al., 2005).

Para determinar el porcentaje de granos de polen viables de ambos tipos
de antera en los dos morfos florales, se utilizé el reactivo de Alexander (Lépez et
al., 2005). A partir de 15 anteras cortas y 15 largas de cada morfo, se extrajo el
polen y se prepard6 una muestra por antera en un portaobjetos. Se aplico el
reactivo y con un microscopio fotonico se contaron seis campos por muestra. El
citoplasma del polen viable se tifie de color violeta y la exina de verde, mientras
que en el polen no viable no se tifie el citoplasma, sélo la exina de color verde. Las
anteras fueron extraidas cuando aun se encontraban cerradas, de botones con un

dia previo a la antesis.

Determinacion del sistema de cruza

Durante 2014 se realizaron cinco visitas a la poblaciéon de S. tridynamum, que
permitieron la implementacion de tratamientos de polinizaciones controladas y
naturales, para determinar el sistema de cruza, demostrar la funcionalidad del
gineceo e identificar algun grado de autoincompatibilidad (n = 30 para cada
tratamiento). Una vez identificado el periodo de receptividad del estigma, se
escogieron 150 flores en preantesis, para los cinco tratamientos de polinizacidon

(Dafni, 1992) que fueron los siguientes:
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Tratamiento control (polinizacion abierta y natural). Las flores se marcaron
sin manipulacion.

Tratamiento de autopolinizacion natural. Los botones se cubrieron con una
bolsa sin remover anteras.

Tratamiento de apomixis. Los botones se emascularon e inmediatamente
se cubrieron con una bolsa.

Tratamiento de entrecruza manual. Los botones de flores hermafroditas se
emascularon y en el estigma se depositd polen de flores recién abiertas de
otro individuo. Se utilizé por separado, polen de anteras cortas y largas.
Tratamiento de autopolinizacion manual. El estigma receptivo se cubrié con
polen proveniente de anteras cortas o largas de la misma flor. Se
polinizaron 30 botones con polen de anteras cortas y 30 con polen de

anteras largas.

Con excepcidén del control, todos los tratamientos se cubrieron de forma individual,

con doble bolsa de tul, para evitar la entrada de polen externo, asi como la

presencia de visitantes florales durante el periodo de antesis y asi como para

evitar la pérdida de semillas en cada tratamiento, en caso de que el fruto abriera

antes de la colecta.

Posterior a las polinizaciones, se dejaron transcurrir 100 dias para que los

frutos alcanzaran la madurez. Los frutos se colectaron por separado en bolsas de

papel, etiquetadas de acuerdo con cada tratamiento. Se realizd el conteo de

semillas producidas en cada tratamiento, diferenciando entre semillas bien

formadas (de forma arrifionada y de color negro brillante) y abortadas (de tamafio
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reducido, comprimidas o carentes de embrion). Se obtuvo el promedio de semillas
por fruto. Todos los conteos se compararon con el control para determinar el

sistema de cruza mas eficiente, de forma directa.
Determinacién del sistema de apareamiento: proporcién Polen/Ovulos

Se realizd el conteo de 6vulos y de granos de polen, tanto de las anteras cortas
como las largas del morfo hermafrodita. Debido a que en las flores masculinas el
gineceo es reducido y los 6vulos muy pequefos, solo se contaron los granos de
polen. De esta manera se determind el sistema de apareamiento, utilizando la
proporcion P/O. Para la obtencidén del numero promedio de granos de polen por
flor, se separaron antera corta y larga (aun sin dehiscencia) y se colocaron en
microtubos con 0.25 ml de solucién jabonosa, donde cada antera se macerd con
una aguja de diseccion y posteriormente, se agitdé vigorosamente para permitir la
salida del polen y mantener homogénea la solucion. De cada tubo se tomé una
muestra de polen de 5 pl y se colocoé en una camara de Neubauer para realizar el
conteo de cuatro campos. Los datos obtenidos por muestra se extrapolaron al
volumen total de la alicuota, para obtener el promedio de granos de polen por

antera y por flor (Kearns e Inouye, 1993).

Se realizaron analisis estadisticos tipo prueba de t con contraste de medias,
para establecer diferencias en las caracteristicas florales dentro de un mismo
morfo floral (longitud de las anteras y numero de granos de polen entre anteras
largas y cortas) y entre morfos florales (longitud de las anteras, numero de

semillas y numero de granos de polen). Los resultados de comparacion
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morfolégica y proporcidon P/O se analizaron, aplicando una prueba de t para
presentar el promedio con la desviacién estandar. Para comparar el numero de
semillas obtenidas en cada tratamiento se realizé la prueba de normalidad de
Shapiro-Wilk, se aplicdé la prueba de ANOVA con una prueba de comparacion

multiple de Tukey’s.

Visitantes florales

Durante las visitas de campo, antes de realizar las polinizaciones, se realizo la
observacion de visitantes florales en los diferentes individuos, en intervalos de 5
minutos durante 3 horas. Se registro el tipo de visitante, asi como la actividad que

realizaba (i.e. florivoria, herbivoria, polinizador, etc).
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VIl. RESULTADOS

Morfologia floral

El pico de floracion de S. tridynamum corresponde con la temporada de lluvias. En
2014, la floracién fue abundante desde el mes de agosto y durd hasta inicios de
noviembre. Los individuos desarrollan varias inflorescencias axilares, cada una
con seis flores masculinas y una flor hermafrodita en la base de la inflorescencia y
ubicada hacia el extremo opuesto del resto de las flores masculinas. Ambos
morfos desarrollan polen y o6vulos, sin embargo, los 6vulos de las flores
masculinas son muy pequenos y escasos debido a que presentan un gineceo
reducido y no forman fruto, por lo que es una especie andromonoica (Fig. 2a). La
floracidon es acropeta, por lo que la antesis se presenta de forma gradual dentro de
la inflorescencia, siendo la flor hermafrodita la primera en abrir, mientras que las
masculinas aun se encuentran en botén. Cuando estas ultimas estan en antesis,
las hermafroditas ya presentan un fruto en desarrollo (Fig. 2b). En cuanto a la
longevidad de cada morfo floral, las flores masculinas duran de 3 a 4 dias abiertas,
mientras que las flores hermafroditas de 2 a 3 dias, ambos ininterrumpidos (noche
y dia). Tanto las flores hermafroditas (Fig. 2c) como las masculinas (Fig. 2d)
presentan anteras de diferente longitud (heteranteria) y dehiscencia poricida, el
poro se ubica en el extremo apical de cada par de microsporangios. El pistilo de la
flor hermafrodita (Fig. 2c) mimetiza en forma y longitud al conjunto de las anteras

largas de la flor masculina (Fig. 2d).
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Los botones de las flores hermafroditas presentan sépalos alargados, un

denso indumento, constituido por tricomas estrellados, poseen “espinas” rigidas en

la epidermis abaxial de la base de los sépalos y los pétalos son rectos (Fig. 3a).

c . d .

Figura 2. Flores de S. tridynamum. a. Inflorescencia con 6 botones florales masculinos y
uno hermafrodita en la base de la inflorescencia. b. Dos inflorescencias, la superior con
flor hermafrodita en antesis y botones de flores masculinas, en la inferior una flor
masculina en antesis y un fruto producido por la flor hermafrodita. c. Flor hermafrodita
heterantérica, el estigma se encuentra mas cercano a los poros apicales de las anteras
largas. d. Flor masculina con dos tipos de anteras (heterantérica) y mayor distancia

entre ellas. Escala =1 cm.
Al momento de la antesis presentan cinco anteras que muestran diferencias

significativas en cuanto a la longitud (t = 8.322, df = 58; P < 0.0001; Fig. 4a): tres

largas que miden 14.71 £ 1.23 mm y dos cortas 12.24 + 1.07 mm, insertas en un
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filamento muy corto, que se fusiona con el area basal de la corola (Tabla 1 y Fig.

2c). El pistilo de la flor hermafrodita presenta una curvatura dirigida al centro de la

corola, de modo que el estigma se dispone a una distancia promedio de 1.61 +

0.51 mm del poro apical de la antera larga y de 4.08 + 0.51 mm del poro de la

antera corta (Fig. 2c-d y Fig. 4b).

Figura 3. Diferentes morfos florales de S. tridynamum. a. Flor hermafrodita en boton

con forma ovalada que muestra sépalos ornamentados con “espinas” rigidas. b. Fruto
(capsula) de color verde, pubescente y rodeado por los sépalos alargados y
entrelazados. Se puede observar un mayor crecimiento de las “espinas” (sefialadas
por la flecha roja). c¢. Flor masculina en botén curvada en la punta con sépalos
pubescentes y sin “espinas”. d. Flor hermafrodita con pétalos fusionados (sefalados
por la flecha roja) y coloracién palida. e. Flor masculina con corola estrellada y de

colores ligeramente mas intensos y contrastantes.
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La flor masculina tiene un pistilo reducido, que apenas alcanza el nivel del
filamento corto de las anteras (Fig. 2b), los sépalos, en comparacion con aquellos
de las hermafroditas, carecen de “espinas” rigidas y los pétalos son curvos, en

forma de “S” (Fig. 3c).

En ambos morfos florales la corola es pentamera, los pétalos se encuentran
fusionados y su color es morado palido (Fig. 3d-e). Los sépalos de las
hermafroditas son persistentes, durante la antesis mantienen sus dimensiones
menores a la corola; sin embargo, una vez ocurrida la fecundacion y, por
consiguiente la formacion del fruto, éstos se alargan y entrelazan sus apices para
envolver y proteger al fruto contra los depredadores el cual tiene diferentes tonos
de color verde cuando es joven (Fig. 3b) y cambia a color café cuando madura
aproximadamente a los 80-90 dias postpolinizacion y es una capsula.

Los botones florales masculinos también presentan sépalos indumentados, pero, a
diferencia de las hermafroditas, sus tricomas son mas cortos y escasos y carecen

de “espinas” (Fig. 3c), son urticantes ya que provocan comezon y ardor.

Tabla 1. Dimensién de los verticilos sexuales (mm, promedio * d.e.) de flores hermafroditas
y masculinas (n = 30)

Caracteristica Hermafrodita Masculina
Antera larga 14.71 £1.23 24.26 £+ 1.78
Antera corta 12.24 + 1.07 12.65 + 1.29
Largo del pistilo 24.34 + 3.38 2.46 £ 0.97
Distarllcia del estigma a la basg qel ovario 16.33 + 2.52 )
(considerando curvatura del pistilo)

Distancia del estigma a la antera larga 161+ 051 )
(considerando curvatura del pistilo) T

Distancia del estigma a la antera corta 4.08 + 0.51 )

(considerando curvatura del pistilo)




Este morfo también presenta cinco anteras, que muestran diferencias
significativas en cuanto a su longitud (t = 26.67, df = 58, P = 0.0001; Fig. 4a), las
cuales se muestran en la Tabla 1 asi como el tamafio del estilo reducido. La corola
es pentamera con forma estrellada, de coloracion morado intenso, contrastante

con los estambres amarillos (Fig. 2a, 2c y 3d).

a b
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Figura 4. Dimensiones de los verticilos sexuales de S. tridynamum. a. Longitud de
las anteras en flores masculinas y flores hermafroditas: L= antera larga, C= antera
corta. b. Distancia del estigma a la base del ovario (considerando curvatura de
pistilo) comparada con la longitud de las anteras grandes y cortas en la flor
hermafrodita: se interpreta una cercania entre el estigma y la dehiscencia poricida
de la antera larga. Los datos son el promedio de las mediciones, mostrando el error
estandar de 30 muestras.

Comparando la longitud de las anteras entre ambos morfos florales, se
encontré una diferencia significativa en los estambres mas largos (t = 21.77, df =

58; P = 0.0001; Fig. 4a y Tabla 1). Se puede observar claramente que las anteras
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largas de la flor masculina son de mayor dimensién que las de la flor hermafrodita,
mientras que en ambas el tamafio de la antera corta es similar y no hay

diferencias significativas (t = 1.36 df = 58; P = 0.0885).

Receptividad del estigma y viabilidad y morfologia de los granos de polen

La receptividad del estigma, determinada mediante la presencia de peroxidasas de
la flor hermafrodita, comenz6 antes de la antesis en botones que empiezan a
tomar coloracion morada (Fig. 5a) aproximadamente dos dias previos a la antesis.
En este momento el estigma es de color blanquecino o verde y segun la prueba de
receptividad con peroxido de hidrogeno el resultado fue positivo. Por su parte, los
poros apicales de las anteras aun se encuentran cerrados. En flores de hasta dos
dias después de la antesis mostraron también resultado positivo de receptividad
(Fig. 5b), aunque el estigma se oxida y cambia a un color negro lo cual podria

relacionarse con una disminucién progresiva de peroxidasas.

En la segunda prueba, que consistid en evaluar la receptividad del estigma
por la germinacién de polen, se observo que a las 6 h postpolinizacién (hpp) pocos
han germinado (Fig. 6a), a las 12 hpp la mayoria de los granos de polen ya tienen
tubos polinicos muy largos (Fig.6b), a las 24 h se observaron tubos polinicos en el
estilo (Fig. 6¢) y a las 48 h, los tubos polinicos ya se observan alcanzando los

ovulos (Fig. 6d).

Con respecto a la viabilidad de los granos de polen con la prueba del

reactivo de Alexander, se observd que el citoplasma de los granos de polen




viables, se tind de un color violeta y la pared de la exina de color verde, mientras

Figura 5. Receptividad del estigma en flores hermafroditas. a. Botén floral (dos dias

antes de antesis) que representa el inicio de la receptividad del estigma dando positivo
(efervescencia) en la prueba con peroxido de hidrégeno. A la derecha, note el estigma
aun de color verde. b. Flor después de la antesis (2 dias) mostrando a la derecha el

estigma en color negro. Escala = 3 mm.

que el citoplasma de los granos inviables no se tifieron de violeta y lucian un color

verde palido unicamente en la exina (Fig. 7). Se obtuvo un 87% de viabilidad para
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granos de polen producidos por anteras largas y un 81% de granos viables a partir
de las anteras cortas en el morfo masculino (Tabla 3). En el caso de las

hermafroditas, la viabilidad fue de 76.6 % en anteras largas y de anteras cortas fue

de 55.1%.

| o [
e/ .
Figura 6. Evaluacion de receptividad del estigma por germinacién de los granos de

polen. a. Granos de polen sobre la superficie estigmatica 6 hpp con escasos tubos
polinicos b. Granos de polen germinados a las 12 hpp, se observa crecimiento de los
tubos polinicos c. A las 24 hpp se observan tubos polinicos a lo largo del estilo d. A
las 48 hpp ya se observan los tubos polinicos alrededor de los 6vulos. hpp = horas
postpolinizacion. Escala 30 um
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Figura 7. Viabilidad de los granos de polen (prueba de Alexander). El citoplasma del
grano de polen se tifie de violeta indicando viabilidad, mientras que el color verde

indica inviabilidad. Escala = 20um.

El analisis de la micromorfologia de los granos de polen observados en el
microscopio electronico de barrido, muestran que los morfos de anteras cortas
(Fig. 8a, c) y largas (Fig. 8b, c), tanto de flores masculinas como de hermafroditas
son similares, producen granos de polen pequenos, isopolares, que se dispersan

en moénadas, son radialmente simétricos, tricolporados y con exina microequinada,
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con escultura microgranulada, con opérculo (membrana del poro) globoso y colpo

ornamentado con granulos diminutos.

Anteras cortas Anteras largas

Figura 8. Micromorfologia de los granos de polen en S. tridynamum (vista polar). a.
Antera corta, flor hermafrodita. b. Antera larga de flor hermafrodita. c¢. Antera corta
de flor masculina. d. Antera larga de flor masculina. En todas las anteras los granos

de polen son tricolporados y con exina microequinada. Escala = 10um.
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Sistema de cruza

Los resultados de los tratamientos de polinizacion (Tabla 2), aunados con la
morfologia floral, indican que S. fridynamum es una especie andromonoica, cuyas
semillas se forman por un proceso sexual, ya que en el tratamiento de apomixis no
se formaron frutos y todas las flores abortaron en antesis. A pesar de que S.
tridynamum es una especie autocompatible, la autopolinizaciéon no ocurre de
manera natural ya que en los tratamientos de autopolinizaciéon natural no hubo
formacion de frutos, las 30 flores tratadas fueron abortadas (Fig. 9a), pero si en la
autopolinizacion manual (Fig. 9b). Los frutos son capsulas, con dehiscencia apical,
rodeados por caliz persistente, seco, lignificado, con “espinas” largas vy rigidas,

que cubren mas del 80% la pared seca del fruto (Fig. 9c, d).

TABLA 2. Resultado de los tratamientos de polinizacion (n = 30 flores por
tratamiento)

TRATAMIENTO Frutos Semillas bien Semillas
formadas abortadas
Control 30 136.07 £ 22.52 7.43+2.01
Apomixis 0 0 0
Autopolinizacién natural 0 0 0
Autopolinizacion manual con A. C. 20 72.15+7.39 95+1.6
Autopolinizacion manual con A. L. 19 101.7 £ 10.81 10.79 + 3.46
Entrecruza manual con A. C. 22 62.32 + 9.50 28.5+10.35
Entrecruza manual con A. L. 28 83.68 + 6.44 6.28 + 1.83

De acuerdo con el tratamiento control, las flores hermafroditas generan

frutos que contienen en promedio 136 + 22.5 semillas (Tabla 2), de color negro
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brillante, aplanadas y en forma arrifionada (Fig. 9 c, d). Al contrastar el numero de
semillas formadas por cada tratamiento de polinizacién, se obtuvieron diferencias
significativas entre los tratamientos (F = 16.90; P = 0.0001, Fig. 10) y se observa
que el éxito en produccién de semillas es similar tanto para entrecruza como para

autocruza (Fig. 10).

Figura 9. a. Flores hermafroditas abortadas en el tratamiento de autopolinizacion
natural. b. Fruto formado resultado del tratamiento de entrecruza manual con el polen
de antera larga. c. Fruto seco de tratamiento control, dehiscente en la zona apical que
muestra la forma de las semillas (senalado con flecha roja). d. Tamafo del fruto seco y

semillas. Escala = 1 cm.
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Figura 10. ANOVA contraste de numero de semillas obtenidas en
cada tratamiento. Se encontraron diferencias significativas con la
prueba de comparacion multiple de Tukey’s en el tratamiento de
autocruza con antera larga vs entrecruza con antera corta (diferencia
de medias = 39.37).
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Sistema de apareamiento

En cuanto a la produccion de granos de polen en anteras largas y en anteras
cortas (Fig. 11a, Tabla 3), se encontré una diferencia significativa en cuanto al
numero de granos de polen producidos en la antera larga y en la antera corta (t =
245, df = 64; P = 0.0083); sin embargo, al comparar la cantidad de polen que
produce la flor hermafrodita con la que produce la masculina, no fue significativa la

diferencia (t = 1.08, df = 58, P = 0.1421, Fig. 11b).
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Figura 11. Produccion de granos de polen en anteras cortas y largas de flores masculinas y
hermafroditas. a. Promedio del nimero de granos de polen que se producen en los distintos
tipos de anteras de los morfos florales. Las anteras largas producen un nimero mayor de
granos de polen en comparacion con las anteras cortas en ambos morfos. Los granos de
polen producidos por anteras cortas no presentan mucha variacién entre ambos morfos. Las
anteras largas del morfo masculino producen una cantidad significativa de granos de polen
b. No hay diferencia significativa en el niumero total de granos de polen que produce cada

morfo. Los valores son los promedios con su desviacion estandar de 30 repeticiones.
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TABLA 3. Cantidad de polen en anteras cortas (2) y largas (3) de ambos morfos de S.

tridynamum (n = 30)

MORFO Tipo de antera

MASCULINA Larga
Corta
Total
HERMAFRODITA Larga
Corta

Total

Polen X Flor
29885+ 1878

11 353 £ 890.9

41 240 + 2 086

24 430 + 2 341

193.30 £ 8.19

12 900 £ 929.5

37 330 + 2 953

Viabilidad del polen

87.6 %

81.6 %

76.6 %

55.1 %

De acuerdo con los valores establecidos por Cruden (1977), para el calculo

de relacion P/O (Tabla 4), y considerando que la especie presenta una

inflorescencia con seis flores masculinas y una flor hermafrodita, la especie

presenta un sistema de apareamiento de xenogamia facultativa, pues en promedio

se producen 284,770 + 12,811 granos de polen disponibles para cada flor

hermafrodita en cada inflorescencia.

Tabla 4. Sistemas de apareamiento y relaciéon polen/évulos (Cruden, 1977)

Sistema de apareamiento

Cleistogamia
Autogamia obligada
Autogamia facultativa
Xenogamia facultativa

Xenogamia

P/O (Cruden, 1977)

(promedio + e.e.)

4.7+0.7

27.7 £ 3.1
168.5 £ 22.1
796.6 £ 87.7

5859.2 + 936.5

P/O de S. Tridynamum

(promedio + d.e.)

1473.20 + 18.55
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Visitantes florales

Se observaron tres tipos de especimenes de insectos, los cuales fueron
identificados Unicamente hasta orden. Del orden Coleoptera, el espécimen mostrd
actividad florivora al comerse las anteras del morfo masculino (Fig. 12a, b), asi
como otras estructuras florales como los pétalos, lo cual afecta y la flor se cae. Lo

anterior se observo incluso en botones.

Los visitantes del orden Hymenoptera fueron hormigas y abejas. Las
hormigas mostraron mayor actividad recorriendo diferentes areas de la planta, a lo
largo del tallo, entre las ramas, las hojas y el eje de la inflorescencia, incluso en
algunos sépalos (Fig. 12c y d). En estas estructuras es posibles que se

encuentren nectarios extraflorales.

Los distintos tipos de abejas solitarias mostraron ser los polinizadores
efectivos (superfamilia Apoidea). Tienen una alta actividad sobre las anteras de
flores masculinas y hermafroditas. En las flores masculinas se observo que se
posan sobre las anteras cortas y recogen polen, mientras que la parte dorsal
(térax y abdomen) de su cuerpo esta siendo bafada con polen de las anteras
largas debido a las vibraciones emitidas (Fig. 13a). Antes de retirarse de la flor
masculina pasa a las anteras largas, consumiendo polen o lo guarda en sus
escopas (Fig. 13b, c). Después pasa a la flor hermafrodita, se posa sobre las
anteras cortas y largas, las cuales estdn muy cercanas unas de otras y colecta el
polen, al mismo tiempo la parte dorsal de la abeja hace contacto con el estigma

(que guarda la misma posicidn, forma y altura que las anteras largas de la flor
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masculina), depositando el polen acumulado en su dorso, realizando de esta
manera la polinizacion (Fig. 13d y flor superior de la Fig. 13e). Debido a que son
mas flores masculinas las que abren sobre una planta (aunque diariamente sélo
hay una flor abierta por dia en cada inflorescencia), con respecto a las

hermafroditas, cuando llega a una flor hermafrodita para depositar el polen, ya

lleva mucho acumulado.

Al

Figura 12. Visitantes florales. a. Espécimen de orden Coleoptera sobre flor masculina
consumiendo las anteras. b. Flor masculina posterior a la presencia del escarabajo, sin
anteras y con corola afectada. c. Presencia de la hormiga en el pedicelo de la flor y

sobre los sépalos. d. Actividad de la hormiga a lo largo del tallo pubescente.
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e 4 N LAY AT AR
Figura 13. Secuencia de la actividad de la abeja en las flores de S. tridynamum. a. La abeja se

posa sobre las anteras cortas en el morfo masculino y gira alrededor de ellas mientras es
bafiada con polen de las anteras largas sobre su dorso. b. Después de unos segundos se
mueve hacia las anteras largas. c. En las anteras largas se mantiene en una sola posicion
llenando sus escopas con polen. d. Migra a una inflorescencia mas arriba, donde se encuentra
una flor hermafrodita en antesis. e. En la flor hermafrodita consume polen de las anteras cortas
y largas y en este momento su térax con polen de una flor anterior hace contacto con el

estigma.
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VIIl. DISCUSION

Biologia floral

La poblacion estudiada de S. tridynamum tiene un sistema sexual de tipo
andromonoico y con flores heterantéricas. Las flores masculinas presentan un
gineceo reducido e inconspicuo, como ocurre en otras especies andromonoicas
del género Solanum (Bertin, 1982; Strauss, 1996; Miller y Diggle, 2007; Vallejo y
Rausher, 2007). En la inflorescencia, las flores obedecen al patron morfolégico
generalizado de las especies andromonoicas en Solanum, ubicadas en el
subgénero Leptostemonum (Anderson y Symon, 1989; Levin et al., 2006), las
cuales tienen la flor hermafrodita en la base de la inflorescencia como S. vespertilo
y S. carolinense, aunque en ellas la floracion es basipeta (Anderson y Connolly,

2003; Anderson et al., 2014), mientras que en S. fridynamum es acropeta.

De acuerdo con la duracion del periodo de antesis, las flores masculinas de
S. tridynamum permanecen mas tiempo abiertas, posiblemente como una
estrategia de reduccion del costo energético, al mantener mas flores abiertas por
mas de un dia, en contraste con la necesidad de producir flores nuevas cada dia,
como se ha constatado en otras especies de Solanum (Solomon, 1987; Anderson
y Symon, 1989; Strauss, 1996; Anderson y Connolly, 2003; Barrett 2003; Miller y
Diggle 2007; Vallejo y Raesher, 2007). También se vincula con la reduccién de
costos derivados por el consumo de polen por los polinizadores o por la florivoria
(Charlesworth y Charlesworth, 1990; Strauss, 1996; Dupont y Mogens, 2006; Tang

y Huang, 2007). Lo anterior puede considerarse como una “pantalla o engafio”
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generada por las flores “viejas”, con corolas atractivas, lo cual resulta ventajoso al
actuar como atrayente principalmente de las abejas polinizadoras, como ocurre en
otras especies de Solanum (Wyatt, 1983; Bezerra y Machado, 2003; Vallejo y

Rausher, 2007).

Dado que la época de lluvias abarca periodos cortos (septiembre -
noviembre) en la Reserva de Tehuacan-Cuicatlan, los picos de floracién de S.
tridynamum también son cortos y por lo tanto, se requiere aprovechar de manera
eficiente la brevedad de la temporada reproductiva para dispersar los gametos
masculinos y asi fecundar a las flores hermafroditas que se encuentran en antesis
dentro del mismo individuo (ya que acepta su propio polen), o en individuos
cercanos. La distribuciéon de la flor hermafrodita en la inflorescencia con respecto a
las masculinas también esta reportada para otras especies, tales como S.
campanulatum, S. heteropodium, S. melonospermum, S. eburneum, entre otras
(Cruden et al., 1983; Anderson y Symon, 1989; Mandujano et al., 1996; Dupont y
Mogens, 2006). Aunado a lo anterior, también se sabe que las flores estaminadas
requieren menor asignacion de recursos que las flores perfectas (Bertin, 1982;
Sutherland y Delph, 1984; Solomon, 1986; Barrett et al., 2000) y que las plantas
con flores hermafroditas, que frecuentemente se autofecundan, invierten menos
en estructuras florales para atraer polinizadores, que las especies que
regularmente se entrecruzan (Wyatt, 1983; Charlesworth y Charlesworth, 1987),
ya que se pudo corroborar que S. tridynamum no ofrece néctar a sus
polinizadores, unicamente polen. Aunque pocas especies andromonoicas como S.

stramonifolium, producen también aromas en los pétalos como atrayentes
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(Bezerra y Machado, 2003) o, las especies dioicas S. dioicum, S. cunninghamii y
S. tudununggae en las que se asocian los nectarios extraflores con la recompensa

ofrecida a himenodpteros (Anderson y Symon, 1985).

Andromonoecia

Autores como Solomon (1986), Anderson y Symon (1989), Diggle (1994), Dupont
y Mogens (2006) y Miller y Diggle (2007), que han estudiado la condicion
andromonoica en el género Solanum, concuerdan con que los cambios
morfolégicos que se observan en el gineceo de las flores con estilo corto podrian
representar algunas de las alteraciones que acompanan la evolucion de la
andromonoecia; ademas de que en cuestiones ecoldgicas, la produccion de mayor
numero de flores donantes de polen incrementa la capacidad de atraccion de los
polinizadores a la planta y, por tanto, refuerza la funcion masculina (Bertin, 1982;
Solomon, 1987). En S. tridynamum también el gineceo reducido de las flores
masculinas, podria representar una estrategia para distribuir mas recursos a la
produccion de estas flores. En el presente trabajo se observdé que el gineceo
reducido de S. fridynamum produce O6vulos muy pequefos; sin embargo, no
producen semillas y en el campo no se detectaron frutos formados en las flores
masculinas. En relacién con lo anterior, la presencia de estructuras femeninas
vestigiales en las flores funcionalmente masculinas en la especie andromonoica
de S. gardneri, son consideradas por varios autores como una condiciéon derivada
del hermafroditismo (Bertin, 1982; Charlesworth y Morgan, 1991; Hokche y

Ramirez, 2006; Rupesh et al., 2011).
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Receptividad del estigma

En el morfo hermafrodita de S. tridynamum la receptividad del estigma en ambas
pruebas se detectd antes de la apertura de las anteras, cuando aun se encuentra
en botdn previo a la antesis, lo cual representa un grado de dicogamia que reduce
la probabilidad de autofecundacion cuando las estructuras sexuales se encuentran
cercanas (Barrett et al., 2000; Barrett, 2003). A un dia de la apertura floral, las
anteras ya son dehiscentes, y a lo largo del periodo en antesis, el estigma se
acerca gradualmente a las anteras largas y las anteras cortas, debido a la
curvatura del estilo, de modo que la distancia del estigma al cuerpo del polinizador
es menor y aumentan las probabilidades de deposicion de polen externo en el
estigma (Charlesworth y Charlesworth, 1990; Endress, 1999; Diggle, 1994;
Anderson et al., 2014) o bien podria haber deposicion de polen propio y lograrse la
formacion de semillas por autopolinizacidén, debido a la manera en la cual se
expulsa el polen por la vibraciones del polinizador. Lo anterior se demostré en los
tratamientos de autopolinizacion manual, ya que no existen barreras de
incompatibilidad, como ocurre en otras especies andromonoicas, tales como S.
xantii, S. palinacanthum y S. laciniatum (Buchmann et al., 1977; Coleman y

Coleman, 1982; Eguiarte et al., 1992; King y Buchmann, 1996).

Heteranteria, morfologia y viabilidad de los granos de polen

La semejanza morfoldgica (dado que se observan las aberturas colporadas por las
cuales sale el tubo polinico) y de viabilidad de los granos de polen de las anteras

(cortas y largas) de flores masculinas y hermafroditas de S. tridynamum sugiere
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que tienen la capacidad de germinar, aunque la viabilidad del polen de las anteras
cortas de las hermafroditas es menor. La viabilidad del polen es fundamental para
la reproducciéon sexual, de tal manera que la produccién de semillas se da tanto
por autofecundacién como por entrecruza, como ocurre en S. rostratum, S.
carolinense y S. vespertilio (Charlesworth y Charlesworth, 1990; Bezerra y

Machado, 2003; Vallejo y O’ Brien, 2006).

Tal como se ha documentado para S. rostratum, S. carolinense y S.
vespertilio, la presencia de heteranteria no se relaciona con algun grado de
esterilidad masculina producida por algun tipo de anteras que pudiera representar
una division de trabajo, donde el polen de las anteras cortas es ofrecido como
recompensa al polinizador y el de las anteras largas para polinizar (Bowers, 1975;
Anderson y Connolly, 2003; Gonzalez, 2011; Anderson et al., 2014). Sin embargo
la condicion heterantérica en S. fridynamum parece estar actuando como una
estrategia que promueve la deposicion del polen (proveniente de flores
masculinas) en sitios estratégicos del polinizador, que es entregado cuando el
polinizador hace contacto con el estigma de la flor hermafrodita, del mismo u otro
individuo, al mismo tiempo que el polinizador toma el polen de anteras cortas

como recompensa.

Sistema de cruza y sistema de apareamiento

Los resultados que se obtuvieron con los tratamientos de polinizaciones
controladas para identificar el sistema de cruza de forma directa en S. tridynamum

indican que esta especie tiene un sistema de cruza mixto y sugieren que la
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especie es autocompatible porque hubo formacidon de semillas, tanto por
autocruza manual como por entrecruza (natural y manual). Debido a que en el
tratamiento de autopolinizacion natural no hubo formacion de frutos y, por tanto,
tampoco de semillas, se infiere que es necesaria la presencia del polinizador para
que los granos de polen se expulsen, se transporten y se depositen en el estigma
de otra flor de esa misma (geitonogamia) u otra planta (xenogamia). Se ha
reportado la accion de los polinizadores para todos estos eventos para otras

especies de Solanum (Buchmann y Cane, 1989).

Aunado a lo anterior, la relacién P/O que se obtuvo indica que la especie
presenta un sistema de apareamiento de xenogamia facultativa. Por lo tanto, no
existen mecanismos de autoincompatibilidad y tiende prioritariamente a la
entrecruza pero requiere de un polinizador (Cruden et al., 1983), como se ha
documentado en otras especies de Solanum (Buchmann et al., 1977; Anderson y
Connolly, 2003; Becerra y Machado, 2003; Anderson et al., 2014). La alta
produccion de polen concuerda con lo que generalmente se reporta para las
especies xenogamas facultativas, que en comparacion con las que se
autopolinizan es mucho mayor, ademas de que presentan una serie de
caracteristicas que les permiten la autopolinizacion, pero ésta se liga de manera
directa a la presencia de un polinizador, ya sea por animales en general o por
otros factores, tales como el viento (Cruden, 1977). Este fenédmeno en S.
tridynamum sucede en adicion a la entrecruza, por lo cual podria estar influyendo
sobre la evolucién floral variando el disefio y la asignacion de recursos para la

expresion de la funcién masculina o femenina (Charlesworth y Morgan, 1991;




Vallejo y Rausher, 2007), que repercute en el éxito reproductivo de la especie. El
sistema de apareamiento de xenogamia facultativa, en S. tridynamum, se debe a
que la flor hermafrodita esta expuesta al polen de un numero considerable de
flores estaminadas, dentro del mismo individuo y de la poblacién, y, por lo tanto,
es imposible afirmar completamente que solo se limite al numero de granos de
polen producidos por la flor hermafrodita, para la formacién de semillas, para lo
cual se estima el numero de flores masculinas dentro de la inflorescencia. Incluso,
para hablar de una estimacién mas precisa, se tomaria en cuenta el numero de
flores masculinas en la inflorescencia y la relacion del numero de inflorescencias
con respecto al numero de hermafroditas en etapa reproductivas dentro del mismo
individuo, o bien, aplicar el indice de limitacion por polen que de acuerdo con la
disponibilidad del mismo, repercute en la reduccién del fruto y por tanto de
semillas (Cruden, 1977; Rupesh et al., 2011). El incremento en la relacion P/O
asociado con la andromonoecia se interpreta como un sistema favorecido, cuando
los sistemas de polinizacién requieren grandes cantidades de polen (Cruden,
1977; Cruden et al., 1983). Por ejemplo, es posible considerar como una
respuesta a la polinizacion entomdfila, pues parte del polen se pierde con el
movimiento de los polinizadores al visitar la flor, donde ademas, la planta ofrece
polen como unica recompensa (Solomon, 1987; Anderson, 1989; Lloyd y Barrett,

1996; Luo et al., 2008), como sucede en S. tridynamum.

La heteranteria es una estrategia que promueve que los visitantes florales,
al extraer el polen, tengan una mayor posibilidad de contacto con la superficie

estigmatica en la flor hermafrodita, disminuya la autopolinizacion y en




consecuencia los efectos negativos de la endogamia (Charlesworth vy
Charlesworth, 1987; Rupesh et al., 2011). Sin embargo, con los datos que aqui se
obtuvieron en S. tridynamum, no se descarta que haya formacion de frutos por
autopolinizacién, debido a que no presenta autoincompatibilidad, pero se confirma
que para que suceda, es necesaria la presencia del polinizador. En este caso, la
progenie procedente de la autopolinizacién representaria el mantenimiento del
genotipo parental, que en la mayoria de las ocasiones se encuentra bien adaptado
a las condiciones ecolégicas prevalecientes (Barrett, 2003). Se sugiere que la
autocompatibilidad favorece a las especies que la presentan (Wyatt, 1983), pues
se dispersan exitosamente a distancias largas y colonizan nuevos sitios, lo cual
favorece el establecimiento de la poblacién (Grime, 1982). Sin embargo, a lo largo
de la evolucion de las plantas, han ido apareciendo mecanismos de reproduccion,
que favorecen la xenogamia y excluyen parcialmente la autogamia; por ejemplo,
existen especies en donde los gametos masculinos y femeninos se desarrollan en
flores diferentes de una misma planta o bien, maduran asincrénicamente, ya sea
el androceo (protandria) o el gineceo (protoginia) (Bawa y Beach, 1981; Barrett,
2002b). Lo anterior representa una gran ventaja sobre los sistemas autogamicos,
ya que la progenie de polinizacién cruzada posee la recombinacion genética, que
mantiene una mayor variacion util ante los diversos cambios ambientales y

ecologicos (Mandujano, 1996; Miller y Diggle, 2007).

Visitantes florales

Las flores de S. ftridynamum tienen atributos caracteristicos de las flores

polinizadas por vibracién, descrita por Buchman y Cane (1989), tales como la
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antesis diurna, inflorescencias mas o menos densas, ornamentacion de la corola
con patrones visibles coloridos, estambres llamativos asociadas a heteranteria,
dehiscencia poricida y carencia de néctar (Vallejo et al., 2010). Son flores que
carecen de néctar, por lo que la unica recompensa floral que ofrecen es el polen,
que se recoge exclusivamente por abejas hembras que utilizan el recurso para
alimento de sus larvas (Buchmann et al., 1977; Solomon, 1987; Vallejo et al.,
2009; Rupesh et al., 2011). La demanda de estos animales por las flores que
ofrecen este tipo de funcién, ha permitido la evolucién y la permanencia de dichos

atributos florales (Cruden et al., 1983; Wyatt, 1983; Anderson y Connolly, 2003).

En este estudio se observd que, el despliegue floral en la poblaciéon
estudiada atrae las visitas de los polinizadores, facilitando el forrajeo, acarreo y la
deposicion del polen sobre ellos, en sitios estratégicos sobre su térax, con el cual
hara contacto en algun momento con el estigma de la flor hermafrodita para llevar
a cabo la polinizaciéon. La abeja es su polinizador y tiende a visitar diferentes flores
dentro del mismo u otro individuo de la poblacion. Polinizan mientras forrajean y
durante la dehiscencia poricida, las anteras liberan el polen que es depositado en
el cuerpo del polinizador. Lo anterior concuerda con lo descrito para otras
especies del género Solanum, sosteniendo la hipétesis de que las abejas son los
principales agentes polinizadores debido a que tienen mayor probabilidad de
remover polen y llenar sus cuerpos de éste, mientras que al mismo tiempo se les
recompensa con polen para la alimentacién de sus larvas (Bowers, 1975; Harder y
Barclay, 1994; Anderson y Connolly, 2003; Bezerra y Machado, 2003; Levin et al.,

2006; Rupesh et al., 2011).
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Adicionalmente, debido a que al visitar a otro individuo o flor, la abeja toca
el estigma con la zona del cuerpo donde lleva polen, convirtiéendose en los
polinizadores mas efectivos (Bowers, 1975; Solomon, 1987; Buchmann y Cane,
1989; Harder y Barclay, 1994; King y Buchmann, 1996; Becerra y Machado, 2003;
Luo et al., 2008). Este sistema de polinizacion favorece en mayor grado al
entrecruzamiento, pero en un habitat extremo podrian estar ausentes los agentes
polinizadores y en estos casos es factible que se favorezca la condicién de
autocruza, por lo tanto la habilidad de autofecundarse es un caracter bajo
seleccion y las fuerzas selectivas responsables de la evolucion de la autogamia
dependeran en gran medida de la forma particular de polinizaciéon (Buchmann et

al., 1977; Dafni, 1992; Kearns e Inouye, 1993; Dupont y Mogens, 2006).

En cuanto a los visitantes florales, la florivoria sobre S. tridynamum por
parte de individuos del orden Coleoptera, podria implicar la alta proporciéon de
flores masculinas con respecto a la flor hermafrodita en las inflorescencias, puesto
que hay pérdida de polen debido a que consumen anteras y sus movimientos no
producen la salida del mismo, por lo tanto una mayor cantidad de flores
masculinas reduce la pérdida de polen disponible para la polinizacion (Wyatt,
1983; Lloyd y Barrett, 1996; Strauss, 1996). Estos eventos se relacionan con la
hipétesis de saciedad del depredador, pues menciona que la cantidad de presas,
que en este caso son las anteras de las flores, excede el numero potencial que
puede consumir una densidad fija de depredadores y cuando esto sucede, la
presa sobrevive y se sigue reproduciendo de manera que se recupera el numero

de individuos (Sweeney y Vannote, 1982).
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Por otro lado, la presencia de las hormigas no puede ser explicada, pero
sugiere la existencia de posibles nectarios extraflores en ambos morfos, pues en
especies dioicas como S. dioicum, S. cunninghamii y S. tudununggae la presencia
de las hormigas se relaciona directamente con el descubrimiento de nectarios
extraflorales en la parte abaxial de los pétalos y sépalos durante la fase de boton,

en las axilas y parte abaxial de las hojas (Anderson y Symon, 1985).
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IX. CONCLUSIONES

Solanum tridynamum es una especie andromonoica, heterantérica y con
dehiscencia poricida. La mayor produccién de flores masculinas es constante, con
respecto a las hermafroditas, lo cual es una ventaja para la especie, ya que
ademas de atraer polinizadores debido al color y mayor tamafio de las anteras,
aunado con el incremento en la cantidad de polen, se garantiza la produccion de
semillas, ademas de que, se contrarrestan los efectos de costos ocasionados por

la florivoria.

La heteranteria se relaciona con atraccion y recompensa, constituyendo
una estrategia asociada a los sistemas reproductivos que promueven la

polinizacién cruzada y evitan los efectos negativos de la endogamia.

Los granos de polen que producen ambos morfos sexuales y los tipos de
antera (larga y corta), no presentan diferencias morfoldgicas, por lo que son
funcionales, con capaces de fecundar y, por lo tanto, de formar semillas. La
formacion de semillas obedece a un proceso sexual, en el cual se implica la

funcionalidad de los 6rganos sexuales.

La especie de estudio no presenta barreras de incompatibilidad y mantiene
un sistema de apareamiento xenégamo facultativo, que tiende a la entrecruza,
pero es evidente que se requiere de un polinizador especializado para la salida de
los granos de polen a través de las vibraciones que éste emite. El polinizador

efectivo es una abeja solitaria pendiente de ser identificada a nivel de especie.
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Se considera que la produccion de semillas es un indicador de una
polinizacién exitosa, por lo que se vuelve necesario confirmar su viabilidad, para lo
cual la prueba definitiva es determinar la tasa de germinacion, estudio que se

sugiere llevar a cabo en analisis posteriores.
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