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INTRODUCCION

Familia Leguminosae

La familia de las leguminosas (Leguminosae) es la tercer familia mas grande dentro de las
angiospermas, con alrededor de 727 géneros y 19 325 especies en todo el mundo, y la
segunda mas grande en México después de Asteraceae (Arenas, 2014), donde se registran
alrededor de 139 géneros y 1 850 especies. Sousa y Delgado (1998) mencionan que los
géneros mas diversos de las leguminosas en nuestro pais son: Dalea (113 spp.), Desmodium
(100 spp.), Astragalus (88 spp.), Lonchocarpus (74 spp.), Brongniartia (65 spp.) y Lupinus (65
spp.) (Olvera et al., 2012).

La familia presenta una distribucién cosmopolita y ocupa una amplia diversidad de ecosistemas
de tierras bajas y medias de todo el mundo. La gran mayoria de las leguminosas son plantas
herbaceas, pero sus miembros varian en tamafio, desde hierbas efimeras a arbustos, lianas y

arboles, ademas de algunas acuaticas (Grether, 2005).

Nutricionalmente, las legumbres son especialmente buenas fuentes de proteinas, hidratos de
carbono, minerales, vitaminas y fibra. La mayoria de las leguminosas que se explotan a gran
escala lo son por sus semillas, varias de las cuales han sido desde tiempos ancestrales
componentes basicos de la dieta en ciertas regiones del mundo, como es el caso del frijol
comun (Phaseolus vulgaris) en el sur de México y Centroamérica; el frijol lima (P. lunatus), en
Sudamérica; la lenteja (Lens culinaris), el chicharo (Pisum sativum) y el garbanzo (Cicer
arietinum) en Medio Oriente, regiones de Africa y en la India; el haba (Vicia faba) alrededor del
Mediterraneo y la soya o soja (Glycine max) en el Lejano Oriente (Fraile, et al., 2007). Las
leguminosas también son importantes como plantas de cobertura para mantener y estabilizar
los suelos, como alimento rico en nutrientes para el ganado y como abono verde. Algunas
especies también son valiosas porque pueden ser cultivadas en suelos pobres o en zonas de
bajas precipitaciones. Otros derivados incluyen medicamentos, aromas alimentarios, taninos,

gomas, resinas y tintes (Smith, 2015).

En los ultimos 30 afios se han realizado contribuciones muy importantes en morfologia,
biologia, biogeografia y clasificacion tradicional de este grupo, en los ultimos 10 afios destacan
los analisis filogenéticos de diversos grupos al interior de la familia (Grether, 2005). Las flores

juegan un papel importante en este tipo de estudios; la mayoria de las especies en la familia



comparten un plan pentdamero basico con cinco sépalos, cinco pétalos, dos verticilos de cinco
estambres y un solo carpelo, sumando un total de 21 érganos florales. Asi tradicionalmente,
Leguminosae estaba dividida en tres subfamilias: Caesalpinioideae, Mimosoideae vy
Papilionoideae, entre las cuales existen diferencias prominentes en este patrén floral como la
simetria, estivacion de los pétalos y sépalos, fusion, pérdida o incremento de érganos florales
(Tucker, 2003). Es importante resaltar que en la actualidad, la familia fue subdividida en seis

subfamilias, de las cuales Papilionoideae quedd sin ningun cambio (Azani et al., 2017).

Subfamilia Papilionoideae

Se considera a Papilionoideae como la mas grande y diversa de las subfamilias, con 30 tribus,
455 géneros y cerca de 12000 especies ampliamente distribuidas desde selvas hasta los
bordes de los desiertos; juegan un importante rol en la nutricibn humana asi como en la
fertilizacion del suelo (Prenner, 2004). Esta subfamilia presenta habito variado, hojas 1-
plurifoliadas, la mayoria trifoliadas, digitadas o pinnadas, flores generalmente zigomoérficas
(excepto en Swartzia y la tribu Sophoreae), caliz gamosépalo con iniciacion unidireccional de
los sépalos, corola papilionacea con vexilum o estandarte, frutos de tipo legumbre y sus
variaciones como lomento, foliculo, samara o drupa y las semillas tienen la region del hilio bien
delimitada (Dutra et al., 2009). Es un grupo monofilético especializado que deriva de la

subfamilia Caesalpinioideae

Género Erythrina

Dentro de la tribu Phaseolae, se encuentra el género Erythrina que incluye 115 especies, las
cuales presentan una gran variedad morfolégica y diversidad ecoldgica. Se distribuyen
principalmente en regiones tropicales y subtropicales. La mayoria de las especies son arboles o

matorrales, pero existen hierbas perennes con grandes raices lefiosas de reserva (Neil, 1993).

Este género ha sido de especial interés en el desarrollo de sistemas agroforestales en América.
El uso de Erythrina como poste para cercas vivas, sombra para cultivos perennes como el café
y el cacao, cultivo intercalado, forraje para el ganado ademas de su rapido crecimiento, altas

producciones de biomasa, facil propagacion por medio vegetativo y su habilidad para soportar



podas regulares hacen de este género una opcion interesante cuando se considera la

seleccion de las especies (Russo, 1993).

Las inflorescencias de este género son mayoritariamente racimos y en muchas especies se
pueden presentar erectas u horizontales. Las flores son relativamente grandes y vistosas con
pétalos de color rojo brillante, rosa o naranja, el pétalo medio es siempre conspicuo y mucho

mas largo que las alas y quillas (Neil, 1993).

Todas las especies de Erythrina son polinizadas por aves; es un grupo tipicamente ornitofilo
por sus flores rojas o naranjas, inodoras, con néctar copioso y antesis diurna (Bruneau, 1997).
Todas las especies del Viejo Mundo asi como 17 del Nuevo Mundo son visitadas y polinizadas
por un gran numero de aves percheras (Cruden y Toledo, 1977), las inflorescencias de estas
especies estan orientadas de tal manera que las aves puedan perchar mientras se alimentan
de néctar; el pétalo medio es usualmente amplio, las flores son abiertas y exponen las partes
reproductivas, mientras que muchas de las especies del Nuevo Mundo, 55 de las 70 existentes,
son polinizadas por colibries. El pétalo medio de las eritrinas polinizadas por colibries es
estrecho y esta doblado formando un pseudotubo escondiendo a las alas y quillas como partes
reproductivas, el pseudotubo no esta sellado en el lado ventral, donde los margenes del
estandarte se encuentran. El eje de la inflorescencia es erecto y sus flores estan orientadas

hacia el exterior asi que no proveen percha para los colibries (Fig. 1) (Neill, 1987).

Estas diferencias entre polinizadores han tenido implicaciones en la estructura floral de las
eritrinas, en donde es posible apreciar que las flores de especies con sindrome de polinizacion
por colibries es notablemente diferente comparada con aquellas que son polinizadas por aves
grandes (Fig.1). Es importante resaltar que las flores son entidades morfolégicas altamente
dinamicas con un gran potencial taxonémico y evolutivo (Gémez-Acevedo et al., 2007; Ronse
de Craene, 2010) y que la diferenciacion de sépalos protectores, nectarios, estambres y/o
pétalos llamativos son parte de las herramientas que conllevan a una fertilizacion efectiva. De
manera particular, las diferentes modificaciones de los pétalos se encuentran directamente
correlacionadas con el polinizador, por ejemplo, la formacion de plataformas de aterrizaje,

contenedores de néctar, etcétera (Ronse de Craene, 2010).

En México se encuentran 28 especies de este género, de las cuales 17 son endémicas (Sousa

y Delgado, 1998). Algunas de ellas han sido estudiadas desde el punto de vista citogenético (p.



ej. Erythrina americana, Tapia y Jiménez, 2011), de desarrollo floral (p. ej. E. caffra, Tucker,
1987), morfologico, de distribucion, y principalmente respecto a su composicion quimica, de
aminoacidos y alcaloides (Garcia et al., 2001). El nombre Erythrina alude al color de las flores y
proviene del griego erythros que significa rojo. El género se divide en 5 subgéneros y 26

secciones. Erythryna americana pertenece al subgénero Erythrina y a la seccion Erythrina
(Garcia et al., 2001).

Figura 1. Diferencias morfoldgicas entre las flores de Erythrina. a) Erythina breviflora Sessé & Moc. ex DC. b) Erythrina
americana Mill.




Erythrina americana Miller.

Erythrina americana Miller es un arbol pequefio de 3 a 6m de altura, de ramas espinosas. Las
hojas estan divididas, son de color verde palido y tiene grupos de flores rojas alargadas
dispuestas en racimos piramidales. Los frutos son vainas comprimidas, las semillas son de

color rojo escarlata con una linea negra (Fig. 2).

Segun MacClintock (1993), Erythrina americana fue introducida al continente europeo por
William Houston, un cirujano y naturalista que viajé a México y a las islas del Caribe. Houston
colectdé semillas provenientes de Veracruz y se las envié a Philip Miller en 1731 quien describio

a la especie casi 40 afios después (Miller, 1768).

Se distribuye en climas calido-humedo, calido-subhumedo, semicalido-subhumedo, y secos
(Garcia et al., 2001), desde Arizona hasta México donde pueden encontrarse ejemplares de
Erythrina americana de manera silvestre en el centro del pais (Veracruz, Hidalgo, Estado de
México, Morelos, Guerrero, Puebla, Oaxaca), en el area de influencia del Balsas.
Ecolégicamente se encuentran en tierras bajas y elevaciones moderadamente altas (1000-2100
m.s.n.m). Crece en bosques estacionales tropicales, bosques tropicales perennes y matorrales

xerofilos.

Es una especie multiusos y con gran potencial econémico. Se le conoce comunmente como
“colorin” y es utilizada como arbol ornamental; arbol de sombra en cultivos de café y cacao;
soporte en otros cultivos; cercas vivas; e incluso como abono y alimento para el ganado. En
medicina tradicional, se ha utilizado como antifebril (hoja y corteza), para provocar la
menstruacion (raices), diurético (semillas, corteza y hojas), para afecciones del térax (flor),
como sedativo y como alimento (flores). Las semillas son consideradas toxicas debido a la
presencia de alcaloides de accién paralizante tales como a-eritroidina, B-eritroidina, erisovina y
erisopina. En caliz y corola: erisodina, eritralina, eritrinina, cristamidina, a-eritroidina, -
eritroidina y 8-oxo-a-eritroidina, en corteza: eritratidina ademas de erisotina y a-eritroidina en
las hojas. Siendo los alcaloides, metabolitos secundarios caracteristicos de éste género (Ruiz,
2012). E. americana es un recurso versatil para México, no so6lo por la belleza de sus flores,
sino también como parte de los ecosistemas agroforestales, por el alto contenido de proteinas

de su semillas, y por su potencial en medicina (Garcia et al., 2001).



Figura 2. Erythrina americana Mil
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La flor

Las flores de Erythrina americana son hermafroditas y pentameras, con las piezas de cada

verticilo alternando radialmente con las de los verticilos adyacentes (Fig. 3).

El caliz, 6rgano protector de la flor, es gamosépalo, con una clara tendencia hacia la
zigomorfia. Esta zigomorfia es muy notoria en la corola, la llamada corola papilionacea o
amariposada. Aunque los primeros pétalos en desarrollarse son los de la quilla, el estandarte o
pétalo medio es la pieza de la corola que protege al resto de los pétalos en el estado de botdn
floral. Dicho pétalo posee simetria bilateral, mientras que las dos alas y los dos pétalos de la
quilla se desarrollan asimétricamente, aunque como imagenes especulares (Figura 4) (Tucker,
1987).

El androceo es pentamero y se compone de dos verticilos alternos. De importancia en el
androceo es la fusidon de los estambres, los cuales se unen por sus filamentos formando un
fasciculo de 9 estambres (diadelfia). El gineceo consta de un solo carpelo. Se trata de flores
fuertemente zigomorficas, caracteristica que aparece ya desde el momento en que se inician

los primeros 6rganos (Fig. 4).

ADAXIAL

Pétalo medio o estandarte
\ Sépalo
Androceo
Bracteola ( \ / )

Quilla
Gineceo v
Brictea
ABAXIAL

Figura 3. Diagrama floral de Erythrina mostrando la disposicion de los 6rganos florales (Modificado de Jaramillo,
2006).
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Figura 4. Erythrina americana Mill. Detalle de una flor madura.




Desarrollo Floral

El desarrollo floral se refiere a la integracion de los eventos involucrados en la transformacion
del meristemo vegetativo para producir un meristemo floral y finalmente una flor funcional
(Gomez, 2004). Tucker (1992) reconoce tres etapas en este proceso: estadio temprano,
intermedio y tardio. El estadio temprano comprende la organogénesis, el intermedio comienza
después de que todos los érganos se han iniciado, continua durante su alargamiento y termina
antes de la diferenciacion celular. Los estadios tardios incluyen eventos de diferenciacion

celular.

Las tres subfamilias tradicionales de leguminosas se distinguen comunmente sobre la base de
la simetria floral, numero de estambres y estivacién de los pétalos (Tabla 1) (Tucker, 1989). En
la iniciacion de los sépalos Mimosoideae presenta orden helicoidal y simultaneo,
Caesalpinioideae tiene un orden helicoidal o raramente unidireccional y Papilionoideae
unidireccional. Las tres subfamilias son también distinguibles en estadios tempranos por la
posicion de los pétalos. Caesalpinioideae y Papilionoideae tienen el pétalo medio o estandarte
en el lado superior o adaxial de la flor, mientras que Mimosoideae lo presenta en el lado inferior

o abaxial (Fig. 5).

Tabla 1. Caracteristicas ontogenéticas de las subfamilias de Leguminosae (Tomado de Tucker 1989).

MIMOSOIDEAE CAESALPINIOIDEAE PAPILIONOIDEAE

s, . , . Helicoidal o raramente - .
Orden de iniciacion de Simultaneo o helicoidal s . Unidireccional
. unidireccional
los sépalos

Orden de iniciacion de .
. . . Raramente helicoidal o - .
los érganos en la corola Simultaneo Unidireccional

y estambres unidireccional

Pétalo medio abaxial Pétalo medio adaxial Pétalo medio adaxial
Posicién de los 6rganos
Sépalo medio adaxial Sépalo medio abaxial Sépalo medio abaxial

. Raro: estadio
Estadios a los cuales la

. . intermedio durante el En la mayoria, en la En la iniciacion de los
zigomorfia se hace . L . .
. alargamiento de los iniciacién de los pétalos sépalos
evidente
estambres

En general se acepta que la iniciacion de los 6rganos florales en las leguminosas es acrépeto;

es decir, se inician los sépalos, seguidos de pétalos y a continuacion los estambres (Tucker



1984). Este patrén acropeto se caracteriza ademas por la unidireccionalidad, con los primeros
miembros de los verticilos de 6rganos iniciados abaxialmente y los miembros posteriores
adaxialmente. La unidireccionalidad domina en el desarrollo floral de las leguminosas

papilionoideas (Tucker, 2003).

Mimosoideae  Caesalpinioideae Papilionoideae

A A AN
OROR S

s N N

Figura 5. Diagramas florales de las tres subfamilias de leguminosas mostrando las posiciones de los sépalos y la
estivacion de los pétalos (Diagrama Tomado de Tucker, 1989).

Las comparaciones ontogenéticas proveen informacion sobre las diferencias en la estructura
floral, relaciones sistematicas o las bases en el desarrollo para las distinciones morfolégicas
entre taxa tales como: simetria, posicion de los 6rganos y su orden de iniciacion. Estas
comparaciones son especialmente utiles en el estudio de las flores, las cuales son estructuras
determinadas, que tienen partes con numeros fijos producidos en posiciones y secuencias
predecibles (Tucker, 1992).

Los estudios de desarrollo floral han sido utilizados para diferentes propdsitos incluyendo la
identificacion de homologias o convergencias, respuestas acerca de la pérdida de 6rganos
florales, hacer distinciones entre géneros, tribus o subfamilias asi como determinar si el tiempo
de los cambios es o no terminal. Adicionalmente los datos obtenidos de estos trabajos ha
contribuido a la sistematica entre taxa de categorias superiores como Magnoliidae y

monocotiledoneas, para la reclasificacion de subfamilias y tribus de Palmae, asi como para



establecer relaciones filogenéticas entre taxa de Zingiberales, Cactaceae, Scrophulariaceae
entre otros (Uhl y Dransfiel, 1984; Kirchoff, 1988; Leins y Schwitalla, 1988; Kampny y Canne-
Hilliker, 1988, citados en Gémez, 2004).

Hasta el momento no se han reportado estudios con especies de Erythrina donde se presente
el patrén completo de desarrollo ontogenético. Como se muestra en la tabla 2, las
caracteristicas estudiadas son pocas y no incluyen todas las etapas de desarrollo. La referencia
mas antigua proviene de Payer (1857); la mayor aportacion al género la realizdé Shirley Tucker
en sus estudios sobre desarrollo floral comparativo entre leguminosas. De ellos, la especie
sobre la cual presentd6 mas caracteristicas es E. caffra; en esta especie Tucker (1987) reportd
una condicidon llamada pseudomonadelfia (nueve estambres fusionados mas el estambre
principal que se encuentra parcialmente fusionado al tubo estaminal), presente también en
otros géneros de Papilionoideae como Erythrina. A pesar de que Tucker trabajé con cerca de
300 especies de las tres subfamilias de leguminosas, no publicé un patron completo de
desarrollo especifico, sin embargo, demostré que la comparacion de la morfologia floral y la

ontogenia podian ser usadas en estudios de evolucion vegetal, sistematica y filogenia.

Tabla 2. Especies de Erythrina empleadas en estudios de desarrollo floral.

ESPECIE AUTOR eliterdilote
CARACTERISTICA ESTUDIADA
E. corallodendron Orden de iniciacién de los érganos

Payer, 1857 (citado en Tucker, 1987)

E.laurifolia Rohrbach 1870 (citado en Tucker, 1987) Orden de iniciacion de los 6rganos
Simetria de la flor
E. caffra Tucker, 1987 Bracteas
Androceo pseudomonadelfo
E. herbacea Tucker, 1987 Fusion y diferenciacion de los érganos
E. perrieri Tucker, 1987 Bractedlas
Estigma globoso
E. variegata Tucker, 1987 Orden de iniciacion de los érganos

Tipo de tricomas en caliz

E. arborescens Tucker, 1994 Estructura de los estambres




E. rubrinervia

Prenner, 2004

Simetria del androceo

E. crista-galli

Basso et al., 2011

Estructura del estigma

E. especiosa

Basso et al., 2011

Estructura del estigma
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JUSTIFICACION

Como ha podido notarse, el desarrollo de las flores se encuentra correlacionado con el modo
de polinizacion, por lo que en el presente trabajo se pretende analizar el desarrollo floral de
Erythrina americana, a fin de elucidar el tiempo y el modo en el que suceden las caracteristicas
florales asociadas a la polinizacion por colibries. Cabe resaltar que al presente sélo se ha
reportado el desarrollo floral para una especie de Erythrina (E. caffra Thunberg) lo cual es
lamentable, ya que este género representa una gran oportunidad para el entendimiento del
sindrome de polinizacion por aves. En este sentido, los resultados obtenidos aportaran
informacion valiosa a fin de complementar el contexto general de la evolucion de dicho
sindrome y en particular, del cambio evolutivo hacia la polinizacion por colibries en el Nuevo
Mundo.

OBJETIVO GENERAL

Analizar las caracteristicas florales asociadas a la polinizacion por colibries en Erythrina

americana mediante un estudio de organogénesis floral
Objetivos particulares:

1. Establecer el patrén de desarrollo floral de los cuatro verticilos florales (céliz, corola,

androceo y gineceo).

2. Establecer el tiempo de desarrollo al cual suceden los cambios morfoldgicos relacionados

con la polinizacion por colibries.

MATERIALES Y METODO

Se colectaron inflorescencias de Erythrina americana en los arboles situados al interior de la
FES Iztacala, en todos los estadios de maduracién: en estado de botén floral (incluyendo flores
en antesis) menores de 1 cm de longitud y hasta 4cm vy flores completamente maduras; el que
las inflorescencias de esta especie sean asincronicas, permitié obtener todos los estadios
antes mencionados con pocos ejemplares. Las muestras fueron fijadas en etanol al 70%, para
su posterior diseccion al microscopio estereoscépico Labomed 4Z. Después de esto los
botones florales y las flores en antesis se disectaron removiendo el caliz, la corola o las anteras

segun el estadio que se estuviera buscando. Una vez disectadas, las muestras fueron



preparadas para su observacién al microscopio electrénico de barrido bajo el siguiente
procedimiento: el material fue deshidratado en etanol al 100%, posterior a ello fue secado a
punto critico con CO, (Emitech K850), montado en portamuestras metalicos y cubierto con oro
(Quorum Q150R ES) para su observacion al Microscopio Electrénico de Barrido (MEB) (Hitachi
SU1510).

RESULTADOS

Erythrina americana presenta flores agrupadas en racimos. Cada flor es hermafrodita, cuenta
con dos bractedlas y esta compuesta por los siguientes verticilos: (1) caliz con cinco sépalos;
(2) corola con cinco pétalos; (3) androceo con 10 estambres y (4) gineceo con un carpelo. El
orden de iniciacién entre verticilos es acrépeto: sépalos, pétalos, estambres, carpelo. El orden
de iniciacion de los 6rganos es unidireccional ascendente. El desarrollo de las bractedlas y de

los cuatro verticilos se describe a continuacion.

Bractedlas

A partir del primordio floral (Fig. 6 A) surgen simultdneamente dos primordios opuestos en
posicion lateral, los cuales corresponden a las bractedlas (Fig. 6 B) que se alargan
paralelamente a la iniciacién de los sépalos (Fig. 6 C) y conservan esta condicion hasta la
formacion del botén floral. Posteriormente al llegar a la antesis estas bractedlas ya no se

encuentran visibles.

Caliz

El primer primordio en emerger es el correspondiente al sépalo medio en posiciéon abaxial con
respecto a la bractea subyacente (Fig. 6 C), posteriormente surgen simultdneamente los cuatro
primordios restantes (Fig. 6 D, E). En este punto se establece la zigomorfia del caliz. Posterior
a la insercibn de los cinco primordios es posible apreciar la presencia de tricomas
exclusivamente en el sépalo medio, asi como la fusién congénita del caliz (Fig. 6 E, F). Esta

fusion se hace mas evidente a medida que continua el desarrollo de los sépalos, los cuales en



estadios tempranos cubren por completo a todos los érganos florales encerrandolos en su
interior, la presencia de tricomas es muy notoria a partir de fases tempranas. En estadios
intermedios y tardios los sépalos estan cubiertos en su totalidad por tricomas (Fig. 6 G, H). En
las flores maduras puede apreciarse la unién de los sépalos formando un tubo en su base (Fig.
6 J).

Corola

La formacién de la corola comienza con el surgimiento de dos primordios en posicion abaxial
correspondientes a las quillas (Fig. 7 A). En seguida y de acuerdo con el patrén unidireccional
de desarrollo, emergen de manera simultdnea dos primordios laterales que dan origen a las

alas y un primordio en posicién adaxial que corresponde al pétalo medio o estandarte (Fig. 7B).

Desde las etapas intermedias de desarrollo el estandarte difiere en tamafo y forma de los
cuatro pétalos restantes siendo éste de un mayor tamano (Fig. 7 C). Esta condicion perdura
hasta los estadios de desarrollo mas avanzados donde los cuatro pétalos restantes, alas y
quillas difieren en tamano y forma entre ellos mismos y el estandarte, el cual desarrolla una
curvatura y sobresale del resto de los érganos florales (Fig. 7 D, E, F). Ninguno de los pétalos
presenta tricomas. La marcada zigomorfia de la corola se expresa en la simetria bilateral del
estandarte; las alas y quillas se desarrollan lateral y asimétricamente como imagenes en espejo
(Fig. 7 F).

Hasta este punto todos los pétalos, asi como los demas 6rganos florales, han permanecido
ocultos bajo la unién del caliz (Fig. 6 G). Sin embargo, y a medida que el desarrollo continua, el
pétalo medio o estandarte es el primer componente que sale de esta unién por su parte apical
(Fig. 7 G), aumentando de tamafo hasta formar el pseudotubo observado en los estadios
maduros. Este pseudotubo, a su vez, cubre por completo a los otros pétalos (alas y quillas) los
cuales nunca sobrepasan el tamafo del pétalo medio, aun en la antesis, manteniendo esta

caracteristica que se present6 desde etapas intermedias (Fig. 4, 7 E, F).



Androceo

El primer verticilo del androceo comienza con la aparicion de una yema correspondiente al
estambre medio que emerge antes de que el verticilo de la corola se haya completado y se
sitia entre los dos primordios de pétalos ubicados en posicién abaxial (Fig. 8 A). Es solo
después de que los cinco primordios de la corola han aparecido, cuando surgen los cuatro
primordios restantes del primer verticilo de estambres de manera unidireccional: en primer lugar
dos yemas en posicion lateral situadas por debajo de las alas, seguidos de las ultimas dos
yemas cercanas al estandarte (Fig. 8 B). Los cinco primordios del segundo verticilo de

estambres se colocan de manera alterna respecto al primer verticilo (Fig. 8 C).

Se observa que los primordios del primer verticilo de estambres se desarrollan mas rapido que
los primordios de la corola aun cuando éstos ultimos emergen primero. El proceso de
diferenciacion entre los dos verticilos del androceo es asincronico. A medida que se diferencian
las anteras, los filamentos también aumentan de tamafno provocando que presenten longitudes
distintas (Fig. 7 D, E, F), asi el segundo verticilo de estambres comienza a desplazarse hacia la
periferia de la flor, hasta quedar intercalados con los estambres del primer verticilo,

aparentando entonces la presencia de un solo verticilo en el androceo (Fig. 7 C, 8 C).

Posteriormente en estadios intermedios de desarrollo, con excepcion del estambre medio, los
filamentos de las anteras comienzan a fusionarse, formando finalmente un pequefio tubo
estaminal. El estambre medio queda libre y su filamento se inclina en su base hacia el lado
derecho del plano de la flor, formando asi un espacio o ventana de acceso al nectario (Fig. 8 D,
E). Previo a la antesis los filamentos se alargan quedando totalmente rectos aunque difieren en
longitud entre en primer y segundo verticilo de estambres, siendo mas grandes los filamentos
del primer verticilo respecto a los del segundo (Fig. 8 J). Las anteras son bitecas, dorsifijas

(Fig. 8 F, G) y contienen polen triporado con tectum reticulado (Fig. 8 H, I).

Glineceo

El primordio del gineceo ubicado al centro del meristemo floral es evidente una vez que los
primordios de la corola y el estambre medio del primer verticilo de estambres han aumentado
un poco su tamafo (Fig. 9 A). Una vez que han terminado de surgir las yemas del primer
verticilo de estambres, se forma una depresién en la que se desarrolla la hendidura del carpelo
(Fig. 8 C). El carpelo mantiene esta forma hasta estadios correspondientes a la etapa de

diferenciacion de anteras y filamentos del androceo. Posteriormente la parte apical del carpelo
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se alarga, creciendo doblado sobre si mismo y comienza la formacién del estilo y estigma (Fig.
9 B, C, D). Concomitantemente a la formacién del estilo y estigma se aprecia la aparicion de
tricomas abundantes en el ovario, mismo que en etapas maduras esta sustentado por un
pequefo estipe, también con tricomas (Fig. 9 C, D, E, F, G). Al interior del ovario es posible
apreciar los 6vulos (Fig. 9 H). El estigma de las flores maduras es glabro y presenta papilas
(Fig. 9 G).
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Figura 6. Surgimiento de bractedlas e iniciacion del caliz. (A-E) A. Primordio floral y bractea subyacente. B. Iniciacion de
bractedlas en posicion opuesta. C. Primordio del sépalo medio en posicion abaxial. D, E. Surgimiento de los cuatro
primordios correspondientes a los cuatro sépalos restantes. F. Sépalo medio con tricomas, las flechas sefialan la fusién
congénita del caliz. G. Corte longitudinal de botén floral mostrando los sépalos fusionados cubiertos en su totalidad por
tricomas. H. Corte longitudinal de un botén floral, se aprecia el engrosamiento de los sépalos que cubren por completo
a los demas drganos florales ademas de los abundantes tricomas en su superficie. I. Boton floral, se pueden observar
las bractedlas aun presentes. J. Unién de los sépalos en una flor madura, se aprecia la formacion de un tubo en su base.
B: bractea subyacente; b: bractedla, S*: sépalo medio; S: sépalo.
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Figura 7. Desarrollo y disposicion de los pétalos. A. Surgimiento de dos primordios correspondientes a las quillas en
posicion abaxial. B. Surgimiento de los tres primordios faltantes, alas en posicion lateral y pétalo medio en posicion
adaxial. C. Se muestran los cinco primordios de los pétalos mostrando diferenciacion en estadios tempranos de
desarrollo D. Etapa intermedia de desarrollo, se observa el estandarte de un mayor tamafo respecto a los demas
pétalos. E. Curvatura del estandarte y posicion de los cuatro pétalos restantes. Se aprecia también la diferenciacién de
las anteras y filamento en los estambres. F. Simetria bilateral de la corola, las alas dispuestas lateralmente al igual que
las quillas y el estandarte en posicién intermedia. G. Estandarte saliendo de la union del caliz.

B: bractea subyacente; P*: pétalo medio o estandarte; A: alas; Q: quillas; E, e: estambre; An: antera; F: filamento. 1:
primer verticilo de estambres, 2: segundo verticilo de estambres
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Figura 8. Iniciacion del androceo. A, B. Iniciacion de los cuatro primordios del primer verticilo de estambres y estambre
medio (E*). C. Presencia de los cinco primordios del segundo verticilo de estambres, se encuentran curvados hacia el
centro de la flor, no existe aun diferenciacion de anteras y filamentos, la flecha sefiala la hendidura del carpelo. D. Base
del androceo de una flor madura mostrando el estambre principal desplazado hacia el lado derecho formando las
aperturas de acceso al nectario (flecha). E. Detalle del nectario F. Vista frontal de una antera madura biteca. G. Vista
dorsal de una antera madura, mostrando la unién por el dorso del filamento a la antera. H. Vista general del polen. I.
Grano de polen triporado con ornamentaciones en el tectum. J. Anteras de una flor madura mostrando las diferencias en
longitud de los filamentos.

B: bractea subyacente; P*: estandarte; A: alas; Q: quillas; E: estambre del primer verticilo, e: estambre del segundo
verticilo; An: antera; F: filamento; T; Teca; C: carpelo. 1: primer verticilo de estambres, 2: segundo verticilo de
estambres.
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Figura 9. Desarrollo del gineceo. A. primordio del carpelo. B. Alargamiento del carpelo e iniciacion del estilo, ausencia

de tricomas en esta fase del desarrollo. C, D. Carpelo inmaduro, se aprecia la curvatura del incipiente estilo y la
hendidura (flecha). E Carpelo rodeado por los estambres, cubierto de tricomas, estambre medio removido. F. Corte
longitudinal de una flor en fase intermedia de desarrollo, se observa el estipe del gineceo y la presencia de abundantes
tricomas. G. Detalle del estigma en una flor madura. H. Detalle del corte longitudinal de una flor en fase intermedia, se
observan los 6vulos y polen en las anteras.

P*: estandarte; A: alas; Q: quillas; E*: estambre medio; An: antera; C: carpelo; Es: estipe.
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Figura 10. Flores de Erythrina americana en el ultimo estadio de maduraciéon. A. Fusion del androceo. B. Pétalo
estandarte formando un pseudotubo, unién del caliz formando un tubo en la base de la flor.
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DISCUSION

Tucker (1989) establecié gracias al analisis de aproximadamente 160 taxa que el orden usual
de iniciaciéon de los verticilos florales en leguminosas es acrdpeto, es decir, se inician primero
los sépalos, posteriormente los pétalos, estambres y carpelo. Esta caracteristica se cumple en
las flores de Erythrina americana, sin embargo, se encontré superposicién en el tiempo de
iniciacion de los 6rganos, es decir, iniciacion precoz de los miembros de un verticilo antes de
que todos los miembros del verticilo anterior se hubieran formado por completo incluso
emergido. Por ejemplo, el primordio del estambre medio se inicia cuando los 5 primordios del
caliz aun no estan bien formados (Figs. 7 B, 8 A), al igual que el primordio del caliz que surge,
en algunas flores, casi desde la incepcién de los sépalos o cuando el segundo verticilo de
estambres comienza a formarse (Figs. 8 B, C, 9 A) por lo tanto el apice produce dos tipos de
organos al mismo tiempo. Esta caracteristica es aparentemente comun en algunos miembros
de esta subfamilia como Lupinus affinis,Genista tinctoria, y Pisum sativum (Naghiloo et al.,
2012) y esta mediada, posiblemente, por los niveles de auxinas en los meristemos (Tucker,
1984).

El orden de iniciacion de los érganos de cada verticilo en Erythina americana es unidireccional
ascendente lo cual concuerda con los patrones que establecen las caracteristicas
ontogenéticas de Papilionoideae (Tabla 1) y que como se ha mencionado anteriormente,
también ha servido para distinguir las subfamilias en estadios tempranos de la ontogenia. La
unidireccionalidad de la organogénesis se ha encontrado en Caesalpinioideae vy
Papilionoideae, pero se expresa tempranamente en el desarrollo en esta ultima que

generalmente se considera la mas especializada (Tucker, 1984).

Bractéolas

Tucker (1987) define a las bractedlas como estructuras foliares pareadas y opuestas, las cuales
son los primeros productos del apice floral. Estas estructuras tienen dos funciones importantes
en la ontogenia floral: la primera es una morfogenética, como los dos primeros érganos en el
eje floral y median el inicio del espiral del céliz; la segunda funcién es ecoldgica, y fungen como

organos protectores del apice floral y del primordio de los sépalos (Prenner, 2004).



La presencia de estos érganos varia dentro de la familia, asi Tucker (1987) reporta que en 27
tribus de la subfamilia Papilionoideae se pueden encontrar bractéolas, en Caesalpinioideae
estan presentes en 5 tribus y Mimosoideae no las presenta ya que en esta subfamilia la

ontogenia comienza directamente con la iniciacion de los sépalos.

Verificar la ocurrencia de bractedlas puede ser util debido a que frecuentemente se emplean los
términos ausente o caduco, lo que podria llevar a conclusiones erréneas acerca de su ausencia
en etapas posteriores del desarrollo, por lo cual la falta de estas estructuras en los estadios
tardios de desarrollo no significa que no hayan estado presentes (Prenner, 2004). La presencia
de bractéolas en el género Erythrina es reportada por Tucker (1987) en E. caffra y E. perrieri, y

se encuentran colocadas en la misma posicion (lateral) que en E. americana (Fig. 6 B).

Prenner (2004) analizé el desarrollo floral de 30 taxones de las 15 tribus de Papilionoideae, y
presenta como un nuevo caracter en la subfamilia un estado de bractéolas iniciadas pero
suprimidas en etapas tempranas del desarrollo ontogenético; se incluye en este estudio a
Erythrina rubrinervia especie donde esta nueva caracteristica no se presenta ya que, al igual
que lo encontrado en Erythrina americana, cuenta con dos bractéolas bien desarrolladas que
se inician a la izquierda y derecha del primordio floral y se agrandan en paralelo a la iniciacion
de los sépalos (Fig. 6 B, C). Prenner considera que la aparicion de bractedlas puede ser visto
como un caracter plesiomoérfico en Papilionoideae si se tiene en cuenta la evidencia
morfolégica y molecular que muestra que esta subfamilia es un grupo derivado de

Caesalpinioideae.

En Erythrina americana las bractéolas funcionan sélo por un corto tiempo como estructuras
protectoras para posteriormente dejar este papel a los sépalos que son los siguientes
primordios en aparecer en el meristemo floral (Fig. 6 G, H). En las flores maduras estas
estructuras ya no pueden encontrarse, lo cual indica que, en estadios previos a la antesis, se

desprenden de la flor, por lo cual pueden clasificarse como caducas.

Caliz

Como se mencioné anteriormente el rol de proteccién de la flor en Erythrina americana es
asumido tempranamente por el caliz (Fig. 6 G) y perdura hasta que el pétalo medio emerge de

su unién para elongarse hasta ocupar la funcion protectora (Fig. 7 G). En los taxa herbaceos de



zonas templadas los sépalos tienden a ser delgados y delicados, pero en algunos taxa
tropicales lefosos como Bauhinia, Erythrina y Alexa pueden ser gruesos, envainantes y
elaborados (Tucker, 1987). Concretamente Tucker encontré un caliz gamosépalo, de paredes
gruesas, densamente piloso e inflado en los estadios intermedios de la ontogenia de Erythrina
variegata muy similar al encontrado aqui en Erythrina americana (Fig. 6 G, H), producto de un
tipo de fusidén conocido como fusién congénita que hace referencia a la union de los érganos

florales desde el momento de su incepcion (Fig. 6 F).

El tiempo en el cual un caracter es expresado durante el desarrollo puede cambiar durante la
evolucion. Se sabe que el orden de iniciacion de los o6rganos entre las subfamilias
Caesalpinioideae y Papilionoideae es similar a excepciéon del caliz (Tabla 1), en
caesalpinioideas el orden es usualmente helicoidal, considerado mas ancestral que el
unidireccional presente en papilionoideas. Ademas la precocidad de una caracteristica se
considera una especializacion, en el tiempo de expresion de la zigomorfia de la flor las
papilionoideas son las mas especializadas ya que esta condicion es expresada desde la

iniciacion de los sépalos (Fig. 6 C, D, E).

El desarrollo unidireccional del céliz en el género Erythrina se ha reportado para E. variegata
(Tucker, 1987) y E. corallodendron (Payer, 1857, citado en Tucker 1987, 1984) sin embargo, en
esta ultima especie se presenta un patron descendente, es decir, el desarrollo de los primordios
comienza desde el sector adaxial hacia el abaxial, contrario a lo que se encontr6 en E.
americana donde el patrén es ascendente (Figs. 6 D, 7 B, 8 A, B). Algunos autores consideran
a E. americana y E. coralloides como una misma especie (Neil, 1988, Krukoff y Barneby, 1973),
ante esto Garcia et al. (2001) sefialan que las caracteristicas morfolégicas que permiten
distinguir a E. americana de E. coralloides son: E. americana presenta caliz y pedicelos
puberulentos a corto-pubescentes (que son rojizos-vellosos en E. coralloides) y la condicién
cerifera de las hojas en el envés. Quimicamente, las semillas de E. coralloides contienen
eritralina, erisotramidina y erisonina, alcaloides de los que E. americana carece (Garcia et al.,
2001). Aunado a esto, las dos especies se consideran ecolégicamente distintas, ya que E.
coralloides crece en latitudes mas altas que E. americana, la cual es considerada calcicola. A
estas evidencias podemos sumarlas diferencias encontradas en el patron ontogenético de sus
flores, no solo en el desarrollo del caliz sino también del androceo que, para el caso de E.
coralloides es verticilado en contraste con E. americana donde el patrén es unidireccional

ascendente (Fig. 6 D, E); con esto se podria diferenciar estas dos especies desde las etapas



mas tempranas de su desarrollo y contribuir a la aclaracion o reafirmacién de su situacion

taxonomica.

Es importante mencionar que el patrén de iniciacién del caliz en Erythrina americana puede
considerarse de acuerdo con Prenner (2004) y Naghiloo et al. (2012) como una modificacion a
la unidireccionalidad que caracteriza a Papilionoideae. Estos autores consideran que la
iniciacion del sépalo medio en posicion abaxial, seguido de la incepcion simultanea de los
cuatro sépalos restantes (Fig. 6 D, E, F,) puede tomarse como una tendencia hacia la iniciacion
verticiliada de los sépalos, caracteristica que Prenner encontré6 en Laburnum alpinum,
Lespedeza thunbergii y Teline nervosa, miembros de la subfamilia Papilionoideae y la cual
recuerda el patron conocido para Caesalpinioideae. Gracias a esto y a los otros 5 patrones de
iniciacion de los sépalos que encontré en la subfamilia, el autor considera que la derivacion de
la forma helicoidal de Caesalpinioideae y la amplia variabilidad de la iniciacion de los sépalos
vinculan a la flor papilionoidea mas estrechamente con la flor caesalpinioidea de lo que se

pensaba antes (e.g. Tucker y Douglas, 1994, citado en Tucker, 2003).

Corola

Mientras que la diferenciacién de los pétalos es minima en Mimosoideae, la mayoria de las
corolas en Caesalpinioideae y Papilionoideae son complejas y con un alto grado de zigomorfia,
condicién que se presenta en 28 de las 30 tribus que componen la subfamilia Papilionoideae
(Tucker, 2003).

En la iniciacion de este verticilo se mantiene la unidireccionalidad reportada para la subfamilia y
se confirma el patron encontrado para Erythrina corallodendron, E. laurifolia, E. variegata y E.
caffra (Tabla 1). Sin embargo, en el desarrollo ontogenético de E. caffra, una especie polinizada
por aves paseriformes (percheras), Tucker (1987) muestra que los cinco pétalos se mantienen
uniformes en forma y tamafio hasta llegar a estadios intermedios poco tiempo antes de la
diferenciacion, al igual que en E. americana (Fig. 7, C), lo que indica que los cambios en la
morfologia del estandarte y la consecuente formaciéon del pseudotubo ocurren tarde en la
ontogenia. La cercana similitud de estas especies en los estadios intermedios del desarrollo
indica la enorme diversificacion que ocurre en los estados tardios de las flores en

Leguminosae, particularmente en Papilionoideae.



Las tipicas flores de las leguminosas consideradas primitivas son regularmente bisexuales, con
un perianto pentamero biseriado, numerosos estambres y un solo carpelo. Estas flores amplias
y abiertas son accesibles a la mayoria de los polinizadores. El especializado estandarte, alas y
quillas de las flores papilionaceas pudo derivar facilmente de una corola pentamera (Leppik,
1966). La tendencia general de la evolucion floral es a modificar sucesivamente sus tipos
actinomorfos y abiertos originales, visitados por varios grupos de polinizadores, hacia los tipos
zigomorfos, los cuales son accesibles solo a visitantes especializados ya que esta es la via

mas segura para conducir el polen hacia diferentes plantas de la misma especie.

Androceo

En la ontogenia las anteras de las leguminosas son siempre basifijas al principio (Fig. 7, D),
posteriormente en muchos taxa, se elongan basalmente y el conectivo se expande hasta que la
union del filamento comienza a desplazarse en direccion adaxial hasta llegar a la posicion
dorsifija (Figs. 8 F-G, 9 E). Con respecto al tamafio de los estambres Tucker (1996) considerd
que los filamentos y anteras grandes estan asociados a la polinizacion por aves, como es el
caso de Pailionoideae y Caesalpinioideae, mientras que Mimosoideae (mayormente entomofila)
presenta estambres pequefios. Esta caracteristica esta presente en el género Erythrina, p. €j.,
E. arborescens, sus estambres miden 4.6 cm de longitud mientras que los estambres de E.
americana llegan a alcanzar una longitud de 6.3 cm en la flores maduras (Fig. 10 A). En
contraste, en las flores de Acacia (Mimosoideae), la longitud de los estambres, asi como el
tamafo de la flor pueden variar hasta alrededor de un centimetro o un poco mas (Kenrick y
Knox, 1989 y Madsen, 1990, citados en Gémez, 2004).

La fusion de los filamentos en leguminosas, puede encontrarse en muchos taxa de
Papilionoideae (a excepcién de la tribu Sophoreae), en la tribu Ingeae de Mimosoideae y en

menor medida en las tribus Amherstieae y Detarieae de Caesalpinioideae (Tucker 1997).

A diferencia del caliz, la fusién del androceo de E. americana es postgénita, esto es, la unién
en etapas tardias del desarrollo de o6rganos que inicialmente fueron libres. El androceo
fusionado es considerado como una condicidén derivada, comparada con el estado libre. La
connacién, un tipo de fusion, es muy comun en el androceo de Papilionoideae donde se

presentan tres tipos: monadelfia (diez estambres totalmente fusionados), diadelfia (nueve



estambres fusionados mas el estambre principal libre) y pseudomonadelfia (nueve estambres
fusionados mas el estambre principal que se encuentra parcialmente fusionado al tubo
estaminal). De las tribus pertenecientes a Papilionoideae que presentan un cilindro estaminal,

16 mostraron monadelfia, 20 diadelfia y 10 pseudomonadelfia (Tucker 1997).

El androceo de Erythrina americana presenta una condicién en la que el flamento del estambre
principal se adhiere a los filamentos adyacentes por fusion marginal superficial, involucrando
generalmente capas epidérmicas, se crea asi un par de orificios o ventanas en la base
(fenestras) (Fig. 8 D), a esta condicion Tucker (2003) la denomin6 pseudomonadelfia, llamada
asi porque imita a un androceo monadelfo, pero es resultado de una ontogenia diferente que
pasa por el estado de diadelfia. Esta misma condicién fue encontrada en el androceo de E.

caffra (Tucker 1987) asi como en especies de Desmodium, Robinia, Canavalia y Dioclea.

Rodriguez et. al. (1999) mencionan, respecto al androceo pseudomonadelfo que presenta
fenestras basales que una de las ventajas mas importantes de esta condicién podria ser la
proteccién del nectario intraestaminal frente a polinizadores no especializados, o incluso
proporcionar una mayor salvaguarda del mismo en contra de la desecacion o dilucion del

néctar (por viento, lluvia o radiacion solar).

El androceo connado en Papilionoideae, aporta una ventaja adaptativa fortaleciendo a la flor,
disminuyendo el numero de polinizadores que visitan las flores. Muchos ejemplos de androceo
connado o adnado son asociados especificamente con un mecanismo de polinizacion,

posiblemente resultado de coevolucion (Tucker, 1987).

Respecto a las anteras, Bruneau (1997) menciona que Erythrina breviflora, polinizada por
paseriformes, posee anteras ventrales que hacen contacto con el pecho o la garganta del ave,
mientras que E. americana tiene anteras dorsales asi el polen es depositado en la cabeza o el
pico del colibri. Aunado a esto, se ha sugerido que la morfologia del polen esta relacionada al
tipo de polinizacién. Las especies polinizadas por colibries tienen polen bastante uniforme,
mediano en tamafo, con ornamentacion reticulada, mientras que el polen de las especies
polinizadas por paseriformes es mucho mas variable en tamafio y ornamentacion (Hemsley y
Ferguson, 1985), la descripcion del polen tipico de las especies polinizadas por colibries

concuerda con el polen encontrado aqui en Erythrina americana (Fig. 8 H, I).



Gineceo

La presencia de un solo carpelo junto con el tipo de fruto es una caracteristica unificadora en
las leguminosas. Existen flores acarpeladas, con carpelos rudimentarios o no funcionales, pero
la ocurrencia de estas especies es muy escasa. En contraparte las flores multicarpeladas son
comunes en taxa de la tribu Ingeae (Mimosoideae), Caesalpinia, Ceratonia, Cassia

(Caesalpinioideae) y Swartzia (Papilionoideae) (Tucker, 1987).

Tucker (1987) menciona que en muchas de las especies estudiadas a través de MEB, encontro
que el carpelo se origina durante la iniciacidén de los pétalos y el verticilo exterior de estambres,
sobreponiéndose el tiempo de iniciacion entre verticilos. Para el caso de Erythrina americana el
primordio del gineceo también surge al tiempo de la apariciéon del estambre medio del verticilo
exterior. La precocidad del carpelo se ha reportado, dentro de Papilionoideae en E. crista-galli,

Lupinus albus, Pisum sativum, Dioclea aff. ucayalina y Abrus precatorius.

Por otro lado la presencia de indumento en el carpelo (Fig. 9 E, F) ha sido reportada para
especies como Buhinia malabarica (Tucker, 1984) o Abrus precatorius (Prenner, 2013), los
tricomas se forman en patrones de distribucion caracteristicos y a tiempos especificos en la
pared del carpelo, de acuerdo con la especie (Tucker, 1984). Tucker (1987) también menciona
que se han reportado tres tipos de tricomas presentes en algunas especies incluyendo los de
tipo globoso caracteristicos de muchas especies de Bauhinia, para el caso de Erythrina

americana los tricomas encontrados son de tipo simple, largos, de extremo agudo (Fig. 9 E, F).

Erythrina americana presenta un estigma terminal pequefio y glabro que puede clasificarse
como semi-seco, de acuerdo a las descripciones de Heslop et al. (1975) y Hiscock et al. (2002)
(citados en Basso et al., 2011) (Fig. 9 G), este tipo de estigma tiene células superficiales que
sobresalen tipicamente como papilas y producen exudados lipidicos, una cuticula cerosa y una
pelicula proteinica. Los estigmas son las porciones receptivas de los tejidos femeninos, unen el

polen y median la migracion del tubo al estilo (Basso et al., 2011; Edlund et al., 2004).

Segun Tucker (1987), el tipo de nectario mas comun en papilionoideas es el llamado circular o
nectario en forma de disco posicionado alrededor de la base del carpelo como en Phaseolus
vulgaris, Macroptilium erythroloma (Drewes, 1998), Glycine max (Horner et al., 2002), sin
embargo en E. americana este disco parece estar segmentado (Fig. 8, E) condiciéon que al

parecer no ha sido reportada dentro de la subfamilia.



Polinizacion

La polinizacion por insectos fue probablemente precursora de la polinizacién por colibries, no
solo debido a que los insectos se originaron primero, sino que debido a que los estados
intermedios del proceso se pueden encontrar hoy en dia como en el género Costus (Stiles
1981). Se piensa que los cambios hacia la polinizacion por aves en linajes polinizados por
insectos han ocurrido en numerosos grupos de angiospermas a nivel tanto de géneros como de
especies. En las leguminosas, ampliamente entomdfilas, la polinizacion por aves es muy rara, a
pesar de esto, ocurre en varios géneros no relacionados en las tres subfamilias, lo que sugiere

que este cambio ha surgido varias veces en el grupo (Bruneau, 1997).

Bruneau (1997) menciona la subdivisién del género Erythrina en cinco subgéneros y 26
secciones, colocando a las especies polinizadas por colibries en siete secciones secuenciales
del subgénero Erythrina. Cruden y Toledo (1977) y Neill (1987) sugieren que la polinizacién por
colibries ha surgido varias veces en el género: una vez en cada seccion Pseudo-edules vy
Leptorhizae, una vez en E. speciosa, y una vez en las secciones mesoamericanas,
principalmente Erythrina, Corallodendra, Gibbosae, Cubenses; cada evento implica un cambio
no solo en la morfologia floral sino también en la composicion del néctar (Etcheverry y Aleman,
2005). Existen ademas otros planteamientos, como el que sugiere que la polinizacion
paseriforme es un estado plesiomoérfico en el género, que en el Nuevo Mundo la polinizacion
por colibries se deriva con respecto a la polinizacion paseriforme, y que los cambios
secundarios a la polinizacién paseriforme en linajes polinizados por colibries son poco

probables (Bruneau, 1997).

Etcheverry y Aleman (2005) estudiaron la biologia reproductiva de Erythrina falcata, especie
que posee caracteres reproductivos intermedios entre el tipo de flores polinizadas por colibries
y paseriformes. Las flores estan orientadas hacia el exterior como las polinizadas por colibries.
Sin embargo, como se espera para las flores polinizadas por paseriformes, el estandarte es
amplio y las partes reproductivas estan expuestas cuando la flor se encuentra abierta. Los
autores consideran a los dos tipos de aves visitantes legitimos de la especie, lo que sugiere un
sistema de polinizacion por colibries-paseriformes o en general un sistema ornitéfilo del cual

evolucionaron los modos mas especializados: aves paseriformes y colibries.



Sindromes de polinizacién

Fenster et al. (2004) definen sindrome de polinizacibn como un conjunto de caracteristicas
florales (incluyendo recompensas), asociadas con la atraccion y utilizacion de un grupo
especifico de animales como polinizadores, de esta manera una planta presenta polinizacion
especializada si es exitosamente polinizada por un subgrupo de polinizadores potenciales que
probablemente comparten atributos en su comportamiento y pueden ser predichos en funcion
de las caracteristicas de los sindromes, por ejemplo, el color de la flor, fragancia, recompensa o
morfologia. El concepto de sindrome de polinizacion implica que las plantas se especializan en
grupos funcionales particulares de polinizadores que ejercen presiones selectivas similares

sobre las caracteristicas florales.

Se ha mencionado anteriormente que la flor de Erythrina americana presenta caracteristicas
morfoloégicas relacionadas con el sindrome de polinizacion ornitéfilo, particularmente por
colibries: el pétalo medio forma una corola tubular, de color rojo intenso, el eje de la
inflorescencia es erecto y sus flores estan orientadas hacia el exterior por lo cual no proveen
percha para los colibries (Fig. 5 A, B). Diversos autores (Cruden y Toledo, 1977, Stiles, 1981,
Hemsley y Ferguson 1985, Neil, 1987, Bruneau, 1997, Etcheverry y Aleman 2005, Mendonga y
Anjos 2006, Rocca y Sazima 2010) han hecho mencion de la presencia de las caracteristicas
relacionadas a este sindrome en el género Erythrina y de sus visitantes florales (p. ej, Amazilia

sp y Heliomaster sp.).

Por otra parte, mientras que se espera que los sindromes de polinizacion reflejen la adaptacion
a los polinizadores primarios, los rasgos del sindrome no pueden impedir la intervencién de
visitantes florales menos eficientes, es decir, polinizadores secundarios, que también pueden
desempenar un papel en la evolucion floral (Rosas et al., 2014). Debido a esto y a lo que segun
Ollerton et al. (2009) ha sido un minimo esfuerzo para someter la hipétesis de los sindromes de
polinizacién a cualquier forma de prueba rigurosa en una escala grande (por ejemplo, a nivel de
comunidad), estos autores han propuesto que para lograr una comprension completa de las
interacciones entre plantas y polinizadores en la evolucion del sindrome floral, se debe evaluar
la eficiencia relativa de todos los visitantes florales para probar la utilidad de los tradicionales

sindromes de polinizacién animal.



Por su parte, Rosas et. al (2014) muestra que en algunos casos, los polinizadores secundarios
de plantas pertenecen a grupos de polinizadores que se originaron mas temprano en la historia
evolutiva que el grupo de polinizadores primarios predicho por el sindrome. Por ejemplo, el
principal grupo de polinizadores secundarios de las plantas polinizadas por aves fueron las
abejas, cuyo origen esta fechado antes de la diversificacion de los colibries (Cretacico medio y
Oligoceno, respectivamente), idea que concuerda con lo anteriormente citado (Bruneau, 1997)
para el caso de las leguminosas, en su mayoria entomofilas (p. ej. Mimosoideae). Ademas, los
resultados obtenidos en este estudio apoyan la opinién de que los sindromes de polinizacion
reflejan patrones de adaptacién al grupo polinizador mas eficiente al diferenciarse, durante la

ontogenia, la corola tubular y adaptada a la forma del pico de los colibries.

Aunado a esto, Ollerton et al. (2009), en una de las pocas evaluaciones mundiales de los
sindromes de polinizacion en varias comunidades de todo el mundo, encontraron apoyo a esta
hipotesis sélo para alrededor del 30% de las especies estudiadas, sin embargo, aclara que no
toman sus resultados como evidencia contra la adaptacién floral convergente resultante de la
seleccion natural mediada por un polinizador, de hecho, apoyan la opinion de que muchos
rasgos florales reflejan respuestas adaptativas a la seleccion por los polinizadores, y que la
direccion de la seleccion es una funcién de las propiedades de la morfologia y el
comportamiento de los mismos. Sin embargo, proponen que el pensamiento sélo en términos
de seleccion por un unico "polinizador mas eficaz" es muy limitado, asi, se deberian tomar en
cuenta factores como: visitantes florales antagénicos o “menores”, mezclas de polinizadores de
diferentes tipos funcionales, estudios sobre la quimica de las fragancias florales o la

presentacion del polen y sus variaciones entre especies.

Respecto a lo anterior Hemsley y Ferguson (1985) dividen el polen encontrado en el género
Erythrina en seis tipos, siendo el polen del tipo “b” de tamafio mediano, forma redondeada a
triangular, lumen de tamafio mediano, con granulos muy esparcidos o sin presencia de ellos, el
tipo que se presenta en especies del Nuevo Mundo que son polinizadas por colibries,
descripcion que concuerda con lo encontrado en Erythrina americana (Fig. 3 H,l). En contraste,
el polen de tipo “d” perteneciente a especies polinizadas por aves paseriformes tiene un lumen
de mayor tamafio, con granularidad moderada a densa y formas variables. La posicién dorsifija
de las anteras en E. americana provoca que el polen sea depositado en el pico o la cabeza del

colibri a diferencia de E. breviflora (polinizada por aves paseriformes) donde la posicion de sus



anteras provoca que el polen entre en contacto con la garganta o el pecho del ave (Cruden y
Toledo 1977).

Las caracteristicas morfolégicas del polen antes mencionadas, consideradas tipicas del
sindrome de polinizacién por colibries, ocurren principalmente en miembros de las secciones
Erythrina, Corallodendra, Cubenses. La relativa uniformidad del polen en estas secciones
puede indicar una radiacion relativamente reciente en el grupo, esto es apoyado por Barneby
(citado en Hemsley y Ferguson, 1985) quien sefala que estas especies estan separadas por
discontinuidades morfolégicas mas estrechas de lo que otras especies lo estan dentro del

geénero.

Finalmente se espera que estudios sobre temas como lo son redes tréficas, palinologia,
bioquimica de las recompensas y ontogenias florales ayuden a comprender la evolucion de los
fenotipos florales. La hipotesis de los tradicionales sindromes de polinizacion han contribuido
mucho al desarrollo de la ecologia de la polinizacidon, pero los conocimientos adquiridos en

diversos campos de estudio sugiere que el camino a seguir es buscar mas alla de ellos.



CONCLUSIONES

Se reporta por primera vez el patrén completo de desarrollo floral para una especie del

género Erythrina.

El desarrollo de los verticilos florales en Erythrina americana es acrépeto; con
superposicion en el tiempo de iniciacion de los dérganos, en los verticilos

correspondientes a la corola, androceo y gineceo.

El patrén de desarrollo de los érganos es unidireccional ascendente para el caso de
caliz, corola y androceo, con tendencia hacia la iniciacién verticiliada para el caso del

caliz.

Las adaptaciones florales encontradas que se relacionan con la polinizacion por
colibries son: la formaciéon del pseudotubo en el pétalo medio y la fusién en los
filamentos del androceo, mismas que suceden en los estadios tardios de desarrollo

ontogenético.

El androceo de E. americana presenta una condicion denominada pseudomonadelfia.

Las diferencias encontradas en el patrén de desarrollo de E. americana y E.
corallodendron pueden ayudar a discernir entre las dos especies desde las etapas mas
tempranas de su desarrollo y contribuir a la aclaracion o reafirmacién de su situacién

taxonoémica.

La cercana similitud que muestran las especies en el género Erythrina en los estadios
intermedios del desarrollo indica la enorme diversificacion que ocurre en los estados

tardios de las flores en Leguminosae, particularmente en Papilionoideae.

Los estudios de ontogenia floral pueden aportar datos importantes al campo de la
ecologia de la polinizacion, sobre todo para complementar la informaciéon existente
sobre los cambios evolutivos que se presentan entre fenotipos florales dentro de un

mismo género.
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