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. Resumen

Algunos polimorfismos sexuales presentes en varios grupos de angiospermas
sugieren la existencia de una polinizacion cruzada. Un ejemplo es la heterostilia, la

cual ha evolucionado en distintos taxa.

En la familia Rubiaceae la heterostilia es dimorfica (distilia), con un sistema de
incompatibilidad heteromérfico. Este polimorfismo puede romperse, en ciertas
poblaciones ocasionando que las plantas tengan una reversiéon a la homostilia y la

pérdida de incompatibilidad en ciertas poblaciones.

Bouvardia ternifolia (Rubiaceae) es una especie que dentro de la REPSA (Reserva
Ecolégica del Pedregal de San Angel) tiene poblaciones distilicas y algunos
individuos homostilicos. Describir el crecimiento floral, especialmente de
estructuras reproductoras en flores distilicas y homostilicas, ayudaria a
comprender como es que se establece la hercogamia. Sin embargo, no hay
estudios que lo caractericen. En este trabajo se hizo un seguimiento morfométrico
de los oOrganos sexuales para identificar el momento en el que surge la
hercogamia en los morfos distilicos, y se describié el patron de crecimiento de las
flores homostilicas. Se determiné el indice de reciprocidad por etapa para Pin y
Thrum. En cuanto a las homostilicas se compararon las longitudes del estambre y
pistilo por etapa, para conocer si tenian diferencias que indicasen algun grado de

hercogamia.

Durante las etapas tempranas del desarrollo floral los morfos Pin, Thrum y las

flores homostilicas tienen un crecimiento homomorfico para todos los caracteres.



Para los morfos Pin y Thrum la hercogamia surge primero en los caracteres
femeninos (longitud del pistilo y estilo) y posteriormente en los caracteres
masculinos (longitud del estambre y filamento) manteniéndose hasta la antesis.
Parte de esta diferencia, se debe a la correlacion positiva entre la parte baja de la
corola y la longitud final del filamento. Esto ocasiona una posicién desigual entre el
estigma y la antera dentro de la flor. El indice de reciprocidad muestra que la

hercogamia entre Piny Thrum no es perfecta.

En cuanto a las homostilicas, se concluyé que es una homostilica larga y al
comparar las trayectorias de crecimiento de los 6rganos sexuales (pistilos vy
estambres) se demostr6 que no hay variacion entre ellos, y no existe una

hercogamia, y por tanto el posicionamiento es similar dentro de la flor.

Se ha propuesto que la hercogamia de aproximacion, es potencialmente el
precursor evolutivo de las plantas heterostilicas. Los resultados de este trabajo
apoyan esa teoria. Pues al seguir el avance ontogenético de las estructuras
sexuales, en B. ternifolia la hercogamia se establece primero en caracteres

femeninos y posteriormente en los masculinos.



Il. Introduccién

La flor es la innovacién que le confiere ventajas evolutivas a las angiospermas
como la proteccién del embrion, (Taylor y Hickey, 1996). Y alli es donde se lleva a

cabo la polinizacion y la fecundacion (Batygina, 2002).

Representa la fase reproductiva, la oportunidad de mover los genes entre
poblaciones conspecificas a través del polen y la dispersién de semillas (Barrett,

2003).

Como la mayoria de las angiospermas posee ambos érganos sexuales (femenino:
gineceo y masculino: androceo), la dualidad y la cercania de estos en las flores
hermafroditas puede causar conflictos, como Ila probabilidad de Ila
autofecundacion, favoreciendo un aumento en la taza de endogamia.
Comprometiendo asi los papeles parentales de las plantas durante la polinizacion

y en el sistema de cruza (Valois-Cuesta et al., 2011).

Existen estrategias que promueven la polinizacion cruzada, como la dicogamia,
donde las estructuras sexuales masculinas y femeninas son funcionales a
diferentes tiempos, o la hercogamia en la que hay una separacion espacial de las
estructuras sexuales dentro de la flor reduciendo la autofecundacion (Barrett,

2002).

La hercogamia ocurre en gran parte de las especies (Webb y Lloyd, 1986; Herlihy
y Eckert, 2007). Al menos unas 40 familias con polinizacion bidtica, poseen alguna

forma de hercogamia (Barrett, 2003).



La heterostilia es un polimorfismo floral, caracterizado por la hercogamia reciproca
entre los estambres y estilos de sus morfos florales (Webb y Lloyd, 1986). En las
poblaciones tristilicas hay tres morfos y en las distilicas dos morfos florales, siendo

esta la mas comun (Ganders, 1979; Ferrero et al., 2011).

Estudios en la familia Rubiaceae han mostrado diferentes variaciones en los
rasgos distilicos, como la ausencia de la hercogamia reciproca,
autoincompatibilidad, anisoplentia (cuando las proporciones de los morfos no son
1:1 dentro de una poblacién), y en ocasiones hay poblaciones monomorficas (un
anico morfo; solo Pin o Thrum) y homostilicas en donde las anteras estan el

mismo nivel que los estigmas (Consolaro et al., 2011).

En este estudio se hizo un seguimiento de la variacién en la morfometria floral de
B. ternifolia, desde botones hasta flores en antesis para ambos morfos (Pin y
Thrum) y en flores homostilicas, con la finalidad de determinar cuando se

establece la hercogamia reciproca de los 6rganos sexuales.



I1l. Antecedentes

3.1. Cosexualidad floral y el papel de la hercogamia como estrategia

adaptativa

La estructura floral basica que exhiben la mayoria de las angiospermas es la
presencia de ambos Organos sexuales en una flor (Lopez, 2007). EI
hermafroditismo esta considerado como la condicion ancestral a partir del cual
evolucionaron un repertorio de sistemas reproductivos; y esta presente en un

75%- 90% del total de las especies (Cuevas y Abarca, 2006; Barrett, 2010).

Un costo potencial del hermafroditismo es la interferencia sexual entre las
funciones maternas y paternas resultando en un gasto de gametos y reduciendo la

adecuacion bioldgica (Barrett, 2003).

Sin embargo, dentro de la flor las estructuras sexuales pueden estar separadas
espacialmente, siendo hercégamas (Webb y Lloyd, 1986). Este mecanismo
resuelve parte de los problemas que trae el hermafroditismo, al limitar la
interferencia sexual, reduce la autopolinizacion, el gasto gamético y promueve una

polinizacion cruzada mediada por polinizadores (Barrett, 2002).

Aunque varios tipos de hercogamia estan presentes en las angiospermas (Ver
Webb y Lloyd, 1986; Tabla 2. Tipos de hercogamia), las especies pueden tener
anicamente un tipo de ella. Los cambios en el tipo o el grado de hercogamia
pueden afectar el sistema de compatibilidad y la biologia de la polinizacion (Cohen

et al., 2012).



3.2. Heterostilia

Un tipo de hercogamia es la reciproca (heterostilia), donde las poblaciones tienen
dos o mas morfos florales, que difieren equitativamente entre ellos en la posicién
masculina (anteras) y la femenina (estigma; Webb y Lloyd, 1986; Barrett, 2002).
Por convencion, los morfos son referidos como estilo largo y estilo corto (Pin y
Thrum) en poblaciones distilicas (Figura 1a), y como estilo largo, mediano y corto
(longistila, mediostilia y brevistilia) en poblaciones tristilicas (Figura 1b; Darwin,

1877; Greyson, 1994; Barrett y shore, 2008).

El arreglo reciproco en la longitud de los 6rganos sexuales de cada morfo floral, da
como resultado un lugar diferencial para el polen en su polinizador, sugiriendo que

este mecanismo resulta en un flujo legitimo de polen (Jong y Klinkhamer, 2005).

Este polimorfismo sexual estd caracterizado por: poblaciones con isoplentia
(proporcion equitativa de los morfos en una poblacién). En la distilia la proporcién
es 1:1 y en la tristilia 1:1:1, rasgos florales ancilares o auxiliares y un sistema de
incompatibilidad heteromorfico (Webb y Lloyd, 1986; Barrett, 1990, 2002; Faria et

al., 2012).



Pin Thrum

Longistilia Medistilia Brevistila

Ssmm ssMM, ssMm  SsMM, SsMm, Ssmm

Figura 1. Polimorfismos florales de la heterostilia y sus genotipos. (a) Distilia. Controlada por un
locus con dos alelos. Pin es el morfo con estilo largo, y filamento corto, Thrum es el morfo con
estilo corto, y filamento largo. (b) Tristilia. La herencia implica dos loci dialélicos (Sy M), con S
epistatico sobre M. La flor longistila tiene el estilo largo, y tiene unos filamentos cortos y otros
medianos. Mediostila tiene estilo mediano, con filamentos cortos y largos. La flor brevistila, tiene
estilo corto y filamentos mediano y largo. Las flechas indican las cruzas permitidas entre el nivel
de las anteras y los estigmas de alturas equivalentes. Se indican los genotipos para los morfos
florales con los patrones mas comunes de herencia. Figura modificada de Barrett y Shore, 2008.



3.2.1. Presencia de la heterostilia en las familias de angiospermas

Este sistema sexual se presenta en 28 familias de angiospermas (Tabla 1). Se ha
originado en numerosas ocasiones, su distribucion taxonémica no es aleatoria. La
informacion filogenética indica que ha evolucionado independientemente (origen
polifilético) en al menos 23 de éstas Lloyd y Webb, (1992; en Faivre y McDade,

2001).

Entre éstas encontramos a la familia Rubiaceae (Tabla 1), la cual contiene un gran
namero de géneros heterostilicos donde (Consolaro et al., 2011) domina la
heterostilia dimérfica (Darwin, 1877; Anderson, 1973; Richards y Koptur, 1993;

Castro y Oliveira, 2002; Condit et al., 2011).

Las familias heterostilicas, comparten rasgos florales seleccionados por la
importancia en la interaccion estructural entre el polinizador y la flor, vy
generalmente estos muestran una predominancia sobre ciertos estados de
caracter (Ver Tabla 1. de Lloyd y Webb, 1992) entre los que podemos mencionar:
polinizacion biética, corola actinomorfica, simpétala y formando un tubo, anteras
y/o estigmas excertos, entre otros. De hecho el significado evolutivo de estos
caracteres, su orden de aparicion y su ligamiento ha sido extensamente debatido,
y aun no es del todo claro (Darwin, 1877; Vuilleumier, 1967; Charlesworth y

Charlesworth, 1979; Ganders, 1979; Lloyd y Webb, 1986 y 1992, Barrett, 1992).



Tabla 1. Presencia de la heterostilia

Clase: Magnoliopsida
(Eudicotiledéneas)

Familias (NUmero de

géneros con heterostilia)

Distilia/Tristilia

Clase: Liliopsida

(Monocotileddneas)

Acanthaceae (1)
Boraginaceae (9)
Connaraceae (7)
Ericaceae (1)
Erythroxylaceae (1)
Gelsemiaceae (2)***
Gentianaceae (1)
Hypericaceae (2)
Lamiaceae (1)*
Leguminosae (1)
Linaceae (1)
Loganiaceae (2)
Lythraceae (5)
Menyanthaceae (1)
Oleaceae (3)
Olacaceae (1)
Oxalidaceae (5)
Plumbaginaceae (7)
Polemoniaceae (2)
Polygonaceae (1)
Primulaceae (4)
Rubiaceae (76)
Santalaceae (1)
Saxifragaceae (1)
Passifloraceae(3)**

Amaryllidaceae (1)

Iridaceae (1)
Pontenderiaceae (2)

O OO0 00 0O 0o

DTe
D

T

Las familias que aparecen, al igual que el nimero de géneros se tomaron de listas preexistentes

(Vuilleumier

, 1967; Ganders, 1979; Dahlgren, 1980).*No esta en las listas anteriores (Barrett et al.,, 2000). **
Anteriormente estaba enlistada la familia Turneraceae, pero parte de los géneros heterostilicos
pasaron a la familia Passifloraceae (Thulin et al., 2012). *De acuerdo a Barrett et al. (1997) existen
ambas condiciones en el mismo género.
***¥Antiguamente estaba la familia Loganiaceae. Sin embargo los géneros heterostilicos se

cambiaron a la familia Gelsemiaceae (Backlund et al., 2000).

Cada grupo taxondmico fue revisado en la base de datos del enlistado mas actual (Pagina en red:
The plant list, 2013). D (Distilia), T (Tristilia) DT (ambos).



3.3. Distilia

Las diferencias en la arquitectura floral de Pin y Thrum, estan determinadas por un
complejo genético (super gen S), con un alelo dominante (S) y un alelo recesivo
(s), el homaocigo dominante es letal, el estado heterdcigo esta presente en plantas
Thrum y el estado homocigoto en plantas Pin (Figura la y 2). El super gen S

segrega como un factor mendeliano simple, y se ha postulado tiene cinco genes.

Componentes del super gen Sy su funcion

G Longitud del estilo

I° Incompatibilidad estilar

A

IP Incompatibilidad del polen

P Tamafio del polen

L A Altura de la antera

En flores homostilicas (Figura 2) el alelo que controla las flores homomorficas fue
designado como S", y la relacién de dominancia de S" es: S> S"> s sugiriendo que
la autocompatibilidad, morfologia floral y la relacibn de dominancia se deben al

genotipo causado por la recombinacion en el super gen S (Matsui et al., 2004).

Por otra parte la incompatibilidad heteromérfica, es caracteristico de las especies
heterostilicas, sean tristilicas o distilicas. Este sistema limita o previene las auto
cruzas y las cruzas intramorfo. Haciendo que las cruzas intermorfo (Pin X Thrumy
Thrum X Pin) mas exitosas que las intramorfo (Pin X Pin y Thrum X Thrum;
Barrett, 1990; Mast y Conti, 2006). Es decir en polinizaciones de polen de una

misma flor o planta, hay un rechazo del polen, el cual se puede dar a distintos
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niveles en la interaccion polen- pistilo, desde el estigma, hasta el ovario

(Dulberger, 1992; en Romero, 2013).

Diversos estudios en familias heterostilicas han reportado que el sistema puede
tener cambios en rasgos tipicamente asociados a la distilia, contando en
ocasiones con poblaciones homostilicas, en donde las flores han perdido la
diferencia estilar y el nivel del estigma y las anteras es el mismo (Richard y Koptur,
1993; Pailler y Thompson, 1997; Contreras y Ornelas, 1999; Faivre 2000; Faivre y
McDade, 2001; Li y Johnston, 2001; Castro et al.,, 2004;Barrett y Shore, 2008;

Vallejo-Marin y Barrett, 2009; Consolaro et al., 2011).
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Homostilica corta
G/F a/i*

ot AP
—'_’l—

Homostilica larga

Figura 2. Interacciones de incompatibilidad esperadas entre plantas Pin, Thrum, y homostilicas. Las cruzas
se muestran por flechas, las cruzas compatibles en flechas negras y las incompatibles con flechas punteadas.
Modificada de Matsui et al., (2004).
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3.4. Homostilia

Existen dos tipos de flores homostilicas (Figura 2): flores con estilo corto y
estambres cortos (homostilica corta), y flores con estilo largo y estambres largos
(homostilica larga). En ambos casos el nivel estigmatico y de las anteras estan a

la misma altura (Yeo, 1975).

La homostilia puede ser consecuencia de la habilidad y conducta del polinizador,
de mutaciones genéticas, recombinaciones y disturbios ambientales (Santos-Gally

et al., 2013).

La transicion de heterostilia a homostilia es el cambio evolutivo mas frecuente en
la biologia floral y en los sistemas de apareamiento, que ha ocurrido en los grupos
heterostilicos (Barrett y Shore, 2008; Vallejo- Marin y Barrett, 2009). De hecho una
de las teorias sobre el surgimiento de la heterostilia, es que ésta evolucion6 de un
ancestro homostilico autocompatible, esta teoria fue propuesta por Charlesworth y

Charlesworth (1979).

3.5. Teorias evolutivas sobre la distilia

El origen y el significado adaptativo de la heterostilia ha fascinado desde que el
término se uso por primera Hildebrand, para describir un mecanismo de cruza en
plantas de la misma especie, quienes tenian dos o tres morfos florales (1867; en
Vuilleumier, 1965). Entender el desarrollo evolutivo continua siendo uno de los
problemas mas dificiles en cuanto a los sistemas reproductivos en plantas.
Autores como: Anderson, 1973; Yeo, 1975; Charlesworth y Charlesworth, 1979;
Ganders, 1979; defienden la teoria de que la incompatibilidad dialélica surge antes
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gue la hercogamia. Mientras que otros autores: Darwin, 1877; Lloyd y Webb, 1992,
Richard y Koptur, 1993; Faivre, 2000; favorecen la idea de que la hercogamia

reciproca se origind antes que el sistema de incompatibilidad.

3.5.1. Teoria evolutiva de Darwin (1877)

Una de las primeras consideraciones evolutivas fue la de Darwin (1877),
Interpretando a la heterostilia como un mecanismo que promueve la polinizacién
cruzada y teniendo una adaptacion del transporte del polen por diversos
polinizadores. Mencionando que para que la evolucién de la heterostilia era
necesario que la hercogamia reciproca haya evolucionado primero vy

posteriormente los caracteres auxiliares y la incompatibilidad heteromorfica.

3.5.2. Teoria evolutiva de Charlesworth y Charlesworth (1979)

Asumen que las diferencias entre la longitud del estambre y el pistilo evolucionan
después del establecimiento del sistema de incompatibilidad (Figura 3a). Parten
de un ancestro homostilico (probablemente largo), el cual después de haber
sufrido una fuerte depresion por endogamia, ocurre una mutacion recesiva en el
tipo de polen, que es incapaz de autofecundarse. Luego la poblacion es invadida
por una mutacibn dominante, en el tipo de estilo. Subsecuentemente la
hercogamia reciproca (distilia) surgi6 de forma secundaria, al promover una

transferencia eficiente entre los morfos, reduciendo el gasto polinico.
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3.5.3. Teoria evolutiva de Lloyd y Webb (1992)

Este modelo es una idea extendida sobre la hip6tesis original de Darwin (1877).
Basandose en datos de historia natural y morfometria floral de numerosas
especies (Lloyd et al., 1990; en Arroyo, 2002). Tienen como ancestro una
poblacion con hercogamia de aproximacion (una flor en donde el estigma
sobresale a las anteras), autocompatible (Figura 3b). En donde hubo una invasién
de una mutante con hercogamia reversa (flor en la cual las anteras sobresalen al
estigma), esta mutante ademas era dominante, estableciendo un polimorfismo
estilar. Aumentando la transferencia intermorfo mas que las intramorfo,
promoviendo la fecundacion cruzada, esto se vio acompafiado de caracteristicas
auxiliares (rasgos florales como: tamafo y produccion del polen, dimensiones de
la corola, produccién de néctar entre otros, que pueden funcionar en parte para
reducir la autofecundacion o la interferencia sexual). Por ultimo aparecié la
incompatibilidad heteromorfica, en donde la interaccidbn polen pistilo evita la

autofecundacion y potencia el efecto de la hercogamia reciproca.
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a ) Modelo de prevencién de la autofecundacién

Depresién por Polinizacién <«
endogamia cruzada eficiente
-------- - ————e e

Homostilica Incompatibilidad Distilia
dialélica

b ) Modelo de la transferencia de polen

< . . <
Polinizacién Pleiotropiay
cruzada eficiente depresion por
endogamia
-------- L --------3

Hercogamia de Hercogamia Distilia
aproximacion reciproca

Figura 3. Los dos principales modelos de la evolucidn de la distilia. a) Modelo de prevencion de
la autofecundacién (Charlesworth y Charlesworth, 1979). b) Modelo de la transferencia de polen
(Lloyd y Webb, 1992). Los modelos difieren en el fenotipo ancestral, la secuencia de
establecimiento de la hercogamia reciproca, la incompatibilidad dialélica, y el énfasis que toman
las diferentes fuerzas selectivas. Los fenotipos sin color en el polen y estigma son
autocompatibles, aquellos que tienen polen y estigma con color son autoincompatibles. Figura
modificada de Barrett, 1992.

16



3.6. Morfometria floral

La morfometria floral se define como la medicién y comparacion de cualquier
caracteristica o rasgo en la flor, por ejemplo la altura y ancho de la flor, nimero de
pétalos y oOrganos sexuales, etc. Asi como diferencias secundarias como el
tamafio de la corola, produccion del polen, tamafio del grano de polen,
ornamentacion de la exina, tamafio y morfologia del estigma y papilas (Ming,

2012).

Estas estimaciones son importantes pues establecen correlaciones entre la
distribucion sexual, mecanismos de polinizacion y complejos procesos evolutivos

de la arquitectura floral (Meeuse, 1972; Willmer, 2011).

Ademas los estudios morfométricos pueden realizarse a lo largo del desarrollo
floral, determinando asi patrones o trayectorias de desarrollo. Cuando esto se
investiga a mdltiples escalas espaciales, que van desde lo celular a lo
macroscopico, es posible adquirir un gran entendimiento de los patrones

evolutivos de ciertos rasgos (Cohen et al., 2012).

En las especies heterostilicas la morfometria se centra en comparar las longitudes
de los dérganos sexuales, asi como caracteristicas auxiliares asociadas a este
polimorfismo floral. Ayudando a establecer comparaciones entre los morfos, las
cuales permiten valorar en parte como se encuentra el sistema reproductivo. En la
Tabla 2. se muestran investigaciones que abordan la morfometria y el desarrollo

floral en familias heterostilicas.
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Tabla 2. Estudios morfométricos y de desarrollo floral en algunas familias heterostilicas.

*Angulo floral

Familia Género/y o Rasgos Conclusiones Autor
especie evaluados
Amaryllidaceae | Narcissus *Estambres Especie es tristilica, con | Barrett et al., 1997
triandrus *Estilo reciprocidad variable. El
A *Reciprocidad de | morfo predominante es L,
organos sexuales | en poblaciones dimoérficas
M no se encuentra. La
expresion del polimorfismo
es Unica entre las familias
tristilicas.
Narcissus *Estambres El tamafio del tubo floral | Arroyo, 2002
(Revision del | *Estilo interviene en la
género) *Reciprocidad de | reciprocidad de los érganos
A Organos sexuales | sexuales.
*Tubo floral
N. rupicola, *Ancho y largo de | Existen relaciones | Pérez et al., 2004
N. scaberulus, la flor significativas entre la
N. calcicola, *Largo del tépalo morfologia del perianto y el
N. cuatrecasasii, *Ancho y largo de | posicionamiento de los
N. marvieri y la corona drganos sexuales. La forma
N. watieri. *Estilo que tenga la flor interfiere
X *Estambres en la reciprocidad.

Es posible que en los estudios citados se haya analizado mas rasgos florales, que los presentes en la tabla. Sin
embargo, sélo se consideraron aquellos relacionados con la morfometria floral. *evaluacién de flores en antesis. En
familias tristilicas las letras L, M y S, hacen referencia a las flores Longistilas (L), Medistilas (M) y Brevistilas (S).
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Tabla 2. Estudios morfométricos y de desarrollo floral en algunas familias heterostilicas (Continuacién).

homostilicas vy
heterostilicas

intermedios a Pin y a
Thrum, o inclinarse
mas hacia algn morfo

Familia Género/y o Rasgos Conclusiones Autor
especie evaluados
Boraginaceae Amsinckia *Miden las | Las diferencias tanto | Liy Johnston, 2001
+ trayectorias de | en los organos
crecimiento de | sexuales como en las
estambres y | caracteristicas
pistilos en | auxiliares asociadas a
linajes distilicos | la heterostilia, surgen
y homostilicos tempranamente en la
meiosis 'y contindan
hasta la antesis.
En homostilicas ambos
rasgos (pistilo y
estambre) tienen
valores intermedios a
Pin y a Thrum.
Lithodora *Estambres La hercogamia puede | Ferrero et al., 2011
Gandora *Estilo variar entre las
A *Corola especies como en las
*Reciprocidad poblaciones.
Lithospermum *Patrones de | EI desarrollo floral | Cohen et al., 2012
1 desarrollo muestran que  hay
macro y | mualtiples  tipos de
microscépico hercogamia en
del estilo y de la | Lithospermum.
corola en | Las homostilicas
especies pueden tener valores

Es posible que en los estudios citados se haya analizado mas rasgos florales, que los presentes en la tabla. Sin
embargo, sélo se consideraron aquellos relacionados con la morfometria floral. ~evaluacién de flores en antesis. +
evaluacion floral desde botones hasta su antesis.
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Tabla 2. Estudios morfométricos y de desarrollo floral

en algunas familias heterostilicas (Continuacion).

Elongaciéon diferencial
en los organos
sexuales.

Familia Género/y o Rasgos Conclusiones Autor
especie evaluados
Potenderiaceae Echhirnia *Filamento Las diferencias florales | Richards y Barrett, 1984
paniculata *Parte bajade la | no surgen en etapas
=5 corola tempranas. Las
*Gineceo diferencias
*Perianto morfologicas se dan en
los estambres, poco
antes de la meiosis.
E. paniculata *Separacion La separacibn es | Vallejo-Marin y Barrett,
+ antera-estigma | mayor en L que en B y | 2009
*Perianto M, en poblaciones
trimorficas.
Poblaciones
monomorficas (Sélo M)
la  hercogamia es
reducida.
Primulaceae Primula sieboldii *Pistilo Relacién positiva ente | Nishihiro et al., 2000
A *Estambre la longitud de los
*Corola estambres y el tamafio
de la corola.
P. vulgaris *Pistilo Diferencias en la | Webster y Gilmartin, 2006
+ *Estambre morfologia celular, en
*Parte alta vy | la epidermis de la parte
baja del | baja y alta del
estambre estambre.

Es posible que en los estudios citados se haya analizado mas rasgos florales, que los presentes en la tabla. Sin embargo, sélo se
consideraron aquellos relacionados con la morfometria floral. *evaluacién de flores en antesis. *evaluacion de flores en

antesis.

flores Longistilas (L), Medistilas (M) y Brevistilas (S).

+ evaluacion floral desde botones hasta su antesis. En familias tristilicas las letras L, M y S, hacen referencia a las
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Tabla 2. Estudios morfométricos y de desarrollo floral

en algunas familias heterostilicas (Continuacion).

+

cual se relaciona con el
crecimiento de la
corola.

Familia Género/y o Rasgos Conclusiones Autor
especie evaluados
Rubiaceae Guettarda scabra *Pistilo Crecimiento del pistilo | Richards y Koptur, 1993
+ *Estambre similar en ambos
*Hercogamia morfos en  etapas
tempranas.
El  crecimiento  del
estambre difiere entre
morfos a lo largo del
desarrollo.
Psychotria *Pistilo Las tasas de | Faivre, 2000
chiapensis, *Estambre crecimiento tienen
P.poeppigiana, y *Hercogamia modificaciones de
Bouvardia ternifolia acuerdo al morfo, lo

P. chiapensis, *Pistilo Variacion Faivre y McDade, 2001
P.poeppigiana, y *Estambre intraespecifica en la
B. ternifolia *Hercogamia morfologia floral origina
A una variacion en la
expresion de la
hercogamia
Palicourea *Pistilo La hercogamia | Herndndez y Ornelas, 2007
padifolia *Estambre observada es producto
+ *Tamafio de la | de las diferencias en la

corola

expresion sexual
durante el desarrollo
floral.

Es posible que en los estudios citados se haya analizado mds rasgos florales, que los presentes en la tabla. Sin embargo, sélo se
consideraron aquellos relacionados con la morfometria floral. Aevaluacion de flores en antesis. + evaluacidn floral desde
botones hasta su antesis.
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Si bien existen numerosos estudios que abarquen relaciones morfométricas en las
especies heterostilicas, son pocos los que usan ejemplares homostilicos (Li y
Johnston, 2001; Cohen et al., 2012). El emplearlos, provee evidencia sobre la
modificacion de rasgos especificos como patrones estilares de crecimiento que

pueden conducir a la evolucion de la heterostilia (Cohen et al., 2012).

Bouvardia ternifolia (Rubiaceae), es una especie que se ha reportado como
distilica y en la cual se han caracterizado tanto polimorfismos florales como el
sistema de incompatibilidad (Faivre, 1997; Romero, 2013), No obstante Lopez
(2007), reporta que dentro de la REPSA existen ejemplares homostilicos. Por otra
parte en cuanto a estudios que aborden la morfometria floral en el desarrollo hay
dos trabajos (Faivre, 2000; Faivre y McDade, 2001), pero solo cuentan con
valoraciones tempranas y en antesis. Es decir no se sabe cémo varia la
morfometria floral durante todo el desarrollo tomando en cuenta no solo los morfos

distilicos (Pin y Thrum), sino también a las flores homostilicas.
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V. Objetivos

4.1. Objetivo general

m Evaluar el crecimiento de los érganos sexuales en flores heterostilicas y

homostilicas en Bouvardia ternifolia.
4.2. Objetivos particulares

m Cuantificar el crecimiento de las estructuras femeninas en cada tipo floral
Pin, Thrum y homostilicas.

m Cuantificar el crecimiento de las estructuras masculinas de los morfos Pin,
Thrum y flores homostilicas.

m Determinar la etapa en el que se origina la hercogamia.
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V. Materiales y métodos

5.1. Sistema de estudio: Bouvardia ternifolia (Rubiaceae)

La especie estudiada es Bouvardia ternifolia perteneciente a la familia Rubiaceae,
esta familia es la cuarta mas grande del mundo, con 13, 548 especies (Pagina en
red: The plant list, 2013). Dentro de las angiospermas es el grupo con mayor
namero de especies con heterostilia dimérfica (distilia; Darwin, 1877; Anderson,
1973; Castro y Oliveira, 2002; Condit et al., 2011), y es una de las estrategias
reproductivas mas importantes para la familia (Cardoso y Cardoso, 2004). Su
distribucion es cosmopolita, centrandose en regiones tropicales y subtropicales.
En México ocupa el séptimo lugar en biodiversidad de angiospermas, con una alta
proporcién de endemismos a nivel de especie (Rincdén-Gutiérrez, 2005). Cuenta
con plantas de importancia econdémica, ornamentales y medicinales (Dominguez,

2005).

B. ternifolia es un arbusto, o planta herbacea perenne, de 0.3 a 1.5 (3) m de altura;
hojas comunmente verticiladas, (2) 3 a 4 por nodo, laminas variables,
frecuentemente eliptico-lanceolada. Inflorescencia generalmente en forma de cima
terminal de 3 a 40 flores, l6bulos del caliz lanceolados a lineares de 2 a 10 mm;

corola tubular de color salmén rojo o naranja (Calderén y Rzedowski, 2005).

Presenta distilia. Sus flores son predominantemente visitadas por colibries,
mariposas y pequeiias abejas (Morales et al., 2012). Las flores abren promedio
cinco dias, con un rango de 3-8 dias. Después del primer dia de la antesis, los
I6bulos de la corola cambian de un rojo brillante a un rojo mas apagado o marron.

24



El cambio de color facilita la distincion entre las flores abiertas recientemente y
aguellas que abrieron con anterioridad (Faivre y McDade, 2001). Conocida como
trompetilla por la forma de la corola, se encuentra desde los 2250 msnm hasta los
3000 msnm en bosques de pino-encino, matorrales xerdfilos y pastizales

(Hernandez, 2006 y péagina en red: Conabio, 2013).

Se emplearon plantas de B. ternifolia provenientes de la Reserva Ecoldgica del
Pedregal de San Angel (REPSA). Se colectaron botones florales en distintas
etapas de desarrollo y flores en antesis de plantas heterostilicas (Pin y Thrum) y
de plantas homostilicas. La recoleccién y medicion de las flores inici6 a finales del

mes de agosto del 2012 y terminoé a inicios de agosto del 2013.
5.2. Asignacioén de etapas para cada morfo floral

Para cada morfo floral se midio el tamafio del botén o la flor con un vernier digital
(Truper, resolucion 0.01 mm). Para elaborar una lista con los tamafos de cada
morfo y construir una tabla que delimite cada etapa, conforme a su tamafio (Tabla

3).
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Tabla 3. Division de etapas del desarrollo de acuerdo al tamafio, desde botdn

floral hasta la antesis, para los tres morfos

Morfo Pin, Thrum y homostilicas
Etapa Tamafno (mm)
1 0.01--2.15

2.16--4.31
3 4.32--6.46
4 6.47--8.61
5 8.62--12.91
6 12.91--15.06
7 15.07--17.21
8 17.22--19.36
o* 19.37--21.51
10 21.52--23.66
11 23.67--25.81
12 25.82--27.96
13 27.97--30.11
14 30.12--32.27
15 32.28--34.43

N= 450 flores. Para Pin 150, para Thrum 150 y para las homostilicas 150. En cada etapa
el nimero de flores medidas es n=10. * A partir de la etapa nueve todas las flores estan
en antesis. El tamafio por etapa, esta conformado por dos valores. El primero
corresponde al valor inicial y el segundo al valor final.

5.3. Macrofotografias
Se fotografiaron las 15 etapas para los tres morfos, midiendo 10 flores por etapa
con el microscopio estereoscopico Olympus SZX7. Los botones y las flores se
disectaron longitudinalmente para obtener las mediciones de las estructuras
internas (Figura 4). Con el programa ImagePro Plus-7, donde se usé la unidad
milimétrica para su comparacion, se midié un total de 450 flores de las cuales; 270

corresponden a botones florales, 90 para Pin, 90 para Thrum y 90 para las
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homostilicas. 180 corresponden a flores en antesis, de las cuales; 60 son para Pin,

60 para Thrum y 60 para las homostilicas.

Los parametros medidos fueron tomados de la siguiente manera: longitud de la
corola (de la base al 4pice), ancho de la corola (por arriba de las anteras, de un
extremo de la corola hacia el otro), longitud del pistilo (de la base del ovario al
apice del estigma), longitud del ovario (de la base del ovario hasta el apice del
ovario), longitud del estilo (desde apice del ovario hasta la base del estigma),
longitud del estigma (desde el &pice del estilo hasta el 4pice de los Iébulos
estigmaticos), parte baja de la corola (del punto de fusién del filamento hasta la
base de la corola), parte alta de la corola (del punto de fusién de la antera hacia la
parte apical de la corola), longitud de la antera (de la base de la antera hasta su
apice), longitud del filamento (del punto de fusion del filamento con la corola hasta
la base de la misma) y la longitud del estambre (del apice de la antera hasta la

base de la corola).
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Figura 4. Vista lateral de los botones de B. ternifolia. (a) morfo Pin, (b) morfo Thrum y (c) morfo
homostilico. A cada morfo se le midié: longitud del botén (B), longitud de la corola (Lc), ancho de
la corola (Ac), longitud del pistilo (P), longitud del ovario (O), longitud del estilo (E), longitud del
estigma (Es), y a partir del punto de fusion de la antera con la corola (Pf), se midid la longitud de la
parte alta de la corola (Pa), longitud de la parte baja (Pb), longitud de la antera (A), longitud del
filamento (F) y longitud del estambre (Est). Barra = 1mm.

5.4. Evaluacion estadistica

Los datos obtenidos de cada estructura medida, se procesaron con el programa
Microsoft Excel 2010, obteniendo el promedio y la desviacion estandar de cada
uno de ellos. A partir de ello se elaboraron tablas que es encuentran en el
apéndice (Tabla 1. Caracteres florales femeninos, que incluyen: Longitud del
pistilo, ovario, estilo y estigma. Tabla 2. Caracteres florales masculinos: Longitud
del estambre, filamento y antera. Tabla 3.Caracteres florales asociados al

perianto: Longitud de la corola, ancho, parte alta y baja de la corola).
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5.5. Variacion entre los morfos

Para estimar la variacion floral de cada rasgo medido, se analizaron los tres
morfos (Pin, Thrum y homostilicas) usando la prueba de ANOVA de una via. Con
el programa Prisma 5, aplicando pruebas pos-hoc de Bonferroni. Y con el
programa Microsoft Excel 2010 se hicieron correlaciones por separado entre las
etapas y los siguientes caracteres: longitud de la corola, del pistilo y del filamento.

Para ello a cada caracter se obtuvo su logaritmo natural.

También se realizaron correlaciones entre el filamento y pistilo, entre la corola y el
filamento. Y por ultimo la parte baja de la corola con el filamento. Todos estos

caracteres se graficaron utilizando los valores del su logaritmo natural.
5.6. indice de reciprocidad (R)

Con la finalidad de evaluar la posicién sexual (pistilos y estambres), se calculé el
indice de reciprocidad de Richards y Koptur (1993) para los morfos Pin y Thrum,

de la primera hasta la novena etapa.

R= (EL)-(PL)/(EL)+(PL) para caracteres largos, y R= (EC)-(PC)/(EC)+(PC) para
caracteres cortos, donde E corresponde a la longitud de estambres, P a la

longitud de pistilos, L largos y C cortos.

En el caso de las homostilicas se esperaria que no hubiese diferencias entre la
longitud del pistilo y estambre. Asi que se compararon ambas longitudes por
etapa, para saber si habia algin grado de hercogamia mediante una t-student

usando el programa Prisma.
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VI. Resultados

Con base en las medidas registradas para los morfos Pin y Thrum y las flores

homostilicas se asignaron 15 etapas de desarrollo (Figura 5).

Solamente la longitud del estigma no tiene diferencias estadisticamente
significativas (P=0.3151). Los demés rasgos florales femeninos (longitud del
pistilo, del ovario y del estilo), masculinos (longitud del estambre, del filamento y
de la antera) y asociados al perianto (longitud de la corola, ancho de la corola,
longitud de la parte baja y parte alta de la corola) poseen diferencias

estadisticamente significativas.

El desarrollo de las estructuras florales en los morfos Pin'y Thrum, y en las flores
homostilicas, muestran un crecimiento continuo desde las primeras etapas hasta
la antesis, con excepcion de la longitud del ovario, de la antera y el ancho de la

corola (Figuras 6b, 7c y 8b).
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Figura 5. Etapas florales de los morfos Pin y Thrum, y flores homostilicas.
La primera fotografia corresponde al morfo Pin (P) la segunda al morfo Thrum (T) vy la tercera a las flores homostilicas (H). En la parte
superior derecha o izquierda se encuentra sefializada la etapa, las flechas de color azul indican el nivel de la antera y las flechas amarillas el 31
nivel del estigma en cada flor. Barra=1 mm.



6.1. Caracteres florales femeninos

6.1.1. Longitud del pistilo

De la primera a la tercera etapa las diferencias en el crecimiento del pistilo no son
significativas para los tres tipos florales (P>0.05), es decir en etapas tempranas el

desarrollo es homomorfico (Tablas al, bl y c1 del Apéndice).

A partir de la etapa cuatro (6.47-8.61 mm) surgen las diferencias para el
crecimiento del pistilo (P<0.05). El morfo Pin por ejemplo tiene un crecimiento de
7.00 £ 0.57 mm mientras que Thrum es de 3.92 + 0.52 mm (Ver Figura 6a, flecha
roja). Sin embargo para las flores homostilicas con respecto a los otros morfos la

diferencia surge después en la quinta etapa (8.62- 12.91 mm).

Si bien el crecimiento del pistilo es continuo en los tres morfos, una vez que las
diferencias surgen se mantienen a lo largo de las respectivas trayectorias de
crecimiento. En Pin el pistiio crece mas que Thrum. Al igual que en las
homostilicas pero, su pistilo nunca rebasa a el de Pin. Por lo que sus valores son
intermedios a los morfos distilicos (Figura 6a). Conforme avanza el desarrollo de la
flor el crecimiento disminuye y con ello también se ralentiza el crecimiento del
pistilo. Lo que es evidente en las Ultimas etapas de cada morfo (Figura 5. Tablas

al, bly cl del Apéndice).
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6.1.2. Longitud del ovario

Los valores de la longitud del ovario muestran fluctuaciones entre los morfos a lo
largo de las etapas. Las variaciones no muestran diferencias significativas entre
los morfos por lo que no hay una tendencia que permita distinguir el tipo floral
(Figura 6b; Tablas a2, b2 y c2 del Apéndice). A excepcion de la etapa 13 al
comparar Pin y Thrum. Sin embargo, la diferencia no se mantiene en las

subsecuentes etapas.

6.1.3. Longitud del estilo

El crecimiento estilar se comporta de igual manera que el pistilo, en los tres morfos
es similar en las primeras tres etapas, no hay diferencias por lo que es
homomorfico (Tablas a3, b3 y c¢3 del Apéndice). Estas surgen en la cuarta etapa
(6.47-8.61 mm; P<0.01). En esta etapa el morfo Pin tiene un crecimiento de 4.12 +
0.58 mm, mientras que Thrum es de 2.08 = 0.14 mm. Sin embargo en las flores
homostilicas la diferencia surge después en la quinta etapa (8.62- 12.91 mm), con

un crecimiento de 3.41 + 0.49 mm.

Luego de que las diferencias surgen se mantienen a lo largo de las etapas,
formando trayectorias morfoespecificas. El estilo en Pin crece mas en
comparacion con los otros morfos. Mientras que el estilo de las homostilicas
crece, mas que Thrum pero, sin sobrepasar a Pin (Figura 6c¢). El pistilo de Thrum
en etapas de antesis de la novena a la quinceava parece disminuir el crecimiento

(Figura 6 y Tabla 1 del Apéndice).
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6.1.4. Longitud del estigma

El crecimiento de esta estructura no tiene diferencias significativas (P= 0.3155)
para ninguno de los tres tipos florales (Apéndice, Tablas a4, b4 y c4). El
crecimiento es similar entre los morfos, ya que en la mayoria de las etapas los

valores se sobreenlapan (Figura 6d y Tabla 1 del Apéndice).
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Figura 6. Graficas de los promedios por etapas de los caracteres sexuales asociados a la funcion femenina para cada morfo.

a) Longitud del pistilo, b) Longitud del ovario, c) Longitud del estilo y d) Longitud del estigma.

N= 450 Flores, para Pin 150, para Thrum 150y 150 para la homostilica. Graficas de promedio por etapas para ambos morfos. Barras verticales
indican + una desviacién estandar. En flechas rojas se indica la divergencia en el crecimiento, y donde es posible diferenciar el morfo que
presenta el botdn floral. En la parte inferior izquierda se indica el valor de P.




6.2. Caracteres florales masculinos

6.2.1. Longitud del estambre

Existen diferencias significativas (P<0.0001) en los tres tipos florales; de la primera
etapa a la quinta, no hay diferencias en el crecimiento del estambre (P>0.05), es
decir es homomorfico en flores heterostilicas y homostilicas (Tablas a5, b5 y ¢5

del Apéndice).

En la sexta etapa (12.91-15.06 mm) surgen diferencias en el crecimiento (P<0.05):
El morfo Pin tiene un crecimiento de 9.75 £ 0.65 mm mientras que Thrum es de
11.83 + 0.87 mm. Es aqui donde se establece el nivel de la posicion masculina
dentro de las flores distilicas (Ver Figura 7a, flecha roja). En esta misma etapa

también hay una diferencia entre Pin y la homostilica.

A partir de la sexta etapa es notorio que el crecimiento del estambre es mayor en
Thrum con respecto a los otros morfos, y esto se mantiene hasta la antesis. Si
bien, se observa que para Pin y las homostilicas el estambre tiene un crecimiento

continuo aunque mas lento (Figura 7a).

Por otra parte el crecimiento del estambre al comparar los morfos Thrum y las
flores homostilicas es similar hasta la etapa ocho, donde existen diferencias

significativas (Figura 7a; Tablas a5, b5 y c5 del Apéndice).
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6.2.2. Longitud del filamento

Hay diferencias significativas para el crecimiento de este caracter (P<0.0001). En
las primeras cinco etapas los tres morfos florales tienen un crecimiento muy similar
(Figura 7b). El morfo Pin tiene un crecimiento de 6.48 £ 1.12 mm, Thrum de 6.57

+ 0.66 mm y homostilica 6.58 + 1.01 mm (Apéndice Tabla 2).

Es en la etapa seis donde existe una diferencia en el crecimiento (Pin 8.41 + 0.57
mm, Thrum 10.16 + 0.84 y homostilica 9.34 + 0.39 mm), y es en esta misma etapa
donde Thrum comienza a tener los valores mas altos, en comparacion con los
otros morfos (Figura 7b, flecha roja). La diferencia entre Pin y las flores
homostilicas surge en la etapa siete, y al comparar el morfo Thrum y las flores
homostilicas no hay diferencias significativas hasta la etapa ocho (Tablas a6, b6 y

c6 del Apéndice).

6.2.3. Longitud de la antera

En este rasgo floral existen diferencias significativas (P<0.001) para los tres tipos
florales; sin embargo, de la primera a la tercera etapa no hay diferencias
significativas (P>0.05). El crecimiento en la etapa tres para Pin es de 2.70 = 0.43
mm, para Thrum es de 2.57 £ 0.16 mm y para la homostilica es de 2.59 + 0.21 mm

(Figura 7c; Apéndice Tabla 2).

En las siguientes etapas el crecimiento de la antera muestra fluctuaciones entre
los morfos, es decir no hay una tendencia clara en la trayectoria de crecimiento
para la entera, que permita establecer una diferencia entre los morfos (Figura 6c),
ya que hay valores semejantes entre si (Apéndice Tabla 2 y Tablas a7, b7y c7).
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Figura 7. Graficas de los promedios por etapas de los caracteres sexuales asociados a la funcién masculina para cada morfo.
a) Longitud del estambre, b) Longitud del filamento y c) Longitud de la antera.

N= 450 Flores, para Pin 150, para Thrum 150 y 150 para la homostilica. Graficas de promedio por etapas para ambos morfos. Barras verticales

indican % una desviacién estandar. En flechas rojas se indica la divergencia en el crecimiento, y donde es posible diferenciar el morfo que presenta
el botdn floral. En la parte inferior izquierda se indica el valor de P.
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6.3. Caracteres florales asociados al perianto

6.3.1. Longitud de la corola

El crecimiento es similar y continuo durante el desarrollo (Figura 8a). Desde la
primera etapa (Pin 1.59 £ 0.29 mm, Thrum 1.46 + 0.20 mm y homostilica 1.39 +
0.27 mm), y hasta la ultima etapa (Pin 30.62 + 1.13 mm, Thrum 32.75 + 1.05 mm y

homostilica 31.47 + 1.29 mm), los valores se translapan (Apéndice Tabla 3).

Aunque este caracter tiene diferencias, son puntuales y no marcan una
divergencia clara entre los morfos (Tablas a8, b8 y c8 del Apéndice). Las
diferencias se presentan en las flores distilicas, en las etapas 11 y 15 (P<0.01 y
P<0.001 respectivamente). Y en la etapa 14 (P<0.05) al comparar Thrum vy las

homostilicas.

6.3.2. Ancho de la corola

El crecimiento para los tres morfos durante las primeras cuatro etapas es
homomorfico (Figura 7b). El crecimiento en el morfo Pin es de 1.91 + 0.35 mm, en
Thrum es de 1.95 + 0.21 mm y en las flores homostilicas es de 2.02 £ 0.29 mm.
Sin embargo, en las siguientes etapas los valores varian (Figura 7b). Al comparar
las variaciones entre los morfos distilicos, y las flores Thrum y las homostilicas, no
son significativas (Tablas a9 y c9 del Apéndice). Pero al contrastar el crecimiento
de Pin y homostilica (Tabla b9 del Apéndice) si hay diferencias significativas, en
las etapas cinco, seis, nueve y diez (P<0.05, P<0.05, P<0.001 y P<0.05

respectivamente).
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6.3.3. Parte baja de la corola

En las primeras seis etapas la trayectoria del crecimiento es similar (P>0.05), los
valores se sobrelapan en los tres tipos florales (Figura 8c y Tabla 3 del Apéndice).
Pero a partir de la etapa siete hay una diferencia en el crecimiento (Pin 8.99 + 0.68
mm, Thrum 11.86 = 1.03 mm y homostilica 8.95 + 1.33 mm), en las subsecuentes
etapas Thrum posee los valores mas altos, seguido de las flores homostilicas y el

morfo Pin que tiene los valores mas bajos para este caracter (Figura 8c).

En la séptima etapa los valores de las flores distilicas divergen (Ver flecha roja de
la Figura 8; P<0.001), al igual que los valores entre los morfos Pin y las
homostilicas (Tablas al0, bl0 del Apéndice), estas diferencias se mantienen
durante la antesis. Sin embargo, la divergencia entre Thrum y las homostilicas se
da después, en la décima etapa y se sostiene hasta la ultima a excepcion de la 11

(Tabla c10 del Apéndice).

6.3.4. Parta alta de la corola

Las patrones de crecimiento en la parte alta son semejantes entre los morfos
(P>0.05), hasta la etapa cinco (Ver flecha roja de la Figura 8d) donde el
crecimiento difiere. El morfo Pin, tiene un crecimiento de 3.35 + 0.38 mm, mientras
que Thrum crece un 2.22 + 0.28 mm y la homostilica 2.35 + 0.20 mm. De esta
etapa en adelante Pin tiene los valores mas altos con respecto a los otros morfos

(Tabla 3 del Apéndice y Figura 8d).
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Y es en la quinta etapa donde el crecimiento entre las flores distilicas difiere, al
igual que entre el morfo Pin y las homostilicas (Tablas all y b1l de Apéndice). Al
comparar Thrum y la homostilica, la diferencia surge después, en la etapa nueve
(Tabla clldel Apéndice). Una vez que las diferencias en el crecimiento se inician

se mantiene hasta la antesis (Figura 8d).
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Figura 8. Graficas de los promedios por etapas de los caracteres sexuales asociados al perianto para cada morfo.

a) Longitud de la corola, b) Ancho de la corola, c) Parte baja de la corola y d) Parte alta de la corola.

N= 450 flores, para Pin 150, para Thrum 150 flores y 150 para la homostilica. Las barras verticales, indican + una desviacién estandar, en
flecha roja se sefializa el surgimiento de las diferencias en el crecimiento. En la parte inferior izquierda se indica el valor de P.
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6.4. Correlaciones
6.4.1. Etapas-pistilo

Existe una relacion positiva entre la longitud del pistilo y las etapas para los tres
tipos florales. Pin R? = 0.9166, Thrum R? = 0.9367 y homostilica R? = 0.9295, para
las primeras dos etapas existe un translape de valores, es decir un crecimiento
homomaorfico, en la etapa tres el ritmo de crecimiento diverge un poco (Figura 9).
Se puede apreciar también que la linea de tendencia de los valores de las flores

homostilicas queda por en medio de las tendencias de los morfos Pin'y Thrum.
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Figura 9. Regresion lineal etapas-pistilo.

N=450 flores, para Pin 150, para Thrum 150 y para la homostilica 150.
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6.4.2. Etapas-filamento

Hay una correlacion positiva entre el crecimiento del filamento y las etapas para
los tres morfos. El valor de R? para Pin es de 0.9289, en Thrum de 0.9267 y para
homostilica de 0.9166. La divergencia en la longitud del filamento de los morfos
distilicos surge en la etapa seis y se mantiene hasta la antesis. Las flores
homostilicas tienen valores intermedios a Pin y a Thrum. Sin embargo, la linea de

tendencia de las homostilicas se acerca mas al morfo Pin (Figura 10).
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Figura 10. Regresidn lineal etapas-filamento.

N=450 flores, para Pin 150, para Thrum 150 y para la homostilica 150.
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6.4.3. Filamento-pistilo
Se tiene correlaciones altas, con un valor de R? para la longitud del pistilo de Pin
de 0.9970, Thrum de 0.9943 y homostilica de 0.9981, existe una relacion fuerte
entre estos caracteres florales. La separacion temprana en el patron de
crecimiento filamento-pistilo, surge entre los morfos Pin y Thrum, donde existe una
posicion diferencial entre el pistilo y el filamento. Hay hercogamia a lo largo del
desarrollo floral, la cual surge en la etapa cuatro. Las flores homostilicas tienen
valores intermedios entre las tendencias de Pin y de Thrum, Sin embargo, los

valores del crecimiento del pistilo se acercan mas al morfo Pin (Figura 11).
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Figura 11. Regresidn lineal filamento-pistilo.

N=450 flores, para Pin 150, para Thrum 150 y para la homostilica 150.
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6.4.4. Etapas-longitud de la corola

Existe una relacion para estos parametros comparados, el valor de R? para Pin es
de 0.9287, Thrum 0.9365 y homostilica 0.9271, donde se aprecia un traslape de
valores. Lo cual implica que la longitud de la corola crece de manera similar, sin

tomar en cuenta el morfo floral (Figura 12).
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Figura 12. Regresion lineal etapas- longitud de la corola.

N=450 flores, para Pin 150, para Thrum 150 y para la homostilica 150.
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6.4.5. Longitud de la corola- filamento

Ambos caracteres florales estan fuertemente asociados, debido a la adnacion del
filamento a la corola. Los valores de las R? son elevados para Pin (0.9962), Thrum
(0.9981) y homostilica (0.9969). El patrén de crecimiento es similar para los tres
tipos florales, hasta la etapa cuatro ya que en la etapa cinco divergen, a partir del
cual Thrum adquiere los valores mas altos. La tendencia lineal diverge desde el
inicio entre los morfos Pin y Thrum. Sin embargo, los valores de las flores
homostilicas no divergen de la tendencia del morfo Pin, y de hecho los valores se

traslapan. (Figura 13).
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Figura 13. Regresion lineal longitud de la corola-filamento.

N=450 flores, para Pin 150, para Thrum 150 y para la homostilica 150.
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6.4.6. Parte baja de la corola- filamento

Existe una correlacion alta en los tres tipo florales, (R?= 0.9974 para Pin, Thrum
0.9993 y homostilica 0.9964). El crecimiento es muy parecido entre morfos; sin
embargo, se puede ver que Thrum, tiene los valores mas altos. La linea de

tendencia de las flores homostilicas se acerca a la del morfo Pin (Figura 14).
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Figura 14. Regresion lineal parte baja- filamento.

N=450 flores, para Pin 150, para Thrum 150 y para la homostilica 150.
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6.5. Indice de reciprocidad (R)

Con base en el promedio de la longitud del pistilo y los estambres de los morfos

Pin y Thrum para cada etapa, se obtuvo el indice de reciprocidad para los

caracteres largos y los caracteres cortos (Tabla 4).

Tabla 4. indice de reciprocidad de los morfos Pin y Thrum en cada etapa

indice de reciprocidad para estambres y
pistilos largos

indice de reciprocidad para estambres y
pistilos cortos

Etapa (EL)-(PL)/(EL)+(PL) (EC)-(PC)/(EC)+(PC)

1 | R=(1.348)-(1.518)/(1.348)+(1.518)=-0.059 R=(1.340)-(1.418)/(1.340)+(1.418)=-0.028

2 R=(2.571)-(2.910)/(2.571)+(2.910)=-0.061 R=(2.192)-(2.743)/(2.192)+(2.743)=-0.116

3 | R=(3.659)-(5.075)/(3.659)+(5.075)=-0.162 R=(3.490)-(3.926)/(3.490)+(3.926)=-0.058

4 R=(5.663)-(7.002)/(5.663)+(7.002)=-0.105 R=(4.668)-(5.321)/(4.668)+(5.321)=-0.065

5 R=(8.108)-(10.339)/(8.108)+(10.339)=-0.120 R=(8.015)-(6.576)/(8.015)+(6.576)=0.098

6 R=(11.839)-(13.850)/(11.839)+(13.850)=-0.078 | R=(9.752)-(8.423)/(9.752)+(8.423)=0.073

7 R=(14.222)-(16.163)/(14.222)+(16.163)=-0.063 | R=(11.249)-(9.754)/(11.249)+(9.754)=0.071

8 R=(16.220)-(18.495)/(16.220)+(18.495)=-0.065 | R=(11.849)-(11.042)/(11.849)+(11.042)=0.035
9 R=(17.827)-(20.132)/(17.827)+(20.132)=-0.060 | R=(14.026)-(12.727)/(14.026)+(12.727)=0.048
10 | R=(19.508)-(23.032)/(19.508)+(23.032)=-0.082 | R=(16.227)-(14.379)/(16.227)+(14.379)=0.060
11 | R=(21.536)-(25.031)/(21.536)+(25.031)=-0.075 | R=(17.646)-(16.255)/(17.646)+(16.255)=0.041
12 | R=(23.297)-(25.951)/(23.297)+(25.951)=-0.053 | R=(19.188)-(17.162)/(19.188)+(17.162)=0.055
13 | R=(24.334)-(28.049)/(24.334)+(28.049)=-0.070 | R=(19.771)-(17.375)/(19.771)+(17.375)=0.064
14 | R=(26.862)-(30.220)/(26.862)+(30.220)=-0.058 | R=(21.647)-(18.504)/(21.647)+(18.504)=0.078
15 | R=(30.343)-(30.279)/(30.343)+(30.279)=0.001 | R=(23.965)-(19.300)/(23.965)+(19.300)=0.107

N= 300 flores. Para Pin 150 y para Thrum 150. En cada etapa el nimero de flores
medidas es n=10.* A partir de la etapa nueve todas las flores estan en antesis. indice de
reciprocidad de Richards y Koptur (1993), donde E es la longitud de los estambres, P la
longitud de los pistilos, C es corto y L de largo. La hercogamia reciproca perfecta
corresponde a un valor de R= 0 y, no perfecta diferente de este valor. En negritas esta
indicado el valor de R.
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En el caso de las flores homostilicas no se puede sacar el indice de reciprocidad

de Richard y Koptur (1993), ya que es solo para flores distilicas. Por ello se optd

por comparar las longitudes de los pistilos y los estambres por etapa, mediante

una t-student (Tabla 5).

Tabla 5. Prueba de t-student para los promedios del estambre y el pistilo en

las flores homostilicas por etapa.

Etapa | Pistilo | Estambre t P Sumario
1 1553 | 1.126 7.367 | <0.0001 | ***
2 2.900 |2.255 9.847 | <0.0001 | ***
3 4280 |3.471 11.30 | <0.0001 | ***
4 6.294 | 5.577 3.645 | 0.0054 | ns
5 8.522 | 8.165 1.391 | 0.1977 | ns
6 11.10 | 11.17 0.231 | 0.8221 | ns
7 13.48 | 13.90 0.616 | 0.5532 | ns
8 1452 | 14.57 0.288 | 0.779 ns
9 16.97 16.42 2.805 | 0.020 *
10 17.76 | 17.17 1.071 | 0.312 ns
11 20.13 | 20.17 0.116 | 0.909 ns
12 22.25 | 21.50 2.976 | 0.0155 |*
13 22.71 | 22.30 1.643 | 0.1348 |ns
14 23.38 | 23.25 0.305 | 0.7671 | ns
15 26.60 25.57 1.092 | 0.3031 | ns

N=150 flores homostilicas, 10 por cada etapa. ns (diferencia no significativa), * (P<0.05), y

**k (P<0.001).
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Existen diferencias estadisticamente significativas en las flores homostilicas de la
primera etapa y hasta la cuarta, en las siguientes etapas no existen diferencias
significativas a excepcion de las etapas nueve y doce, lo que sugiere que en
etapas de antesis generalmente no existe una diferencia en la longitud de los

estambres y los pistilos que indique hercogamia.
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VIl. Discusién

En este trabajo se determiné que B. ternifolia, es una planta distilica que presenta
hercogamia reciproca y tiene diversos polimorfismos florales como: longitud del
pistilo, estilo, estambre, filamento, parte alta y baja de la corola los cuales se
establecen en diferentes etapas del desarrollo floral. ElI papel de estos
polimorfismos por una parte, es determinar la hercogamia, y por otra es reforzar el
sistema reproduccién cruzada entre los morfos. La hercogamia surge inicialmente

en los rasgos florales femeninos (pistilo) y posteriormente en los masculinos.

7.1. Rasgos florales asociados a la funcionalidad femenina a lo largo del

desarrollo floral

Los rasgos florales femeninos que difieren entre los morfos en B. ternifolia son la
longitud del pistilo y del filamento. El estilo es el Unico tejido que contribuye a la
diferencia en el tamafio del pistilo ya que el estigma y el ovario no presentan

diferencias ente los morfos.

Para otras especies se ha reportado al estigma como polimorfismo floral al igual
que el ovario (Richards y Koptur, 1993; Hernandez y Ornelas, 2003; Suarez,

2013), pero en B. ternifolia no se presentaron cambios.

Longitud del pistilo. Trabajos morfométricos durante el desarrollo floral reportan
gue comunmente el pistilo en Pin y Thrum crece de manera similar cuando los
botones estan en etapas tempranas, por ejemplo en Guettarda scabra (Richards y

Koptur, 1993), Palicourea padifolia (Hérnandez y Ornelas, 2007), Lithospermum
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multiflorum y L. cobrense (Cohen et al., 2012), y en Primula vulgaris (Webster y
Gilmartin, 2006). En poblaciones trimérficas (con plantas Pin, Thrum vy
homostilicas) sucede lo mismo, sin importar el morfo el pistilo crece a la misma

tasa (Li y Johnston, 2001 y 2010). Al igual que en este trabajo (Figura 6a).

En un trabajo anterior Faivre, (2000) reportd que los morfos distilicos de B.
ternifolia tienen un patrén de crecimiento similar durante el desarrollo temprano del
botén floral. Una vez alcanzando los 10 mm de longitud en el boton floral, el
crecimiento del pistilo difiere, siendo mayor en Pin que en Thrum. En este estudio
el crecimiento en los tres morfos es homomorfico en etapas tempranas. La
diferencia en las flores distilicas surge cuando el botén alcanza un tamafio de
6.47-8.61 mm. Esto probablemente se deba a que, las tasas de elongacion y
divisién celular difieran no solo entre la especie sino entre poblaciones (Richards y

Barrett, 1984; Li y Johnston, 2010).

La divergencia temprana en las trayectorias ontogenéticas en el pistilo de B.
ternifolia explican en parte la variacion morfo especifica en la antesis (Figura 6a).
En diversas especies heterostilicas sucede lo mismo (Richards y Koptur, 1993;
Barrett et al., 2000b; Li y Johnston, 2001: Hernandez y Ornelas, 2007). Otro factor
a considerar en la variacion en el tamafio del pistilo es la plasticidad fenotipica en
la expresiéon de la hercogamia (Ver Fig. 2. de Barrett y Richards, 1990; Herlihy y
Eckert, 2005; Wolff y Lied-Shumann, 2007; Vallejo-Marin y Barrett, 2009), que
pueden ser el resultado de la presion y el papel de los polinizadores al interactuar
con los organos sexuales (Webb y Lloyd, 1986; Barrett et al.,, 1997; Faivre y

McDade, 2001; Barrett, 2002; Hernandez , 2006; Wolff y Lied-Shumann, 2007,
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Valois-Cuesta et al., 2009; Morales et al., 2012). Hernandez, (2006) reporta que el
gremio de los colibries que usualmente visita a B. ternifolia difiere en la talla de
sus picos (largos o cortos). Observa que si el numero de polinizadores incrementa,
también lo hace el tamafio de la corola y la longitud de los érganos sexuales
(pistilos y estambres). De tal forma que la hercogamia disminuye, pues las plantas
ofreceran varios tipos de morfologia que satisfaga a los polinizadores. Es posible
también que las diferencias en el pistilo se deban a factores genéticos como la
presencia de genes modificadores del tamafio del estilo (Lopez, 2007). Ganders
(1975) en Mitchella repens (Rubiaceae) reporta que ademas de los morfos Pin y
Thrum existe una homostilica, siendo que los morfos distilicos son
autocompatibles y compatibles con el morfo opuesto, mientras que la homostilica
no es autocompatible, sélo forma semillas al cruzarla con Pin. Por lo que se
considera que las homostilicas representan flores Thrum con un pistilo largo, al no
haber evidencia de que la homostilica haya surgido por recombinacion se atribuye

gue su anormal longitud pistilar es causado por genes modificadores del estilo.

Dentro de la REPSA Lépez, (2007) establece que para B. ternifolia existen cuatro
morfos florales Pin, Thrum, homostilicas largas y cortas. Atribuye que la variedad
en el tamafio del pistilo se debe a genes modificadores del estilo, debido a que la
homostilica larga presenta una ornamentacion en el grano del polen semejante a
la de Pin, y la corta semejante a Thrum. No obstante, para asegurar que se tratan
de genes modificadores del estilo, es necesario realizar estudios en el sistema de

compatibilidad de las homostilicas, lo cual hasta el momento no se ha realizado.
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Factores epigenéticos pueden causar variaciones en este rasgo. En Lythrum
salicaria (Lytheraceae), Mal y Lovett-Doust (2005), determinan que la humedad del
suelo altera la longitud de la inflorescencia, rasgos vegetativos y reproductivos
también son modificados, en suelos con poca humedad se reduce la separacion
estigma-antera, lo cual esta directamente relacionado con la longitud del pistilo.
Puede ser ésta una de las razones por las que en temporada de lluvia, dentro de

la REPSA se encontraron flores con un mayor tamaiio.

Ademas de este factor, otros pueden influir en la longitud del estilo. Como el dafio
por herbivoria, que altera el fenotipo floral, y puede reducir el tamafio de la flor
(Elle y Hare, 2002). Si el dafio es severo, hay menos recursos (fotosintatos) que
se destinen a la reproduccién. Por lo que se puede reducir tanto el despliegue
floral como la talla en la flor, y al ocasionar ésto, las longitudes de los 6rganos
sexuales también pueden ser afectados. En B. ternifolia Torres, (2007) estudiando
el efecto de la herbivoria determind que tiene un efecto negativo en el forrajeo de
los colibries, en la cantidad de néctar y en la produccién de semillas. Sin embargo,

aun se desconoce si altera la hercogamia.

La longitud del pistilo de B. ternifolia en antesis es variable, no solo en flores
distilicas (Faivre, 2000; Faivre y McDade, 2001; Hernandez 2006; Lopez, 2007;
Guzman et al.,, 2012; Romero, 2013) sino también en las flores homostilicas.
Debido en gran medida, a la amplitud en el tamafio floral durante las etapas de
antesis (con flores de 19.37 a 34.43 mm de longitud Ver Tabla 3). Dicho lo

anterior, es evidente la relacién positiva entre las etapas-pistilo (Figura 9). Un
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incremento en la talla floral (etapas) conlleva un aumento pistilar (Faivre y

McDade, 2001; Herndndez y Ornelas, 2003 y 2007).

Por otro lado Lopez, (2007), reporta que la correlacion filamento-pistilo en B.
ternifolia es positiva en ambos morfos, siendo mas alta en Thrum. En este trabajo,
los resultados muestran que las homostilicas tienen el valor mas alto en
comparacion con Pin y Thrum (Figura 11). Quizds se deba a que las flores
homostilicas el crecimiento del pistilo y filamento, es a la par. La falta de
hercogamia puede conllevar a incrementar la autopolinizacién. No se efectuaron
cruzas en ningun morfo; sin embargo, por lo general las homostilicas suelen ser
autocompatibles e inclusive pueden formar frutos con los morfos distilicos (Barrett

y Richards, 1990; Sakai y Wright, 2008; Consolaro et al., 2011).

La hercogamia en B. ternifolia surge inicialmente en los caracteres asociados a la
funcionalidad femenina (estilo, Figura 6c¢) y posteriormente lo hace en los
caracteres masculinos (flamento, Figura 7a), manteniéndose a lo largo del
desarrollo. De acuerdo con ello Lloyd y Webb (1992), asumen que el primer paso
en la evolucién de la heterostilia es la evolucion de un polimorfismo en el estilo
mas que en el estambre, ya que la evolucién de un polimorfismo hercogamico en
la longitud del estigma requiere solamente de un paso evolutivo del ancestro (Ver
Fig. 1 A-C de Lloyd y Webb, 1992). Una de las razones por las que el
polimorfismo inicial se cree, sucede en el estilo y no en los estambres, es por el
gran numero de polimorfismos en la longitud del estilo como el dimorfismo en la
altura del estilo (Narcissus, Linum, Cordia), la enantiostilia (Solanum,

Wachendorfia, Barbaretta, Monochoria, Heteranthera), la flexistiilia (Alpina,
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Amomum, Etlingera), la inversostilia (Hemimeris), la distilia (Turnera, Primula,
Psychotria, Bouvardia) y la tristilia (Oxalis, Pontederia, Eichhornia; Beryl, 1967,
Ganders, 1979; Lloyd y Webb, 1992: Barrett et al., 2000a; Barrett, 2002; Barrett,

2010; Suérez, 2013).

Ademas los casos de hercogamia reversa son menores (Tubahia violacea,
Narcissus triandrus; Webb y Lloyd, 1986). Y se ha demostrado que las plantas con
hercogamia de aproximacion tienen una tasa de fecundacion cruzada mas alta

gue las de hercogamia reversa (Barrett, 2003; en Lopez, 2007).

Asimismo, la gran separacion de los estilos en la mayoria de las especies sugiere
que hay una fuerte seleccion por segregar las posiciones del estilo

independientemente de la posicion del estambre (Lloyd y Webb, 1992).

Por otra parte, la divergencia temprana en la tasa de crecimiento (Figura 6c),
parece explicar las diferencias observadas para la longitud del estilo en etapas de
antesis. Posiblemente por un incremento en la elongacion o en la division celular
del estilo, 0 una combinacion de ambas (Webster y Gilmartin, 2006). Al respecto
Faivre, (2000) reporta que en B. ternifolia el crecimiento estilar que caracterizan a
los morfos Pin y Thrum (dependiente de la tasa de elongacion de la flor) puede

desarrollarse por inhibicion o aceleracién en la tasa inicial de crecimiento.
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7.2. Rasgos florales asociados a la funcionalidad masculina a lo largo del

desarrollo floral

Los rasgos florales masculinos que difieren entre los morfos para B. ternifolia son
la longitud del estambre y el filamento. Este ultimo junto con la parte baja de la
corola son los dos caracteres florales que contribuyen a la diferencia en el tamafio

del estambre, ya que la antera no presenta diferencias entre los morfos.

Para otras especies se ha reportado que la longitud de la antera es un
polimorfismo floral (Contreras y Ornelas, 1999; Valois-Cuesta et al., 2011), pero en

B. ternifolia no se presentaron cambios.

Longitud del estambre. En este trabajo el establecimiento de la hercogamia, en
la posicibn masculina (Figura 7a) surge luego del establecimiento en la posicion
femenina (Figura 6a). Sin embargo, las trayectorias ontogenéticas inicialmente son
similares en los tres morfos, esto es comdn en especies distilicas; Lithospermum
(Cohen et al.,, 2012), Palicourea (Hernandez y Ornelas, 2007), Amsinkia (Li y
Johnston, 2010), Guettarda (Richards y Koptur, 1993) Primula (Webster y
Gilmartin, 2006), Psychotria y Bouvardia (Faivre, 2000). Las flores homostilicas
posen valores intermedios, al igual que la homostilica del género Amsinkia (Li y
Johnston, 2010). Posiblemente se deba a que la tasa de crecimiento de este
rasgo se mantiene constante, sin una aceleracion o inhibicion del crecimiento o

division celular.

La diferencia en el crecimiento del estambre surge inicialmente en Pin y Thrum, y

posteriormente en las homostilicas (Tabla c5 del Apéndice). Lo anterior nos habla
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gue en los morfos distilicos (Pin y Thrum), el establecimiento de la hercogamia, es
una caracteristica que surge en etapas tempranas, donde si bien no es
exactamente reciproca (Tabla 4), el hecho de mantener un grado variable de
separacion entre antera-estigma dentro de la flor, limita la interferencia funcional
entre los oOrganos sexuales, ésto reduce los niveles de gasto polinico por

autopolinizacion (Barrett, 2002).

En Lithospermum [Boraginaceae; Cohen et al., (2012) ] especies heterostilicas y
homostilicas muestran tres patrones distintos de desarrollo, un desarrollo que es
similar para las especies con hercogamia por aproximacion y para el morfo Pin, y
otro patron de hercogamia reversa y para el morfo Thrum. Los resultados en B.
ternifolia concuerdan con el patron de hercogamia por aproximacion, donde tanto
la longitud del estambre como la longitud del pistilo, aumentan conforme la corola

se elonga.

En cuanto a los pasos evolutivos que pueden originar la hercogamia, autores
como Charlesworth y Charlesworth, (1979) proponen que la diferencia en la
longitud del estambre, asociada con la reaccién de incompatibilidad del polen,
estan presentes antes de que se origine un cambio en la posicién del estigma; no
obstante, en el presente trabajo, se aprecia que al seguir el desarrollo del botén
hasta su antesis, la hercogamia (entendida como la separacién espacial de
anteras y estigmas), surge inicialmente en los caracteres femeninos,
especificamente en la longitud del estilo y con ello la del pistilo, y posteriormente
surge en la longitud del filamento (Figura 7b), concordando con el modelo de Lloyd

y Webb (1992).
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Diversos autores (Faivre, 2000; Faivre y McDade, 2001; Lépez, 2007; Guzman et
al., 2012; y Romero, 2013) reportan que en B. ternifolia la longitud del estambre es
mayor en Thrum que en Pin. Las flores homostilicas tienen valores intermedios
tanto en el estambre como en el pistilo, para no causar un distanciamiento que

genere hercogamia.

Por otra parte Faivre y McDade (2001), establecen que existe un continuo en las
longitudes del estambre y el pistilo de flores en antesis, para ambos morfos

indicando que no es estrictamente reciproca.

La correlacion etapas-flamento (Figura 10) resulta ser positiva sin importar el
morfo, debido a la relacion dependiente entre la corola y el filamento ya que las
anteras se encuentran adnadas, asi que es claro que conforme aumente la talla
floral (etapas) incrementara la longitud del filamento (Figura 13). Esta relacion
(longitud de la corola- filamento) puede deberse a la morfologia propia de algunos
miembros de la familia Rubiaceae, en donde existe fusiones del androceo,

“sinandria” (Puff et al., 1995).

7.3. Caracteres asociados al perianto

Los rasgos florales asociados al perianto que difieren entre los morfos en B.
ternifolia son: la parte baja y alta de la corola. Existen otros como la longitud de la
corola y su ancho que han sido reportados como polimorfismos dentro de la familia
Rubiaceae (Richards y Koptur, 1993; Castro et al., 2004; Sampson y Krebs, 2012).

Pero en este estudio estos caracteres no varian entre los morfos.
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Longitud de la corola. En este trabajo, no varia el tamafio de la corola entre Pin,
Thrum y la homostilica (Figura 8a). Sin embargo, existen otros trabajos como
Faivre y McDade (2001), que muestran que existen diferencias entre los morfos
teniendo Thrum corola mas grande con respecto a Pin. En trabajos realizados en
la REPSA por Lépez (2007) y Romero (2013) encuentran que la corola del morfo
Thrum es mayor con respecto a Pin. Este dimorfismo encontrado anteriormente
concuerda con lo reportado para la familia (Darwin, 1887; Richards y Koptur, 1993;
Pailler y Thompson, 1997; Contreras y Ornelas, 1999; Faivre, 2000; Hernandez y

Ornelas, 2003; Castro et al., 2004; Valois-Cuesta et al., 2011).

Si bien es mas probable en la planta Thrum y Homostilica obtener flores de mayor
tamafo, que en Pin. Existen individuos Pin cuyas corolas son igual de grandes
como los otros dos morfos. La probabilidad de encontrar en campo flores de

corolas largas aumenta con las precipitaciones (Obs. personal).

Rzedowski (1994; en Lopez, 2007) establece que en la REPSA el periodo de
lluvias abarca los meses de junio-septiembre y el de sequia a octubre-mayo. Es
posible que las diferencias en la corola se deba al tiempo en el que se llevo acabo
cada estudio. Por ejemplo el estudio de Lépez, (2007) abarco de mayo-junio
(finales de sequia, e inicios de lluvia) y el de Romero, (2013) en septiembre-junio
(finales de lluvia, inicio de sequia). El presente estudio abarco finales de agosto

del 2012-a inicios de agosto del 2013.

No obstante, el polimorfismo no debe de ser generalizado para todas las especies

de la familia Rubiaceae, ya que se ha encontrado un caso contrario, donde Pin
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tiene una corola mas grande que Thrum (Stone, 1995 en Faivre y McDade 2001).
Por otra parte existen casos en los que no hay una diferencia entre los morfos

para la longitud de la corola (Rossi et al., 2005; Virillo et al., 2007).

En la familia Boraginaceae se han hecho estudios con especies distilicas y
homostilicas del genero Amsinckia, donde demuestran que el tamafio de la corola
(en flores en antesis), en especies homostilicas, tiene valores intermedios con
respecto a las distilicas (Li y Johnston, 2001), también se sabe que la longitud de
la corola en las flores homostilicas puede ser menor a las heterostilicas (Cohen et
al.,, 2012). En este trabajo se observa que tienen longitudes similares. Sin
embargo, durante el desarrollo tardio, las homostilicas muestran un crecimiento
menor y lento con respecto a las distilicas (Li y Johnston, 2010), lo que
parcialmente concuerda con este trabajo, pues el traslape de valores no solo se da
en etapas tempranas, sino que se mantiene a lo largo del desarrollo para los tres

tipos florales (Figura 8a).

Ancho de la corola. Este caracter suele ser muy variado entre las especies
heterostilicas. Existen numerosos trabajos donde encuentran una diferencia entre
morfos y es catalogado como polimorfismo floral (Castro et al., 2004; Rossi et al.,
2005; Wolff y Liede-Schuman, 2005; Chen, 2009; Valois-Cuesta et al., 2011;
Sampson y Krebs, 2012). Al respecto, para B. ternifolia, Hernandez (2006) y
Romero (2013), reportan que el ancho de la corola Thrum es mayor que en Pin.
Pero en este trabajo esta diferencia no existe, en ninguno de los tres tipos florales
(Figura 8b). Lo anterior concuerda con las diferencias encontradas por la longitud

de la corola, en esos trabajos Thrum tiene una corola mayor a Pin. Los resultados
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en este trabajo muestran que si la longitud de la corola no difiere, el ancho
tampoco. Lo anterior concuerda con la relacion longitud-ancho de la corola de

otras especies heterostilicas (Valois-Cuesta et al., 2011).

Parte baja de la corola. El crecimiento diferencial de este rasgo refuerza la
hercogamia dentro de cada flor, pues la parte baja de la corola estad determinada
por el punto de fusién del filamento a la corola (Figura 14), es este punto de union
el principal determinante de la altura en la que se encontrara la antera (Cohen et

al., 2012).

Este rasgo floral ya ha sido reportado como importante en especies distilicas,
Porque si la planta tiene sinandria, el crecimiento de la parte baja de la corola
repercutirad directamente en la reciprocidad entre morfos, al aumentar o disminuir

la separacion entre las anteras y el estigma (hercogamia).

Webster y Gilmartin, (2006) y Cohen y colaboradores (2012), mencionan que
ademas de las implicaciones macrométricas, existen diferencias micrométricas. Es
decir, las diferencias observables a simple vista son en resultado de las
diferencias internas del rasgo floral, dadas por el numero de células o la
elongacion. Por ejemplo en Primula, en Thrum y Pin las células no varian en su
longitud, sino en el numero. Pero Thrum tiene mas células en la parte baja de la

corola que Pin.
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7.4. Presencia de homostilia en especies heterostilicas y sus implicaciones

Este fenOmeno puede presentarse tanto en plantas tristilicas como en distilicas
(Darwin, 1877; Bahadur, 1970; Ganders, 1973; Richards y Koptur, 1993; Barrett et
al., 1997; Li y Johnston, 2010; Consolaro et al., 2011; Cohen et al., 2012).
Concretamente para B. ternifolia Faivre y McDade, (2001) y Lopez, (2007); han
reportado la presencia de plantas homostilicas, aunque en una baja proporcion.
En otros trabajos para la misma especie, no se hace mencidén a esta condicién
(Faivre, 2000; Hernandez, 2006; Torres, 2007; Morales, 2012; Romero, 2013). Lo
anterior habla de que la homostilia es una condiciébn derivada. La transicion
heterostilia-homostilia puede tener mas de una ruta. Puede surgir por cambios
genéticos en la posicion del estambre con modificaciones poligenéticas
posteriores reduciendo el tamafio de la flor, como es el caso de Eichhornia
(Barrett, 2010). O por la recombinacién del super gen S (Ver Figura 2) como
sucede en Primula y Turnera (Barrett, 2010). Esta opcion es la mas probable, ya
que no hay una reduccion en el tamafio floral (Figura 5, Figura 8a y Figura 12). En
Turnera las poblaciones homostilicas muestran un grado moderado de
hercogamia y sistemas mixtos de cruza (Belaoussoff y Shore, 1995; en Barrett y
Shore, 2008). Dentro de B. ternifolia hay ligeras diferencias en la hercogamia
(Tabla 5, etapas con *), lo cual puede interpretarse como posible resultado de la

variacion fenotipica (Ganders, 1979).

Por otra parte Tamari et al., (2001; en Barrett y Shore, 2008) menciona que las
poblaciones homostilicas mantienen reacciones residuales de incompatibilidad,

sugiriendo que éstas fueron originadas como homostilicas largas por
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recombinacion. Por lo que seria conveniente que en estudios futuros, se
analizaran las interacciones polen-pistilo que ayudasen a comprobar esta parte. A
Su vez seria interesante realizar un estudio sobre los polinizadores y su papel en
el flujo de polen en los tres morfos. Con la finalidad de conocer si no fue algun
cambio desfavorable en el comportamiento de estos, el causante del morfo
homostilico. Pues se sabe que los morfos homostilicos abundan cuando sus

polinizadores especializados son pocos o estan ausentes (Pauw, 2005).

Por dltimo si se analizara las cruzas entre morfos y su descendencia en B.
ternifolia conoceriamos si es posible que el morfo homostilico prospere en la
REPSA. Pero al no observarse muchos individuos homostilicos al rededor, se
esperaria que estas plantas se traten de casos aislados. No obstante, aunque los
polinizadores incrementen su visita al morfo homostilico, este al parecer no forma

frutos (Obs. personal).

Las diferencias en los polimorfismos auxiliares de B. ternifolia son dutiles al
momento de determinar los morfos dentro de una poblacion. Pero, el significado
adaptativo radica en que dichas diferencias favorecen la hercogamia dentro de la
flor. Esto disminuye la interferencia sexual, y la taza de autopolinizacion, por lo
que la transferencia de polen se debe llevar mediante polinizadores. Y al contar
con un sistema de incompatibilidad, la polinizacién cruzada es la Unica manera de

poder generar descendencia.
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VIIl. Conclusiones

e Los caracteres que presentan diferencias fueron: la longitud del pistilo,
estilo, estambre, filamento, parte alta y parte baja de la corola. Estos a su
vez son polimorfismos florales para B. ternifolia.

e Los rasgos que mostraron no tener diferencias que permita clasificarlos
como polimorfismos florales fueron: la longitud del ovario, del estima, de la
antera, de la corola y el ancho de la corola.

e La hercogamia en B. ternifolia se establece primero en los érganos
sexuales femeninos. Los patrones diferenciales en el crecimiento del estilo
que refuerzan la diferencia total del pistilo surgen antes para Pin 'y Thrum, y
posteriormente en las homostilicas.

e Las diferencias en la posicion sexual masculina es un evento secundario en
el establecimiento de la hercogamia, dado por el crecimiento del filamento,
que a su vez estad determinada por el punto de fusién filamento-corola.
Dicha unién establece las longitudes por arriba y por debajo de la corola,
gue en conjunto confiere una disposicion espacial desigual dentro de la flor
(hercogamia).

e Las flores homostilicas para todos los caracteres florales medidos tienen
valores intermedios; sin embargo, éstas se acercan mas hacia el morfo Pin.

Pues se trata de una homostilica larga.
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IX. Perspectivas

Al establecer que la hercogamia se da inicialmente en caracteres
sexuales femeninos, seria interesante realizar mas estudios en el
género y en otras especies relacionadas, para tratar de comprender
mejor que es lo que sucede a lo largo del desarrollo en la familia
Rubiaceae. Es decir esclarecer si esta o no generalizado que la
hercogamia surja primero en la parte femenina o en la masculina. Lo
anterior podria ayudar a establecer cual de las teorias evolutivas sobre

la distilia es aplicable para la familia

Las diferencias macroscépicas que favorecen la hercogamia son el
punto de union filamento-corola, que establecen la variacion en la
posicion masculina, y la longitud del pistilo que establece la diferencia
en la posicion femenina dentro de la flor. Seria de gran utilidad realizar
un analisis morfométrico a nivel celular de estos caracteres a lo largo
del crecimiento floral, para conocer si las trayectorias ontogenéticas
estan sustentadas o no a escala celular. Y conocer si la divergencia en
los rasgos florales que determinan la hercogamia, difieren en el nimero
y longitud celular, o si es la division celular la que ocasiona las

diferencias.
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® La presencia del morfo homostilico dentro de una poblacion con distilica,

ofrece una oportunidad valiosa para conocer como es que se perdi6 la
hercogamia, para poder esclarecerlo se deberia analizar si la conducta
de los polinizadores esta siendo desfavorable. Por ejemplo, que estos
escaseen y al hacerlo la necesidad por dejar descendencia sea una
fuerza que modele la arquitectura floral a favor de la reproduccion,
disminuyendo la hercogamia y aumentando la probabilidad de

autopolinizacion.

También es necesario realizar un estudio de cruzas entre los tres
morfos, para saber si las homostilicas han surgido por recombinacion

del super gen S.
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Apéndice
Tabla 1. Caracteres florales femeninos.

Etapa 1 Etapa 2 Etapa 3 Etapa 4 Etapa 5

Pin Thrum homostilica | Pin Thrum homostilica | Pin Thrum homostilica | Pin Thrum homostilica | Pin Thrum homostilica
Longitud del | 1.51+0.35 | 1.41+0.16 | 1.55+0.29 2.91+0.96 2.74+0.48 | 2.89+0.53 5.07+0.27 | 3.9240.52 | 4.27+0.53 7.00£0.57 | 5.31+0.35 | 6.29+0.68 10.33+1.31 | 6.574+0.29 | 8.52+0.68
pistilo
Longitud del | 0.60£0.16 | 0.59+0.10 | 0.59+0.15 1.96+0.34 1.00+0.15 | 1.11+0.10 1.33+0.45 | 1.33£0.24 | 1.281+0.10 1.51£0.19 | 1.73+0.15 | 1.41+0.12 1.57+0.08 1.71+£0.16 | 1.59+0.12
ovario
Longitud del | 0.49.+0.14 | 0.40+0.09 | 0.52+0.14 1.24+0.55 0.96+0.27 | 1.01+0.28 2.43+0.95 | 1.5410.32 | 1.83+0.49 4.12+0.58 | 2.08+0.14 | 3.41+0.49 7.3221.73 3.23+0.35 | 5.02+0.50
estilo
Longitud del | 0.42+0.09 | 0.42+0.06 | 0.41+0.08 0.69+0.17 0.76+0.18 | 0.77+0.20 1.36+£0.35 | 1.04+0.20 | 1.1710.12 1.384£0.23 | 1.51+0.21 | 1.54+0.10 1.73+0.25 1.62+0.08 | 1.78+0.15
estigma

Etapa 6 Etapa 7 Etapa 8 Etapa 9 Etapa 10

Pin Thrum homostilica | Pin Thrum homostilica | Pin Thrum homostilica | Pin Thrum homostilica | Pin Thrum homostilica
Longitud del 13.8540.73 8.42+1.55 | 11.10+£0.84 | 16.16+1.54 | 9.75+0.87 | 13.48+1.34 | 18.49+1.88 | 11.04+1.23 | 14.524+0.78 | 20.13+1.21 | 12.72+1.56 | 16.96+1.26 | 23.02+1.48 | 14.37+1.37 | 17.75+0.97
pistilo
Longitud del 1.51+0.31 1.72+0.21 | 1.79+0.14 | 2.04+0.29 | 1.96+0.51 | 1.61+0.16 | 1.91+0.32 | 1.59+0.71 | 1.95+0.19 |2.06+0.61 | 1.83+0.30 | 1.84+0.28 | 2.08+0.45 |2.23+0.87 | 1.98+0.14
ovario
Longitud del 10.56+1.11 4.67+1.00 | 7.33+£0.89 12.69+1.72 | 5.82+0.54 | 9.67+1.17 | 14.67+1.51 | 7.11£1.52 | 10.39£1.01 | 15.89+1.39 | 9.05+1.55 | 13.05+0.98 | 18.51+1.60 | 10.30+1.02 | 13.83+0.80
estilo
Longitud del 1.74+0.31 2.02+0.53 | 1.9440.20 1.94+0.26 | 2.03+0.44 | 2.00+0.29 |2.26+0.36 | 2.08+0.41 |2.17+0.17 |2.08£0.25 |2.10+0.31 |2.18+0.48 |2.41+0.37 |2.15+0.33 | 2.10+0.26
estigma

N=450 Flores, cada etapa tiene una muestra de 10 flores. En conjunto para Pin son 150 flores, Thrum 150 y homostilica 150. El primer valor corresponde al

promedio para ese caracter, * una desviacion estandar
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Continuaciéon Tabla 1.

Etapa 11 Etapa 12 Etapa 13 Etapa 14 Etapa 15

Pin Thrum homostilica | Pin Thrum homostilica | Pin Thrum homostilica | Pin Thrum homostilica | Pin Thrum homostilica

Longitud 25.03+1.65 | 16.25+0.81 | 20.12+1.27 | 25.95+1.68 | 17.16+0.81 | 22.25+1.11 | 28.04+1.35 | 17.37+£1.33 | 22.70+0.59 | 30.22+0.68 | 18.50+1.40 | 23.37+0.55 | 30.27+1.27 | 19.30+1.47 | 26.59+3.51
del pistilo

Longitud 1.86+0.42 2.02+0.19 |1.96x0.12 |1.70£0.27 | 1.96+0.18 | 1.98+0.19 |2.41+0.33 | 1.73+0.32 | 2.10£0.13 |2.41+0.69 |2.00+0.64 |2.10£0.23 |2.00+0.31 | 1.92+0.23 | 2.24+0.20

del ovario

Longitud 21.03+x1.46 | 11.7620.72 | 16.24+1.15 | 22.10+1.16 | 12.86+£1.03 | 17.78+0.59 | 23.80£1.36 | 13.13+1.12 | 17.89%1.47 | 24.1342.21 | 14.09+1.58 | 19.22+0.76 | 25.79+0.94 | 14.92+1.23 | 20.37%1.13

del estilo

Longitud 2.18+0.37 242+0.26 |2.24+0.34 |2.32+0.24 |2.3340.34 |2.30£0.34 |2.58+0.41 |[2.54+0.27 |2.22+0.33 |2.61+0.46 |2.69+0.40 |2.70+0.27 |2.64+0.26 |2.70+0.58 | 2.57+0.18

del estigma

N= 450 flores, para Pin 150 flores, para Thrum 150 flores y 150 para homostilica. El primer valor corresponde al promedio del caracter floral medido, y el

segundo valor corresponde a + una desviacidn estandar.
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Tabla 2. Caracteres florales masculinos.

Etapa 1 Etapa 2 Etapa 3 Etapa 4 Etapa 5
Pin Thrum homostilica | Pin Thrum homostilica | Pin Thrum homostilica | Pin Thrum homostilica | Pin Thrum homostilica
Longitud del | 1.34+0.31 | 1.34+0.35 | 1.12+0.17 2.19+0.53 | 2.57+0.41 | 2.25+0.45 3.4910.62 | 3.65+0.52 | 3.47+0.56 4.66+0.73 | 5.66+0.70 | 5.57+0.59 8.01£1.15 | 8.10+0.66 | 8.16+1.05
estambre
Longitud del | 0.80+0.20 | 0.81+0.23 | 0.61+0.10 1.30+£0.34 | 1.55+0.36 | 1.28+0.29 2.13+0.59 |2.37+0.47 |2.17+0.48 3.3910.67 | 4.1610.67 | 4.06+0.55 6.48+1.12 | 6.57+0.66 | 6.58+1.01
filamento
Longitud de | 1.08+0.25 | 1.06+0.24 | 1.02+0.16 1.76+£0.40 | 2.03+0.25 | 1.94+0.33 2.70+0.43 | 2.57+0.16 | 2.59+0.21 2.54+0.25 |2.98+0.14 | 3.03+0.15 3.06+0.31 | 3.06+0.10 | 3.16+0.16
la antera
Etapa 6 Etapa 7 Etapa 8 Etapa 9 Etapa 10
Pin Thrum homostilica | Pin Thrum homostilica | Pin Thrum homostilica | Pin Thrum homostilica | Pin Thrum homostilica
Longitud del | 9.75+0.65 | 11.83+0.87 | 11.16+£0.41 | 11.24+0.76 | 14.22+1.16 | 13.8941.30 | 11.84+0.81 | 16.22+0.77 | 14.57+0.53 | 14.02+1.24 | 17.82+0.95 | 16.42+0.98 | 16.22+0.92 | 19.50+0.78 | 17.17+1.05
estambre
Longitud del | 8.41+0.57 | 10.16+0.84 | 9.34+0.39 9.77+0.74 | 12.57+1.21 | 9.52+1.33 10.44+0.78 | 14.58+0.94 | 12.95+0.57 | 12.69+1.34 | 16.21+0.97 | 14.82+0.96 | 14.74+0.89 | 18.15+0.78 | 15.68+1.00
filamento
Longitud de | 2.67+0.25 | 3.33+0.54 | 3.2840.18 2.94+0.22 | 3.2840.43 | 3.25+0.13 2.81+0.22 | 2.74+0.28 | 3.241+0.18 2.65+0.41 |3.22+0.46 | 3.18+0.14 2.96+0.25 |2.70+0.12 | 2.97+0.22
la antera

N=450 Flores, cada etapa tiene una muestra de 10 flores. En conjunto para Pin son 150 flores, Thrum 150 y homostilica 150. El primer valor corresponde

al promedio para ese cardcter, * una desviacién estandar.
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Continuaciéon Tabla 2.

Etapa 11 Etapa 12 Etapa 13 Etapa 14 Etapa 15

Pin Thrum homostilica | Pin Thrum homostilica | Pin Thrum homostilica | Pin Thrum homostilica | Pin Thrum homostilica

Longitud del | 17.64+0. | 21.53+0.89 | 20.17+1.04 | 19.18+0.68 | 23.29+1.29 | 21.50+1.15 | 19.77+1.14 | 24.33+1.94 | 22.30+0.91 | 21.64+0.82 | 26.86+1.19 | 23.25+1.17 | 23.96+£1.32 | 30.34+1.81 | 25.57+1.08

estambre 98

Longitud del | 16.24x1. | 20.16+0.90 | 18.74£1.02 | 17.74+0.66 | 21.86+1.18 | 20.08+1.07 | 18.34+1.09 | 22.64+1.14 | 20.89+0.94 | 20.11£0.76 | 25.21£1.14 | 21.72+1.22 | 22.35+1.36 | 28.60+1.74 | 24.08+1.11

filamento 03

Longitud de | 2.81+0.2 | 2.74+0.28 | 2.85+0.11 |2.87+0.27 |2.86+0.58 |2.82+0.25 |2.85%0.27 |3.37+0.57 |2.81+0.29 |3.05+0.31 |3.30+0.56 |3.06£0.24 |3.21+0.25 |3.47+0.43 |2.97+0.28

la antera 2

N=450 Flores, cada etapa tiene una muestra de 10 flores. En conjunto para Pin son 150 flores, Thrum 150 y Homostilica 150. El primer valor corresponde

al promedio para ese cardcter, * una desviacién estandar.
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Tabla 3. Caracteres florales asociados al perianto.

Etapa 1 Etapa 2 Etapa 3 Etapa 4 Etapa 5
Pin Thrum homostilica | Pin Thrum homostilica | Pin Thrum homostilica | Pin Thrum homostilica | Pin Thrum homostilica
Longitud de | 1.59+0.29 1.46+£0.20 | 1.3940.27 |2.70+0.60 |2.92+0.45 |2.56+0.47 |4.66+0.80 |4.28+0.48 | 3.99+0.68 |6.25+0.60 |6.36+0.54 | 6.45+0.65 9.41+1.24 |8.82+0.64 |8.91+0.96
la corola
Ancho de la | 1.09+0.30 1.01+£0.15 | 0.9310.14 1.43+0.20 | 1.67+0.28 | 1.3710.18 1.82+0.33 | 1.78+0.35 | 1.73+0.30 1.91+£0.38 | 1.95+0.21 | 2.02+0.29 1.96+£0.24 | 2.00+0.24 | 2.41+0.18
corola
Parte baja 0.75+0.14 0.69+0.20 | 0.49+0.10 1.27+0.36 | 1.55+0.47 | 1.031£0.29 1.98+0.48 | 2.14+0.41 | 3.68+0.55 3.0910.50 | 3.53+0.53 | 6.29+1.01 5.73t1.13 | 6.16+£0.80 | 8.83+0.39
Parte alta 0.7310.15 0.65+0.10 | 0.42+0.08 1.39+0.34 | 1.37+0.32 | 0.98+0.35 | 2.32+0.35 | 1.9910.33 | 1.5410.36 2.7410.34 |2.03%0.19 | 2.23+0.10 3.35+£0.38 | 2.22+0.28 | 2.35+0.20
Etapa 6 Etapa 7 Etapa 8 Etapa 9 Etapa 10
Pin Thrum homostilica | Pin Thrum homostilica | Pin Thrum homostilica | Pin Thrum homostilica | Pin Thrum homostilica
Longitud 12.87+0.86 | 12.20+1.00 | 12.53+0.63 | 15.40+0.73 | 14.73+1.08 | 15.24+0.69 | 17.57+0.91 | 16.97+0.71 | 16.46+0.80 | 18.89+1.04 | 18.92+1.20 | 18.80+1.47 | 20.78+1.17 | 21.00+0.58 | 21.04+0.80
dela
corola
Ancho de | 1.87+0.14 2.02+0.32 | 2.36+0.28 1.8940.36 | 2.03+0.25 |2.28+0.25 | 2.16+0.39 2.15+0.13 2.51+0.18 | 1.88+0.42 2.23+0.36 2.49+0.27 | 2.16+0.36 |2.31+£0.35 |2.61+0.33
la corola
Parte baja | 8.17+0.65 9.08+0.88 | 8.83+0.39 | 8.99+0.68 | 11.86+1.03 | 8.95+1.33 | 9.86+0.34 15.57+0.96 | 12.61+0.57 | 12.05+1.50 | 15.57+0.96 | 14.48+0.96 | 14.04+0.89 | 17.41+0.62 | 15.45+1.00
Parte alta | 4.02+0.69 2.42+0.65 |2.78+0.29 |5.22+1.19 |2.50+0.28 | 3.34+0.42 |6.10+£0.49 2.65+0.21 3.41+0.30 | 6.16+1.01 2.69+0.37 4.22+0.57 | 6.46+0.51 |2.88+0.53 | 4.87+0.39

N=450 Flores, cada etapa tiene una muestra de 10 flores. En conjunto para Pin son 150 flores, Thrum 150 y Homostilica 150. El primer valor corresponde al

promedio para ese caracter, * una desviacién estandar.
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Continuacién Tabla 3.

Etapa 11 Etapa 12 Etapa 13 Etapa 14 Etapa 15

Pin Thrum homostilica | Pin Thrum homostilica | Pin Thrum homostilica | Pin Thrum homostilica | Pin Thrum homostilica
Longitud | 22.88+0.90 | 24.56+1.17 | 23.78+0.97 | 25.22+1.00 | 25.42+1.12 | 24.70+1.93 | 26.59+1.35 | 27.14+0.83 | 26.57+1.93 | 28.91+0.74 | 29.07+0.84 | 27.57+0.74 | 30.62+1.13 | 32.75+.1.05 | 31.47+1.29
dela
corola
Ancho 2.24+0.32 | 2.55+0.40 |2.58+0.29 |2.34+0.33 | 2.35+0.32 2.47+0.29 | 2.40+0.39 2.79+0.52 2.3610.36 | 2.47+0.49 |2.77+0.42 |2.44%0.31 2.67+0.30 | 2.68+0.25 2.60+0.30
dela
corola
Parte 15.64+0.89 | 19.43+0.75 | 18.41+1.02 | 17.04£0.59 | 21.14+1.08 | 19.82+1.07 | 17.56+£1.19 | 22.04+1.164 | 20.61+0.94 | 19.44+0.73 | 24.27+1.16 | 21.36+1.22 | 21.66+1.35 | 27.96+1.81 | 23.73+1.11
baja
Parte 6.66+0.37 | 4.17+0.70 |5.11+0.47 | 7.4320.56 |4.26+0.54 5.2940.511 | 8.18+0.80 4.36+0.83 5.76+0.41 8.22+1.12 | 4.45+0.65 | 5.70+0.61 8.29+0.74 | 4.92+1.00 7.00+0.61
alta

N= 450 flores, para Pin 150 flores, para Thrum 150 flores y 150 para Homostilica. El primer valor corresponde al promedio del caracter floral medido, y el

segundo valor corresponde a + una desviacidn estandar.
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Pruebas post-hoc de Bonferroni para los caracteres florales femeninos

Tabla al. Piny Thrum

Tablas de la longitud del pistilo

Tabla bl. Pin y homostilica

Tabla c1. Thrum y homostilica

Etapas Diferencia t Valor de P Sumario Etapas Diferencia t Valor de P Sumario Etapas Diferencia t Valor de P Sumario
1 -0.099 0.18 P >0.05 ns 1 0.034 0.061 P> 0.05 ns 1 0.13 0.24 P >0.05 ns
2 -0.17 0.30 P >0.05 ns 2 -0.011 0.020 P> 0.05 ns 2 0.16 0.28 P >0.05 ns
3 -1.1 2.1 P > 0.05 ns 3 -0.80 1.4 P> 0.05 ns 3 0.35 0.64 P >0.05 ns
4 -1.7 3.0 P <0.05 * 4 -0.71 1.3 P> 0.05 ns 4 0.97 1.8 P >0.05 ns
5 -3.8 6.8 P<0.001 kel 5 -1.8 3.3 P <0.05 * 5 1.9 3.5 P<0.01 *x
6 -5.4 9.8 P<0.001 el 6 -2.8 5.0 P<0.001 el 6 2.7 4.8 P<0.001 il
7 -6.4 12 P<0.001 ok 7 -2.7 4.8 P<0.001 el 7 3.7 6.7 P<0.001 il
8 -7.5 13 P<0.001 el 8 -4.0 7.2 P<0.001 el 8 3.5 6.3 P<0.001 il
9 -7.4 13 P<0.001 kel 9 -3.2 5.7 P<0.001 el 9 4.2 7.7 P<0.001 il
10 -8.6 16 P<0.001 el 10 -5.3 9.5 P<0.001 el 10 34 6.1 P<0.001 il
11 -8.8 16 P<0.001 Fokk 11 -4.9 8.8 P<0.001 el 11 3.9 7.0 P<0.001 il
12 -8.8 16 P<0.001 Fokk 12 -3.7 6.7 P<0.001 kel 12 51 9.2 P<0.001 il
13 -11 19 P<0.001 rrk 13 -5.3 9.6 P<0.001 rrk 13 5.3 9.6 P<0.001 *rx
14 -12 21 P<0.001 il 14 -6.8 12 P<0.001 ok 14 4.9 8.8 P<0.001 il
15 -11 20 P<0.001 ol 15 -3.7 6.6 P<0.001 el 15 7.3 13 P<0.001 il

N= 450 flores, para Pin 150 flores, para Thrum 150 flores y 150 para homostilica. ns (diferencia no significativa), * (P<0.05), **(P<0.01) y *** (P<0.001).
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Tabla a2. Piny Thrum

Tablas de la longitud del ovario

Tabla b2. Pin y homostilica

Tabla c2. Thrum y homostilica

Etapas Diferencia t Valor de P Sumario
1 -0.013 0.082 P >0.05 ns
2 0.048 0.30 P >0.05 ns
3 0.0080 0.050 P >0.05 ns
4 0.22 1.3 P >0.05 ns
5 0.14 0.90 P >0.05 ns
6 0.22 1.4 P >0.05 ns
7 -0.11 0.68 P >0.05 ns
8 -0.32 2.0 P >0.05 ns
9 -0.23 1.4 P >0.05 ns
10 0.12 0.75 P >0.05 ns
11 0.18 1.1 P >0.05 ns
12 0.26 1.7 P >0.05 ns
13 -0.68 4.3 P<0.001 ok
14 -0.42 2.6 P >0.05 ns
15 -0.079 0.50 P >0.05 ns

N= 450 flores, para Pin 150 flores, para Thrum 150 flores y 150 para homostilica. ns (diferencia no significativa) y *** (P<0.001).

Etapas Diferencia t Valor de P Sumario Etapas Diferencia t Valor de P Sumario
1 -0.010 0.063 P > 0.05 ns 1 0.0030 0.019 P > 0.05 ns
2 0.15 0.97 P > 0.05 ns 2 0.11 0.66 P > 0.05 ns
3 -0.050 0.31 P >0.05 ns