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RESUMEN

Las caracteristicas florales y la estrategia reproductiva de Solanum
gardneri Sendth., un arbusto ampliamente distribuido en Venezuela, fueron
analizadas considerando el dimorfismo floral asociado a la longitud del estilo con el
objeto de establecer si esta condiciéon floral determina un sistema sexual
andromonoico. Las flores ofrecen polen como Unica recompensa, presentan una
antesis diurna y los polinizadores fueron abejas pertenecientes a los
géneros Augochloropsis, Centris, Exomalopsisy Xylocopa. El sistema de
apareamiento es la xenogamia, caracteristico de especies autoincompatibles,
asociado con una alta relacion Polen/Ovulo y una alta asignacion de biomasa
masculina y de atraccién. La esterilidad femenina del morfo floral con estilo corto,
unida a diferencias significativas entre los morfos florales en cuanto al niumero vy
tamafio de los dvulos, asi como en el tamano de los granos de polen, indica la
condicion funcionalmente andromonoica de S. gardneri. La hipotesis de la funcion
masculina parece explicar la produccidn relativamente alta de frutos. El alto nivel
de aborto de dévulos encontrado se ha asociado con una mejor utilizacién de los
recursos a nivel postcigético y al elevado nimero de semillas por fruto, lo que
probablemente esté relacionado con la estrategia de diseminacién, siendo la
ornitocoria el mecanismo de dispersiéon encontrado.

Palabras clave: Andromonoecia, Asignacion de biomasa floral,
Autoincompatibilidad, Biologia reproductiva,Dimorfismo floral,
Polinizacidon,Solanum, Venezuela

ABSTRACT

The breeding system and floral characteristics of Solanum gardneri Sendth., a
woody shrub widely distributed in Venezuela, were investigated considering the
floral dimorphism associated with the pistil length in order to know if this floral
condition determines an andromonoic sexual system. Anthesis is diurnal; flowers
offering only pollen as reward, and the pollinators are bees, belonging to the
genera Augochloropsis, Centris, Exomalopsis and Xylocopa. S. gardneri has a



xenogamous mating system, of a self-incompatible species, related to a high P/O
ratio, associated with a high biomass allocation to male and attraction functions.
Female sterility in short-style flower and significant differences between floral
morphs in number and ovule size, and pollen size indicate the andromonocious
condition of S. gardneri. The allocation invested in the male function and in the
attraction structures promote outcrossing. The male function explains the relatively
high fruit-set. The high ovule abortion level found has been associated to a better
postcigotic resource allocation level and the higher seed number per fruit is
probably related to the fruit dispersal strategy,which is ornitochory.

Key words: Andromonoecy, Floral biomass allocation, Floral dimorphism,
Pollination, Reproductive biology, Self-incompatibility,Solanum, Venezuela

INTRODUCCION

La andromonoecia, presencia de flores masculinas (estaminadas) y bisexuales
(hermafroditas) en un mismo individuo, es un sistema sexual poco comun, presente
en aproximadamente 2% de las angiospermas (Yamplosky & Yamplosky 1922) y
comun en especies polinizadas por animales y por el viento (Bawa & Beach 1981;
Bertin 1982; Primack & Lloyd 1980). Una de las hipdtesis mas aceptadas para
explicar la evolucion de la andromonoecia es aquella que sefiala que se trata de un
mecanismo para maximizar los recursos asignados a las funciones reproductivas
(Diggle 1993). De aqui, se ha reportado que las flores estaminadas requieren
menor asignacion de recursos que las flores perfectas (Schlessman et al. 2004) vy
se ha postulado que las plantas hermafroditas, que frecuentemente se
autofertilizan, invierten menos en estructuras florales para atraer polinizadores que
las especies que regularmente se entrecruzan (Charlesworth & Charlesworth 1987;
Lloyd 1987). De acuerdo a los modelos de asignacion de recursos, la
andromonoecia se presenta en plantas donde el nimero O6ptimo de flores
funcionalmente estaminadas es mayor que el nimero de flores que puede producir
frutos y el costo de madurar un fruto es alto.

Varias hipotesis se han formulado para explicar el exceso de flores en plantas
hermafroditas: limitacion de polen, atraccion de polinizadores, predictibilidad del
ambiente, funcién masculina de las flores, entre otras (Sutherland 1986a, b, 1987;
Sutherland & Delph 1984). En el contexto de la andromonoecia parece imperar la
hipotesis de la funcidon masculina, la cual sostiene que el exceso de produccion de
flores contribuird incrementando la aptitud masculina por medio de la donacién de
polen, por lo tanto la asignacién de recursos para la produccién de flores
masculinas y femeninas no seria equivalente (Charlesworth & Morgan 1991).

La mayoria de las especies del género Solanum tienen flores hermafroditas; no
obstante, se puede encontrar gran diversidad de formas sexuales que incluyen
especies andromonoicas, androdioicas y dioicas (Symon 1970, 1979; Anderson
1979; Coleman & Coleman 1982; Anderson & Symon 1989; Forni-Martins et
al. 1998), las cuales pueden ser polinizadas por abejas vibradoras (Buchmann
1983; Bezerra & Machado 2003). Las plantas de Solanum gardneri Sendth.
Producen flores con diferentes longitudes de estilo, lo que permite distinguir entre
flores con estilo largo que sobrepasa las anteras y flores con estilo corto nunca mas
alld de las mismas. La presencia de diferentes tipos florales es comun en otras
especies del género (Coleman & Coleman 1982; Forni-Martins et al. 1998; Bezerra
& Machado 2003) y podria ser considerada dentro del contexto de la
andromonoecia, si las flores con estilo corto se comportaran como flores
funcionalmente masculinas.



Debido a la incidencia de andromonoecia en el género Solanum y a la presencia
de dimorfismo floral en Solanum gardneri, se planteé estudiar la biologia
reproductiva considerando la capacidad de produccién de frutos en cruces inter e
intra-morfos, asi como la asignacion de biomasa a las estructuras reproductivas,
mecanismos de polinizacién y las diferencias morfoldgicas asociadas a las flores.

MATERIALES Y METODOS

Solanum gardneri es un arbusto pequefio, espinoso, de 0,5 a 1,5 m de alto,
presente desde México hasta Brasil, incluyendo las Antillas, y esta ampliamente
distribuido en Venezuela, donde crece en bosques secundarios, en formaciones
xerofiticas o habitat perturbado (Benitez 1981).

Area de estudio

Se muestrearon mas de 15 individuos de Solanum gardneri distribuidos a lo
largo de un sendero en el Arboretum de la Escuela de Biologia, Universidad Central
de Venezuela, ubicado en Colinas de Bello Monte, al SO del valle de Caracas,
estado Miranda,Venezuela (10°30’ Lat. N, 66°53’ Long. O), a una altitud de 1.050-
1.100 m snm. Esta reserva corresponde a un Bosque Seco Premontano (Ewel et
al. 1976), con precipitacion media anual que varia entre 550 y 1.100 mm, y
temperatura promedio entre 18° y 24°C. La vegetacidon es alterada, secundaria,
compuesta por dos estratos: uno superior dominado por arboles entre 8 y 18 m de
altura, y uno inferior compuesto por hierbas y arbustos, mezclados con una
regeneracion abundante de los arboles del estrato superior.

Morfologia floral

El color de las diferentes partes florales se estableci6 con material fresco
utilizando el atlas de colores de Kiippers (1979). Se determind la orientacion de las
flores con relaciéon al sustrato. El proceso de antesis (apertura de la flor) se estimd
en 20 flores de diferentes individuos, cuantificando el nimero de flores marcadas
que abre cada media hora. La longevidad floral se estimé por observaciones
periddicas en 20 flores desde la antesis hasta el cierre de las flores.

Se establecié la presencia de dos tipos florales de acuerdo a la longitud del
estilo, y se evalud la morfologia separadamente para cada tipo floral (Leppik 1977).
Se cuantificaron las dimensiones florales (largo y didametro de la flor asi como de las
anteras y del estilo, y la distancia anteras-estigma) para un total de 20 flores
provenientes de un minimo de 10 individuos, utilizando material fresco o
preservado en alcohol al 70%. Se caracterizaron la forma y la ornamentacién del
grano de polen por observacion directa bajo el microscopio 6ptico en 25 flores en
antesis o yemas bien desarrolladas. De igual manera, el tamano de los granos de
polen y de los odvulos se evalué en 20 mediciones usando un micrometro.
Posteriormente, se estimd el area del grano de polen basado en el diametro del
mismo (considerando el drea de una esfera: A= §.R?, donde A = &rea, R = radio).

El area estigmatica se estimo indirectamente en cinco estigmas provenientes de
flores de diferentes individuos, haciendo esquemas en cadmara clara. Estos
esquemas se pesaron y se dividieron entre el aumento utilizado, el peso de cada
esquema se dividid entre el peso correspondiente a 1 cm? para obtener el area
estigmatica real (cm?). Esto se realizé para cada morfo floral. El nimero de granos
de polen que tedricamente puede depositarse sobre el estigma se calculo dividiendo
el drea estigmatica estimada indirectamente, entre el drea ocupada por el grano de
polen sobre la superficie del estigma.



La carga de polen sobre los estigmas se determind en 10 flores (de cada morfo
floral) bajo condiciones naturales, los estigmas fueron colectados seis horas
después de la antesis y teflidos con cotton blue en lactofenol. La capacidad de
germinacion del polen se estimé contando bajo el microscopio éptico los granos
provenientes de anteras de diferentes flores en una solucion de sacarosa al 20%
por una semana. El nimero de granos de polen germinado fue cuantificado en 3
réplicas.

Estrategia reproductiva

Para determinar el sistema reproductivo se realizaron cuatro pruebas diferentes
en cinco individuos, siguiendo el método descrito por Ruiz-Zapata & Arroyo (1978)
y Sobrevila & Arroyo (1982): 1. La autofertilizacion se detecté en flores recién
abiertas, aisladas previamente en estado de yemas, y luego polinizadas
manualmente. Estas flores fueron nuevamente aisladas para evitar el contacto con
polinizadores hasta la formacion de frutos. 2. La fertilizacion cruzada se realizd
colocando polen proveniente de diferentes individuos en estigmas receptivos de
flores previamente emasculadas y aisladas. 3. El nivel de autogamia se estimé en
yemas aisladas verificando posteriormente la formacion de frutos. 4. La
agamospermia se examind emasculando yemas florales y manteniéndolas aisladas
hasta la formacién de frutos. Para cada tipo de prueba aplicada se cuantificé el
numero de frutos y semillas producido, y se verifico la presencia del embridn en las
semillas. Ademas, para determinar la fertilidad femenina de cada morfo floral se
realizaron pruebas de entrecruzamiento entre los dos tipos florales.

Biologia de polinizacién

La actividad de los polinizadores se registré por observaciones directas en el
campo en el momento de la antesis, en horas del mediodia y a finales de la tarde,
en ocho individuos. Los agentes visitantes fueron capturados, identificados,
medidos y examinados con relaciéon a la presencia de polen durante tres dias de
observaciéon, 5 h por dia, para un total de 15. El nimero de granos de polen sobre
cada parte del cuerpo del visitante floral se cuantificé colocando cada porcion en
una solucion de glicerina (1-2 ml) al 50%. Después de agitar con un vortex, se
tomé una alicuota de la preparacion (0,2-1,8 ml dependiendo del tamafio de la
parte del visitante) y se conté el nimero de granos de polen utilizando un
hemacitometro. Este conteo se realizé en cinco réplicas para cada parte del cuerpo
del visitante floral. Para cada agente visitante se determind la longitud de la
proboscis utilizando una solucién de KOH al 10% en bano de calentamiento hasta
ebullicion, para lograr la extensién de la estructura.

Produccion de évulos, polen y relaciéon P/O

El nimero de 6vulos por flor se cuantificd en un microscopio estereoscépico. Se
disectaron 100 yemas de flores con estilo corto y 100 yemas de flores con estilo
largo provenientes de cinco individuos. El nimero de granos de polen por antera se
determind utilizando el método descrito por Lloyd (1965), que consiste en
suspender cinco anteras de diferentes yemas florales en 0,1 ml de una solucién de
anilina en lactofenol y glicerina 3:1. Posteriormente, en tres preparaciones, se
cuantificaron los granos de polen con un hemacitdmetro en un microscopio éptico.
El nimero de granos de polen por flor se estimé multiplicando el nimero de granos
de polen por antera por el niumero promedio de anteras por flor. La relaciéon
Polen/Ovulo (P/O) se establecié dividiendo el nimero promedio de granos de polen
por flor entre el nUmero promedio de 6vulos por flor.

Biomasa de flores, frutos y semillas



El peso seco de las flores y de las diferentes partes florales (caliz, verticilo
vegetativo de soporte de la flor; corola, verticilo vegetativo de atraccidon; androceo
y gineceo, 6érganos sexuales) se cuantific6 en flores en antesis, y en frutos y
semillas bien desarrolladas. El peso seco floral por morfo, asi como el de frutos y
semillas, se determinaron en 20 unidades, las cuales fueron secadas a 40°C
durante dos (en el caso de flores) y cuatro (en el caso de frutos y semillas)
semanas, y luego pesados utilizando una balanza analitica. Posteriormente, se
establecieron las siguientes relaciones: Biomasa Masculina (androceo)/Biomasa
Femenina (gineceo), Biomasa Reproductiva (androceo + gineceo)/Biomasa
Vegetativa (caliz + corola), y Biomasa de Atraccion (corola)/Biomasa de Soporte
(céliz), como parametros que reflejan la asignacién de recursos a las diferentes
funciones florales, de acuerdo al sistema de apareamiento de la especie.

Produccion de flores, frutos y semillas

El nimero de flores por inflorescencia y frutos por infrutescencia se determino
por conteos directos en 100 inflorescencias y 100 infrutescencias, respectivamente,
en cinco individuos. Se discrimind el niumero de flores con estilo largo y flores con
estilo corto por inflorescencia.

Se determind el nimero de semillas por fruto en 50-100 frutos maduros, y se
contd el nUmero de semillas abortadas por fruto discriminando, del total de semillas
por fruto, aquellas semillas mal formadas, de tamafio reducido, comprimidas o
carentes de embrion (Ramirez 1992).

Relacion de pesos y aborto de estructuras reproductivas

Para medir la eficiencia reproductiva en ambos tipos de flores se estimaron las
variables: Peso Total de ,Semillas/Fruto, Relacién Pericarpo/Semilla, Peso
Fruto/Peso Flor, Nimero de Ovulos/Inflorescencia, de $emi|las/1nfrutescencia, de
Semillas Viables/Inflorescencia, de Semillas Viables/Ovulos por Inflorescencia,
%Semillas Abortadas, %Ovulos Abortados, %Flores-Frutos Abortados, %Semillas
Producidas (Ramirez 1992; Ramirez & Berry 1993). Es importante sefalar que el
numero de flores con estilo corto no se consider6 para determinar el promedio de
flores/inflorescencia, para no sobreestimar los niveles de aborto.

Biologia de diseminacion

Se caracterizd morfolégicamente el fruto, considerando las dimensiones y el
color, y se estudid el sindrome de dispersion de acuerdo a las caracteristicas
generales del fruto, tomando en cuenta la clasificaciéon de van der Pijl (1972).

Depredacion predispersion de frutos

A fin de establecer la presencia de depredacién predispersién de frutos se
colectaron y se aislaron 120 frutos maduros en bolsas de tela metdlica por un
periodo de dos meses. Posteriormente, se calculé el porcentaje de depredacion
discriminando entre el total de frutos, aquellos que presentaran dafio en las
semillas.

Analisis de los resultados

 La estrategia reproductiva de la especie se determind utilizando dos indices: 1)
Indice de Autoincompatibilidad, dividiendo el nUmero promedio de frutos y semillas
producido por flor autofertilizada manualmente entre el nUmero promedio de frutos



y semillas producido por flor por medio de fertilizacion cruzada manual,
respectivamente para frutos y semillas, y 2) Indice de Autogamia (o
Autopolinizacion Automatica), comparando el porcentaje de frutos y semillas
producido por autofertilizacion automatica y autofertilizacion controlada,
respectivamente para frutos y semillas (Ruiz-Zapata & Arroyo 1978). Se utilizd una
prueba de t de Student de contrastacién de medias (Sokal & Rohlf 1981) para
establecer diferencias en las caracteristicas florales en y entre morfos florales.

RESULTADOS
Biologia floral y relacién Polen/Ovulo

Solanum gardneri presenta inflorescencias axilares tipo corimbo con flores
axilares, pleomoérficas, con una orientacion de horizontal hacia abajo a vertical
hacia abajo respecto al sustrato. Las flores poseen pétalos blancos, anteras
amarillas con tecas paralelas y dehiscencia poricida. Las flores no producen néctar y
ofrecen polen como Unica recompensa para los polinizadores. El polen es solitario,
de forma esférica, con una superficie lisa. El gineceo es sincarpico, con estigma
difuso y estilo terete. La antesis es diurna y ocurre entre las 06:00 y 07:30 a.m.
Mas del 70% de las flores analizadas abrieron entre las 06:00 y 06:30 a.m. y
pueden permanecer abiertas de uno a dos dias.

El analisis morfométrico floral muestra que S. gardneri presenta dimorfismo
floral, encontrandose en una misma inflorescencia flores con estilo largo y flores
con estilo corto, de aspecto similar (Fig. 1). Las dimensiones de los dos morfos
florales se muestran en la Tabla 1. Ambos morfos difirieron significativamente en
cuanto a la longitud de las flores, del estilo, de las anteras y a la distancia anteras -
estigma (medida ésta por la diferencia en longitud entre ambos o6rganos, por
tratarse de anteras con dehiscencia poricida) (Tabla 2, Anexo 1). También se
encontraron diferencias significativas tanto en el nUmero como en el tamafio de los
ovulos producidos y en el tamafio de los granos de polen entre los morfos florales
(Tabla 2, Anexo 1). El nimero de granos de polen producido por flor con estilo
largo fue mayor que el producido por flor con estilo corto; sin embargo, esta
diferencia no fue significativa (Tabla 2, Anexo 1). Las flores con estilo largo
presentaron un area estigmatica significativamente mayor que las flores con estilo
corto (Tabla 2, Anexo 1). La relacién P/O fue mayor en las flores con estilo corto
asociada con un menor numero de 6vulos por flor (Tabla 2).
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Fig. 1. Solanum gardneri Sendth. a. Flor con estilo largo (hermafrodita). Notese la presen-
cia del pistilo que se extiende mds alld de las anteras. b, Detalle de la longitud del
pistilo. e, Flor con estilo corto {masculina). d. Detalle de la longitud del pistilo.



Tabla 1. Dimensiones icm) de las diferentes partes florales de Sodanum gardneri,

Flor Estilo Anteras
Flores Larzo Didmetro Largo Diimetro Laroo Indametro Dhstancia
Eshilo Noobsy N D8 X (DS N DSy N DS X (DS} Anteras-bstigma

Largo 00527 (D04} 165 (0115 O80F (00G) 005 (0,006

Corte 086° (004} 155 (0147 0307 (0 151 00410005

A2 (0013 015 (0009 01627 0057

Q0% (0023 015 (0008) 03667 (0. 114)

X: promedio. DE: desviacion estindar, * p<0.05

Tabla 2. Dimensiones (cm) vy numero de ovulos v

(em?), v relacion PAO de Solamen gardneri.

granos de polen. drea estigmitica

Flores  Mimetro Ovalos 5% Cvulos Flor Didmetro Pelen %° Granos Polen Flor - Area Estiematica Belacion

Bstilo M D3 N (Ds) M 25)

A 15

(D& PO

Largo DO02Z31F 000047, HT3 (13650 0008 (D00036) 26ZR0000 (IRIT379) 01327 (00037) 387163

Corte  00163% (0.0013) 3005% (12,54 0007 (00004) 236935 33 (23049, 18) 000H6* (00019 789009

X: premedio, DS: desvizcion estindar, * pe0.03

Estrategia reproductiva

Como resultado de las pruebas reproductivas se encontré que S
especie xendégama obligada, que sdélo produjo frutos y semillas
cruzada (Tabla 3). El indice de autoincompatibilidad genética (IAI = 0) muestra que
se trata de una especie autoincompatible, de acuerdo al criterio de Ruiz-Zapata &
Arroyo (1978) y Sobrevila & Arroyo (1982). En flores con estilo corto no hubo
formacion de frutos, lo cual muestra que estas flores son funcionalmente
masculinas, y las flores con estilo largo son hermafroditas, de aqui que se pueda

considerar a S. gardneri como una especie andromonoica.

Tabla 3. Produccion de frutos v semillas obtenida como resultado de los cruces contro-

lados realizados en Solanum gardnerd,

Tipo de prueba aplicada N Flores N* Frutos % Frutos N®
producidos Semillas
Polinizacidn Automdtica 99 0 (0,00 0
Acamospermia 100 0 (0,00 0
Autofertilizacion 25 0 (0,00 0
Fertilizacion Cruzada
Lx* 26 12 46,00 21.62
CxL* 22 4] (1.0 W
LxL* 20 12 46,0 15354
Cx O 30 { (1.0 )]

L flores con estilo largo (hermafroditas), O flores con estilo corto (masculinas), * flores donantes

de polen.

Carga de polen

. Gardneri es una
por fertilizacion
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El nimero de granos de polen estimado teéricamente que puede cubrir el area
estigmatica fue 1.314,42 para flores hermafroditas, y 1.017,34 para flores
masculinas. Para flores hermafroditas, el nimero de granos de polen obtenido
experimentalmente sobre el estigma (X = 1.328,44, DS = 496,52) se correspondid
con el nimero de granos de polen estimado tedricamente; esta variable no fue
determinada para flores masculinas. El nimero promedio de granos de polen
germinados fue de 152,33, lo que representa un porcentaje de germinacién bajo (X
= 19,33%, DS = 2,75, N = 457) comparado con el nimero promedio de granos de
polen no germinados (X = 80,67%, DS = 2,75, N = 1.944). El nUmero de granos
de polen germinados relativo al nUmero promedio de granos de polen depositados
sobre el estigma (152,33 x 1.328,44/100 = 2.023,61) es considerablemente mayor
gue el numero promedio de 6vulos por flor (Tabla 2).

Biologia de polinizacion

Las flores de S. gardneri fueron visitadas por abejas de las familias
Anthophoridae, Apidae y Halictidae. Los polinizadores fueron discriminados de los
visitantes florales de acuerdo al comportamiento y posicién de las cargas de polen
sobre el cuerpo. La maxima actividad de los polinizadores correspondié con las
primeras horas después de la antesis, destacandose Exomalopsis sp., Xylocopa
frontalis (Anthophoridae), Centris (Hemisiella) trigonoides, Centris
inermis y Augochloropsis callichroa (Halictidae), principalmente aquellos con
grandes cargas de polen sobre su cuerpo, especificamente en el tercer par de
patas, parte ventral del térax y abdomen (Tabla 4). Las abejas grandes
(Xylocopa sp.) se posan sobre los poros de las anteras y la vibracion de sus cuerpos
ocasiona que el polen se deposite sobre las patas traseras y parte ventral
principalmente, garantizando el contacto posterior del polen con el
estigma. Dialictus sp. (Halictidae) vy Trigona testaceicornis (Apidae) mostraron
menor numero de granos de polen sobre su cuerpo (Tabla 4). Cabe destacar que
las abejas pequefias remueven mas facilmente el polen de las flores hermafroditas
y permanecen comparativamente mayor tiempo sobre la flor (observacion no
cuantificada). Centris (Hemisiella) trigonoides y C. inermis tuvieron un
comportamiento similar a Xylocopa frontalis al visitar la flor, por lo que pueden ser
considerados polinizadores efectivos aln cuando no se pudo cuantificar la carga de
polen sobre su cuerpo. Dos especies de coledpteros se capturaron alimentandose
de las partes florales y portando polen muy escaso y disperso en todo el cuerpo,
por lo que fueron catalogados como visitantes florales.
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Tabla 4. Agentes polinizadores, dimensiones del cuerpo, sitios y cargas de polen trans-
portadas de Solanum gardneri.

Agente visitante Carza de pelen

Familea Larsocugrps Larzo Ubicacidn polen Patas Abdomen  Torax 5" total
Especie jcmy  proboscis (cm) sobre el cuerpo aranos polen
ANTHOPHORIDAE

Xvlocopa fromalis 288 .35 patas, parte ventral, 33500 7230 BI0D 48H30
(livier cuerpo v cabeza

Cenris (Hemisiella) 1 062 patas, parte ventral,

irigonoides Lepeletier CUErpo

=y
e
=%}

Centris (Centris) inermis patas, parte ventral

Fromalopsis sp. (,32-065 015 patas, parte ventral, 79830 100D 0 #1330
abdomen

APIDAE

Melipana favosa b 0,76-0,90 0,40 patas, parte ventral

Trigoma testaceicornis 037 017 patas, abdomen [ 300 [ 04 250

Michener

HALICTIDAE

Augochlgropsis callichron 1,00 040 patas, parte ventral - 33950 3100 3400 66430

Cockerell

Dialicius sp. {0 021 patas, abdomen oAl 7950 |30 5430

* Mo cuanbificado
Asignacion de biomasa floral

Los promedios del peso seco de las flores y de las partes florales se sefialan en
la Tabla 5. El peso seco de las flores hermafroditas fue significativativamente mayor
comparado con el de las flores masculinas (Anexo 1). Para ambos tipos florales la
biomasa masculina (androceo) fue significativamente mayor que la biomasa
femenina (gineceo); este mismo patrén se encontr6 al comparar la biomasa de
atraccién (corola) con la de soporte (caliz), y la reproductiva (androceo + gineceo)
con la vegetativa (cédliz + corola). Aun cuando entre morfos los valores de biomasa
fueron significativamente mayores en las flores hermafroditas y la biomasa
masculina fue similar, las relaciones de biomasa reproductiva/biomasa vegetativa,
biomasa de atraccién/biomasa de soporte y biomasa masculina/biomasa femenina
fueron mayores en las flores masculinas (Tabla 5).

Tabla 5. Peso seco (g} de las estructuras reproductivas y relaciones de biomasa de Sexla-
R gardneri,

Biomasa seca ix 104

Flores  Vegetatva  Reproductve  Corola Caliz Gineces Androcen Flar Relaciongs de bomasa
Ealo X D& X (D& X D8 XN DR X DS X D& X D& RV A MF
Largo  026Fa (435 295 a 1 08) L63a (022) 0903 a(024) 049t (021 24684 (061) 600a (138) LI32 1813 5020
Corto 0 14F0 (3.35) 237w bl 04y 09880 (024) Odos 024 007 b (023} 230ea (0.38) 4990 (813 Loy 2130 3LEST

N promedio, DE: desviacadn estindar, Letras distintas entee morfos = diferencias signilicativas a p< 0,05, Simbolos distin-

tos entre par de variables = diferencias sigmficativas a p< 003, B'Y = reproductive vesetatva, A3 = airsceion soporle M F

= masculing femenin
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Eficiencia reproductiva

El ndmero promedio de frutos/infrutescencia fue significativamente menor
comparado con el nimero promedio de flores/inflorescencia, lo que indica que
algunas flores abortan antes de producir frutos (Tabla 6). Este mismo patrén se
encontré a nivel de semillas por fruto (incluidas las abortivas) comparado con el
numero de o6vulos por flor para ambos morfos florales, es decir, hay una gran
cantidad de évulos que no llega a formar semillas. Esta tendencia se mantiene al
comparar los altos valores de ovulos/inflorescencia con el bajo numero de
semillas/infrutescencia (Tabla 6). La proporcion de aborto a nivel de flores-frutos
inmaduros fue 34,5%, y 50,8% a nivel de évulos; la proporcién de semillas
abortadas fue baja (2,1%); todo esto se traduce en una baja eficiencia reproductiva
(31,6%).

Tabla 6. Valores promedio de variables directas v estimadas de Sofanum gardneri.,

Variables X D5
" Flores hermafroditas/ Inflorescencia 2.00F -
MY Flores masculinas/[Intflorescencia 2,19 -
N Frutos (en flores hermatroditas ) Infrutescencia [ 317 .93
N Ovulos (en flores hermafroditas)/ Inflorescencia =0 50% -
N Ovulas (en flores masculinas)/ Inflorescencia 00,06 --
N Semillas/Fruto (en flores hermatroditas) 2203 .00
N Semillas abortadas/Fruto (en flores hermalroditas) 0,446 .08
N Semillas (en flores hermafroditas )/ Infrutescencia 28807 --

XN: promedio, DS desviacion estdndar, * p<0,05

El peso seco del fruto fue 0,050 (DS = 0,026). Se encontrdé una relacién peso
fruto/peso flor de 8,32. El peso seco de la semilla fue 0,0014 g. La relacion peso
semillas/fruto fue 0,031 y la de pericarpo/semilla fue 0,61.

Diseminacion y depredacion

El fruto de S. gardneri es una baya globosa con caliz persistente y pubescente,
de 1,00 cm largo y 0,89 cm didmetro, de color rojo cuando maduro, con superficie
lisa y brillante. Estas caracteristicas del fruto sugieren que el sindrome de
dispersiéon es la ornitocoria. Asociados con las semillas de S. gardneri se
encontraron insectos de la familia Anobiidae (Coleoptera), que se consideraron
como depredadores predispersion produciendo dafio casi total de las semillas
afectadas y dejando sélo el borde intacto. El porcentaje de depredaciéon
predispersion encontrado fue 26,66%, observandose un sélo orificio de salida en las
paredes del fruto lo que indica la presencia de un insecto por fruto.

DISCUSION
Biologia floral y polinizacion

Aunque las solanaceas presentan diversos modos de polinizacion (Bowers 1975;
Voss et al. 1979; Coleman & Coleman 1982; Sullivan 1984; Fernandez 1988;
Cocucci 1991; Galetto 1991; Grases & Ramirez 1996; Vesprini & Galetto 2000;
Stehmann & Semir 2001), las caracteristicas florales de Solanum gardneri revelan
adaptaciones a la polinizacion entomodfila, especificamente la melitofilia: antesis
diurna, flores pleomodrficas, de color blanco y anteras amarillas, e inflorescencias
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mas o menos densas, atributos comunes en especies polinizadas por abejas (Faegri
& van der Pijl 1971; Proctor & Yeo 1973; Harborne 1977; Dafni & Neal 1997). Esto
concuerda con lo reportado por Symon (1979) y Smith & Knapp (2002), quienes
sostienen que las abejas son los principales agentes polinizadores en el
género Solanum.

La extraccion del polen de las anteras poricidas es realizada por la vibracion de
las abejas. Ademas, la orientacion de las flores facilita la llegada de los
polinizadores y la deposicion del polen sobre ellos. Es importante sefialar que las
abejas pequefias tienen mayor probabilidad de remover polen de las flores con
estilo largo sin tocar el estigma, por lo que no serian los polinizadores mas
efectivos, a diferencia de las abejas grandes que aun cuando portan menor
cantidad de polen, la probabilidad de contactar el estigma con la parte ventral del
abdomen es mayor como resultado de la forma de posarse sobre la flor. No
obstante, la carga de polen transportada ventralmente por los insectos grandes y
pequefios excede la capacidad maxima del area estigmatica de esta especie y
garantiza la deposicion de suficiente polen sobre el estigma. Sin embargo, las
abejas colectan grandes cantidades de polen en sus patas, el cual pocas veces
estara disponible para la polinizacion. Probablemente, la alta produccion de polen
en flores hermafroditas, ademas del polen producido en flores masculinas,
promuevan cantidades adecuadas de polen depositadas ventralmente sobre el
cuerpo del polinizador.

El incremento en la relacion P/O asociado con la andromonoecia se ha
interpretado como un sistema favorecido cuando los sistemas de polinizacién
requieren grandes cantidades de polen (Heithaus et al. 1974). La alta relaciéon P/O
que resulta de la condicién andromonoica puede ser una respuesta a un sistema de
polinizacion entomofilo en el que parte del polen puede perderse con el movimiento
de los polinizadores al visitar la flor, donde ademas, la planta ofrece polen como
Unica recompensa a los agentes visitantes. Tomando en consideracion el caracter
andromonoico de la especie, esta relacidon sera mucho mayor. Cabe destacar que
los bajos niveles de granos de polen germinados son suficientes para fertilizar los
ovulos. Ademas, el exceso de polen depositado sobre el estigma garantiza la
fertilizacion.

El presente estudio revelé que Solanum gardneri posee un sistema de
autoincompatibilidad. La dehiscencia poricida de las anteras, la ubicacién de anteras
y estigmas a diferentes niveles, y una alta relacion P/O son caracteristicas que
promueven el entrecruzamiento. Esta especie es catalogada, de acuerdo con la
clasificacion de Cruden (1977), como xendgama obligada y concuerda con el hecho
gue las abejas son indispensables para la polinizacion.

La ausencia de produccion de frutos en cruces intra- e inter-morfos florales en
flores con estilo corto demuestra la condicion masculina de este tipo de flores y, por
lo tanto, S. gardneri puede ser considerada como una especie andromonoica en la
cual la produccidon de flores masculinas es aproximadamente 50%. La condicién
masculina de las flores con estilo corto es reforzada por la presencia de estilos y
estigmas reducidos, menor numero y tamafio de 6vulos, gineceo de menor tamafio
y biomasa con relacion a las flores con estilo largo. Una situacién similar se reporta
para varias especies de Solanum (Anderson & Symon 1989; Forni-Martins et
al. 1998) y para Bauhinia ungulata(Caesalpiniaceae) (Ramirez et al. 1984), donde
las flores con estilo corto tienen Ovulos abortivos. Aparentemente, los cambios
morfolégicos observados en el gineceo de las flores con estilo corto
en Solanum parecen representar algunas de las alteraciones que acompafian la
evolucién de la andromonoecia.



La evolucion de la andromonoecia ha sido muy discutida (Heithaus et al. 1974;
Ruiz-Zapata & Arroyo 1978; Bawa & Beach 1981; Bertin 1982; Coleman & Coleman
1982; Willson 1983; Solomon 1987) y, en general, se ha atribuido a presiones
selectivas que promueven el entrecruzamiento e incrementan el despliegue floral
(Lloyd 1979; Primack & Lloyd 1980). En S. gardneri las caracteristicas florales
podrian representar no soélo una especializacién del papel sexual sino también una
adaptacién para promover el entrecruzamiento. Asi, el papel reproductivo de las
flores estaminadas en esta especie involucra mayor donacion de polen y/o atraccion
de polinizadores. Schlessman et al. (2004) sefialan que la funcién principal de las
flores estaminadas de Pseudocymopterus montanus (Apiaceae) es la de donantes
de polen.

Asignacion de biomasa floral

La teoria de asignacion sexual predice que el éxito femenino podria estar
limitado por la disponibilidad de recursos para la produccion de frutos y semillas,
mientras que el éxito masculino podria estar limitado por la capacidad de atraer
polinizadores (Charnov 1982). La menor asignacion de recursos a 6vulos o a partes
vegetativas, podria considerarse una estrategia de produccion de granos de polen
mas pequefios o un incremento en la cantidad de los mismos (Willson 1979). En S.
gardnerila mayor asignacion de recursos a la biomasa reproductiva,
especificamente a la funcion masculina, en ambos tipos de flores, asi como la
biomasa asignada a las estructuras de atraccion, indican un desbalance entre los
verticilos florales y concuerdan con la condicibn alégama de esta especie
autoincompatible.

Ademas, se ha sefialado que la producciéon de mayor nimero de flores donantes
de polen incrementa la capacidad de atraccion de la planta a los polinizadores v,
por tanto, refuerza la funcién masculina (Lloyd 1979; Bertin 1982; Solomon 1987).
Los altos valores de la relacidon biomasa masculina/biomasa femenina evidencian
una mayor asignacion a la biomasa masculina comparada con la biomasa femenina
a nivel de la flor. Las mayores relaciones de asignacién de biomasa encontradas en
las flores masculinas respecto a las flores hermafroditas, especificamente la de
biomasa masculina/biomasa femenina, podrian estar asociadas con la
especializacion de las flores masculinas.

Se ha reportado que la andromonoecia es muy variable y puede estar
determinada por variaciones en los recursos a nivel del individuo, por cambios
ambientales, o estar genéticamente establecida (Diggle 1993, 1994). La ventaja de
la andromonoecia puede reflejarse por el incremento del numero de flores
masculinas y/o por la reduccién de la proporcion de flores que producen dévulos
(Bertin 1982). Solomon (1986) sefala que la reduccién en el nimero de flores que
producen semillas puede conducir a ahorro de energia que puede ser invertida en el
mantenimiento vegetativo, en la reproducciéon o en la produccion de mas flores
estaminadas. En Solanum gardnerila produccion de flores masculinas es una
ventaja ya que el incremento en la cantidad de polen garantiza la produccién de
semillas. Considerando que las flores funcionalmente masculinas poseen
estructuras femeninas que en algunos casos son casi vestigiales, puede suponerse
que la andromonoecia en esta especie ha sido derivada de la condicién
hermafrodita, como ha sido sugerido por varios autores (Lewis 1942; Bertin 1982;
Willson 1983).

Eficiencia reproductiva y niveles de aborto

Es muy frecuente que las plantas hermafroditas aldgamas presenten una baja
relacion fruto-flor (Willson & Burley 1983; Sutherland & Delph 1984; Sutherland



1986a, b, 1987). La produccion de frutos en S. gardneri es relativamente alta. Este
resultado concuerda con la hipdtesis de la funcidén masculina (Sutherland 1986a),
en la cual se produce un exceso de flores hermafroditas que funciona sélo como
donante de polen; las flores con estilo corto cumplen esta funcion. Ademas, las
flores funcionalmente masculinas contribuyen a la atraccidén de los polinizadores y a
la donacion de polen. La condicién andromonoica contribuye a la aptitud masculina,
al producir grandes cantidades de polen.

En Solanum gardnerila alta relacién peso fruto/peso flor indica una baja
similitud entre las estructuras reproductivas, donde el costo de produccion del fruto
es alto comparado con el costo de las flores masculinas. La alta inversion requerida
para la formaciéon del fruto carnoso (comparada con la de la flor) es producida a
niveles relativamente elevados de évulos y flores-frutos abortados. Desde el punto
de vista energético, es conveniente que el aborto ocurra a nivel de flores y dvulos y
no malgastar energia en la formacion de frutos y semillas que posteriormente
aborten (semillas abortadas). Probablemente, hay seleccién a favor de la calidad de
la progenie que se forma a expensas de un mayor aborto a nivel de 6vulos los
cuales, aparentemente, determinan la baja eficiencia global de S. gardneri. El alto
aborto de 6vulos puede estar asociado con la condicidn autoincompatible de esta
planta. En las especies autoincompatibles, el aborto de ovulos puede ser
interpretado como la primera respuesta a la diversidad de granos de polen que
llegan al estigma (Lloyd 1980).

El nUmero de granos de polen transportado por los polinizadores y las cargas de
polen depositadas sobre los estigmas en S. gardnerifueron mayores al nimero de
ovulos. Probablemente, los altos niveles de ovulos abortados respondan a
caracteristicas diferentes a la limitacion de polinizadores en S. gardneri y pudieran
ser asociados con fallas en la polinizacién y en consecuencia en la fertilizacién, con
aborto selectivo o limitaciones de recursos (Sutherland 1986a, b, 1987). Ramirez &
Berry (1993) sefialan que los mayores niveles de aborto de 6vulos en especies con
numerosas semillas estan asociados a una mayor eficiencia en la utilizacion de los
recursos maternos. La relacién pericarpo/semilla aporta un estimado del costo de
empaquetamiento de semillas por fruto, es decir, de la inversion de biomasa en
pericarpo (inversién materna) relativa a la inversién de biomasa en progenie. En S.
gardneri esta relacién indica que existe una menor inversién de biomasa en la
produccion de semillas que en el pericarpo del fruto. Esto, asociado con un gran
numero de semillas por fruto probablemente esté relacionado con la estrategia de
diseminacion, es decir, en frutos carnosos tipo baya el éxito reproductivo se
garantiza a través de un gran numero de semillas por fruto (Ramirez & Berry
1993). Snow (1981) reporta que un incremento en el nimero de semillas se refleja
en un aumento en la biomasa del fruto, y esto puede mejorar la atraccién del fruto
puesto que la produccion de frutos ornitocoricos requiere de una gran inversion
materna (frutos costosos) donde las unidades dispersantes deben tener ciertas
caracteristicas morfoldgicas (tamafio y forma) vy bioquimicas (color, olor,
composicién nutricional de la recompensa) que permitan la atraccion, el consumo, y
consecuentemente, la dispersién de las semillas. En la especie estudiada parece
establecerse un compromiso entre el costo de empaquetamiento de las semillas y la
estrategia de diseminacion; es decir, el fruto carnoso garantiza la proteccion,
dispersion y diseminacidon de un elevado nimero de semillas por fruto.

En conclusion, el dimorfismo floral en S. gardneri corresponde a una condicion
andromonoica en la cual las flores funcionalmente masculinas presentan diferencias
morfolégicas notorias con relacién a las flores hermafroditas. Solanum
gardneri mostré valores intermedios en la produccion de frutos, asociados a un
sistema de autoincompatibilidad, lo cual responde a la condicién andromonoica. La
eficiencia global, semillas por o6vulo por inflorescencia, fue baja, principalmente
asociada a altos niveles de dvulos abortados.
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Anexo 1. Resultados de la contrastacion de medias de variables entre morfos florales de
Nodamum gardneri,

Variable Lexp. Terit. ol
Longitud floral A 11F 2.0 30
Didmetro Hloral 1.21 204 an
Longitud del estilo 13.14% 2,04 30
Didmetro del estilo 3,50# 204 an
Longitud de las anteras 2.0:4% 204 30
Distancia Anteras-Estigma 57TF 2.0 30
Muimero de dvulos/flor T34F 197 198
Didametro de dvulos 15,60+ 2.01 38
Mumero de granos de polen/flor 2.05¢% 205 )
Didmetro de granos de polen 24.82% 2.0 45
Areas estiomiticas 3,25¢% 231 bl
Peso de tlores 2.48F 2,04 38
Biomasa Masculina 104 204 s
Biomasa Femenina 030% 2.0 3
Biomasa Afraccidn Q2T 2.0 38
Biomasa Soporte 0,367 2,04 38
Biomasa Repraductiva 2,26+ 1.9% FR]
Biomasa Vezelativa 13.40% .98 78
Biomasa Masculina vs. Femenina en flores hermafroditas 13.39% 204 38
Biomasa Atraccion vs. Soporte en {lores hermafroditas 10, [6* 204 38
Biomasa Reproductiva vs. Vegetativa en flores hermatroditas 2. 16% 1,98 s
Biomasa Masculina vs. Femenina en flores masculinas 26.24% 2. 33
Biomasa Atraccion va, Soporte en flores masculinas T.35% 2.0 38
Biomasa Reproductiva vs. Vegetativa en flores masculinas 4.65% .98 T3

Lesp. = tenperimental, g, = toritico, gl = grados de libertad, * p< 0,05



