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Resumen

En este trabajo se caracterizo el sistema de apareamiento en cuatro especies del género
Datura: D. discolor. D. stramonium. D. pruinosa. D. Jerox. Una de las razones por las
que se selecciond el género Datura es que las especies mas utilizadas para el estudio de la
evolucion de sistemas reproductivos son aquellas que combinan simultaneamente dos
formas de reproduccion. En el género Darura todas las flores de las especies son
hermafroditas por lo que el sistema de apareamiento puede ser autogamo y alogamo.
Basados en algunos de los factores que intervienen en la evolucién de los sistemas
reproductivos se analiza la magnitud de la depresion endogamica en la fecundidad
(produccion de semillas de cada tipo de cruza). En D. discolor v D. stramonium se
tuvieron valores de depresion endogamica significativos, en cambio . pruinosa y D.
Jerox, no presentaron estos efectos nocivos.

La hercogamia es considerada un factor que intervienen en la evolucion de estos
sistemas y que es favorecido por seleccion por razones diferentes, por lo que se
considerd en el presente estudio. La hercogamia se midié como la diferencia entre el
largo de anteras con relacién al estigma. El nivel de hercogamia estd relacionado con el
grado de depresion endogdmica que presentan las diferentes especies.

Se hizo un analisis de la asignacion relativa de recursos a las diferentes
estructuras florales (estimada como masa seca) y del sistema de apareamiento. Las
estructuras florales analizadas fueron: corola, céliz. androceo. v gineceo. Los resultados
indican que, en términos relativos, las especies D. discolor y D. stramonium asignan mis
recursos a las estructuras de atraccion que las otras dos especies. Los patrones de

asignacion estan relacionados con el sistema de apareamiento.
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I. INTRODUCCION

[.os evolucionistas han tenido gran interés en las causas e implicaciones evolutivas de
los sistemas de cruza en plantas. Dentro de la diversidad de los sistemas de cruza que
presentan las plantas con flores se han reconocido tradicionalmente dos grupos
principales: el entrecruzamiento o polinizaciéon cruzada v la autogamia o
autofecundacion (Barrett v Eckert. [990),

El sistema reproductivo no es una propiedad estaitica de los individuos,
poblaciones o especies. Los patrones de apareamiento son dindmicos y estan sujetos
a modificaciones por muchas fuerzas que operan tanwo ecoldgica como
evolutivamente y deberian pensarse como un continuo de posibilidades mds que de
formas estrictas (Jain 1984). Estos cambios son de gran interés debido a las
importantes consecuencias que pueden tener en la estructura genética de una
poblacion, la respuesta selectiva y la especiacidn (Barrett y Eckert, 1990). El tipo de
sistema de cruza en una poblacion es de suma importancia (Richards, 1986) debido a
que determina de gran manera las caracteristicas genéticas de la descendencia que sera
sujeto de seleccidn durante las siguientes generaciones.

Entre los factores Que contribuyen a la evolucion de los sistemas de cruza se
encuentra la depresion endogamica, los atributos bioldgicos como la presencia de
néctar, el tamaifio de las flores o la separacion temporal y espacial de los érganos
sexuales (hercogamia y dicogamia), asi como la asignacién relativa de recursos que ha
sido relacionada con el sistema de apareamiento. Predicciones tedricas han sido
probadas en numerosos estudios. mostrando que especies con sistemas de
entrecruzamiento asignan relativamente maés energia y nutrientes a organos
reproductivos masculinos que especies altamente autdgamas. (Cruden, 1976, 1977,
Cruden y Lyon, 1985, Charleswoth & Charleswoth, 1987, Lovett Doust y Cavers,
1982; Mckone, 1987, Shoen, 1982,).



1.1 SISTEMAS DE CRUZA.

Un aspecto interesante en el estudio de las angiospermas es la evolucion de su
mortologia floral y el sistema de apareamiento. En las plantas con tlores el sistema de
cruza puede definirse como el esquema reproductivo que tiene un organismo que se
reproduce sexualmente (Hedrick. 1987); es decir. la estrategia que tienen una planta
para dejar descendencia en las generaciones siguientes. En un sentido estricto el
sistema de cruza incluye todos los aspectos de la expresion del sexo en las plantas v
que afecta la contribucion genética relativa a la siguiente generacion del individuo
dentro de la poblacién (Bawa v Beach, 1981).

El sistema de apareamiento de las plantas representa uno de los factores que
controlan la cantidad de recombinacion por generaciones y que afectan directamente
la fecundidad y el componente de adecuacion en poblaciones naturales (Grant, 1975).

La adecuacion puede definirse como la contribucién promedio que un fenotipo o
grupo de fenotipos hace a la poblacion reproductiva proporcional a la contribucién de
otres fenotipos (adecuacion darwiniana) (Endler,1986).

El sistema de apareamiento involucra aquellos atributos que gobiernan c6mo los
gametos se unen para formar cigotos (Barrett y Eckert, 1990). El sistema de cruza es
una propiedad dindmica sujeta a evolucidn por la influencia de varias fuerzas
operando a escalas ecolégica y evolutiva.

Las plantas magnolophytas presentan todo un continuo de sistemas vy
combinaciones reproductivas, aparentemente la mayor complejidad en la biologia
reproductiva de las plantas se debe a que: 1) son sésiles y requieren de vectores para
la transferencia de polen (gametofito masculino) entre individuos; esta necesidad
promueve la evolucion en la diversidad floral y adaptaciones asociadas con un agente
particular para dispersar el polen (viento, agua, animales). 2) La mayoria de las
plantas tienen flores hermafroditas y presentan entrecruzamiento y son capaces de
autopolinizarse 3) Los gametos femeninos y masculinos se encuentran empaquetados

en arreglos y combinaciones estructurales v temporales en la flor (Barrett y Harder.
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1996). Debido a la transferencia de gametos por medio de vectores y sistemas
sexuales elaborados ¢l aparcamiento en plantas puede ser altamente promiscuo con
individuos apareindose con diversas parejas sexuales v consigo mismo. Una parte
fundamental en el estudio de sistemas reproductivos consiste en el analisis tedrico v
empirico de los aspectos ecoldgicos de la reproduccion vy sus consecuencias sobre la
adecuacion.

Existen razones biologicas por las cuales la evolucion de la polinizacion ha
llamado tanto la atencidén: 1) El efecto de la autogamia y polinizacidn cruzada en la
adecuacion a través de la depresion endogamica y la heterosis. 2) La frecuencia del
entrecruzamiento determina la estructura genética de la poblacion, afectando tanto la
diversidad genética dentro y entre poblaciones. 3) La adquisicion de la
autofertilizacién influyve sobre la evolucion floral, afectando el disefio floral y la
asignacion de recursos sexual a la funcién masculina y femenina. (Barrett y Hardert,
1996).

Dos tipos de datos son requeridos para describir el sistema de apareamiento de
una poblacion de plantas:

1) Medida de fertilidad. La fertilidad involucra la contribucion relativa de individuos a
la siguiente generacion a través de gametos masculinos como femeninos.

2) La estimacién del tipo de eventos de apareamiento que ocurren. Los eventos de
apareamiento se clasifican de acuerdo a si las semillas se originan a partir de
entrecruzamienio o autogamia (Barrett y Hardert, 1996).

Dentro de la diversidad de sistemas de apareamiento que presentan las
angiospermas se han reconocido tradicionalmente tres grupos principales:
1.-La polinizacién cruzada, (t) que implica el movimiento de polen vy la fertilizacién
de gametos entre flores de distintos individuos.

2.- La autogamia definida como la autofertilizacion que ocurre en una tlor
hermafrodita. Dentro de esta pueden darse posibilidades intermedias en las que se

incluye:

]



2.1 La geitonogamia: Es la fecundacion entre flores de la misma planta que
involucra la transferencia de polen entre flores de un mismo individuo y requiere del
mismo mecanisme de polinizacion que ¢l entrecruzamiento y tienen las propiedades
gendticas de autofertilizacion. La cantidad de geitonogamia no sélo esta influenciada
por el despliegue floral temporal dentro de individuos. sino por factores que afectan
el grado de transporte de polen.

2.2 La autopolinizacion facilitada. Se lleva acabo cuando los polinizadores que
visitan diferentes flores pueden causar algo de autogamia asi como geitonogamia. La
autopolinizacién facilitada sucede al mismo tiempo que el entrecruzamiento. Este
tipo de polinizacion es muy posible que se presente en especies autocompatibles
cuando hay flores que presentan polen maduro y estigmas receptivos durante la
misma visita a menos que exista un mecanismo que asegure que el contacto con el
estigma en una flor preceda al contacto con el polen (por ejemplo hercogamia). La
cantidad de autofecundacion facilitada que los polinizadores pueden causar en su
visita varia mucho dependiendo del habito de forrajeo de los polinizadores vy ia
posicion de la antera y el estigma.

2.3 La cleistogamia, se da en flores cerradas con estructuras especializadas para la
autofertilizacion y que no se entrecruzan. Es un tipo de autogamia que tiene ventajas
sobre ¢l entrecruzamiento ya que presentan un costo menor para la planta ya que no
necesitan atraer y recompensar polinizadores.

Las formas auténomas de autogamia, ocurren antes, durante y después de la
oportunidad para entrecruzarse y sucede sin la presencia de un agente externo.
(Lloyd v Shoen, 1992),

2.4 Autopolinizacion previa: se da cuando la dehiscencia de anteras v el estigma
es receptivo antes de la antesis, y las dos superficies de polinizacidn se encuentran en
posicién y ortentacion de tal forma que existe un contacto entre ellas en los botones

sin abrir.



2.5 Autopolinizacion competida. es semejante a la facilitada v se lieva a cabo
durante el mismo intervalo que el entrecruzamiento. La autopolinizacién competida
se lleva a cabo por medio de gran variedad de mecanismos. Puede suceder debido a
una gran proximidad del polen y el estigma durante la antesis. en flores que abren v
cierran diariamente por varios dias se puede llevar a cabo autopolinizacion competida
cuando los pétalos se mueven o cuando la flor esta cerrada.

2.6 Autogamia retardada sucede cuando la fertilizacion de 6vulos no tienen una
previa fertilizacion cruzada, el movimiento de las partes de la flor al final de la antesis
permite el contacto entre el polen y el estigma.

5. Sistemas mixtos mezcla de autopolinizacion y entrecruzamiento.

Grant (1975) indicé que muchas especies tienen sistemas reproductivos intermedios.
brindando una mezcla de autofecundacion y entrecruzamiento.

Las especies que presentan un sistema de apareamiento mixto obtienen una cantidad
intermedia y variable de cruza a través de una mezcla de autopolinizacion y
polinizacién cruzada. Los sistemas mixtos de aparcamiento encontrados en muchas
especies de plantas (Allard, 1975, Jain, 1976) permanecen como un enigma tanto
como una oportunidad en la biologia evolutiva. El sisterna mixto mds comun incluye
entrecruzamiento con niveles variables de autofecundacién (Fryxell, 1957, Jain, 1976,
Stebbins 1970,). Un sisterna de apareamiento mixto puede ser evolutivamente estable
(Yahara. 1992).

El sistema de cruza de las plantas tiene consecuencias importantes sobre la
adecuacion de los individuos reproductivos. asi como la de su descendencia. Desde
Darwin (1859), se conoce que en general la progenie producida por cruzas entre
individuos emparentados o por autopolinizacion es menos vigorosa v fecunda que
aquella producida por entrecruzamiento.

Este fenomeno se conoce hoy dia como la ley de Darwin - Knight (Wyatt 1983),
y el propuso que el entrecruzamiento era una condicion benéfica para las especies

(Darwin. 1859). Por lo tanto las plantas cuentan con mecanismos que aseguran la



fecundacion cruzada (por ejemplo. hercogamia. dicogamia. heterostilia. sistemas de
auto-incompatibilidad genética. monoclinas v diclinas (Tabla 1) v se supone que
¢stos mecanismos se han originado y/o mantenido por seleccion en contra de los
individuos producidos endogamicamente. lo que se denomina depresion por
endogamia (Charlesworth v Charlesworth, 1987).

Aun  cuande las plantas cuentan con mecanismos que aseguran el
entrecruzamiento, se ha ignorado que mwuchas plantas son autocompatibles y sé
autopolinizan, por lo que este sistema de cruza es viable y puede evolucionar en
ciertas circunstancias ecoldgicas. La evolucion de especies de autofertilizacidn a
partur de ancestros de entrecruzamiento es una de las mas comunes transiciones
evolutivas entre las plantas con flores (Hill y Lord, 1990, Lioyd, 1965; Stebbins,
1970; Wvatt 1983;).

Se ha sugerido que la autocruza tienen ventajas sobre el entrecruzamiento. Si
existen genes que favorezcan la tasa de autofertilizacion, éstos se duplicaran bajo
autogamia en comparacion a su expansion en la poblacidon por alogamia (Charleswoth
v Charleswoth 1987, Fisher 1941, en Maynard-Smith 1978, Lloyd 1979, Solbrig
1976,). Si en una poblacién con apareamiento al azar entre sus miembros. surge un
mutante que pueda autofertilizarse, éste tendrd una ventaja automatica por dejar tres
copias de sus genes (dos en sus hijos derivados de autofertilizacién, v una en sus
hijos via polen), mientras que los demds dejarén sélo dos (una cuando reciben polen,
y otra cuando lo donan). Entonces, para que una poblacién evolucione hacia el
sistema de entrecruzamiento (alogamia) la ventaja en adecuacion de los individuos
derivados de entrecruzamiento deberia ser el doble de la adecuacion de los individuos
derivados de autofertilizacién. Si esto no sucede, la poblacién puede evolucionar
hacia tasas de autopolinizacion mayores (Charleswoth v Charleswoth 1979, Lande v

Schemske 1983).




Tabla 1. Mecanismos que promueven el entrecruzamiento. (Modificado de
Willson, 1983)

Autoimcompatibilidad- causa ¢l rechazo del propio polen evitando la autopolinizacién

Esporofitica: e] tipo de grano de polen es Gametofitica: e tipo de grano de polen es
determinado por e} genotipo diploide de los determinado por el genotipo haploide de los
adres (el esporofito) gametos

Autocompatibilidad: todas las polinizaciones incluyendo la autopolinizacién dan como
resultado la produccidn de frutos

Protandria: el polen es liberado antes de que | Protoginia: ¢ estigma se encuentra
el estigma este receptivo receptivo antes de que e polen sea liberado
por las anteras

Heterostilia: es un polimorfismo genético e el cual las poblaciones de plantas se
componen de dos (distilia) o de tres (tristilia) morfos que difieren reciprocamente en la
altura que se encuentran las anteras y el estigma en la flor.,

Monoclinas y Diclinas: es la separacion de Jos Sexos en distintas flores dentro de |a misma
lanta o en distintas plantas

Plantas individuales: todas las plantas de |a Grupo de Plantas: la poblacién de plantas
poblacion tienen el mismo $exo0. presenta individuos con diferente sexo
-Hermafroditismo: Plantas con flores -Dioicas Plantas que presentan individuos
perfectas en las qQue estan presentes masculinos y femeninos

e€stambres y pistilos funcionales en una -Androdioicas: Con plantas masculinas y
misma flor hermafroditas _

-Monoicismo: Plantas con flores masculinas -Ginodioicas: Con plantas femeninas y

y femeninas de manera separada dentro del hermafroditas

mismo individuo

-Andromonoicas: Plantas con flores
perfectas y flores masculinas dentro del
mismo individuo

-Ginomonoicas: Plantas que presentan
flores perfectas y flores femeninas dentro def
Jﬂlismo individuo




Una hipdtesis que explica la prevalencia de la autogamia como un sistema de
cruzamiento en las plantas. es la ventaja que ésta representa para las especies
colonizadoras o malezas que ocupan hdbitats extremos temporal v/o espacialmente
(Baker 1935 1963, 1967, 1974, Grant 1975, Levin 1975, Mavnard - Smith 1978.
Solbrig 1976. Stebbins 1957.). En estas condiciones el tamaio de fa poblacion puede
ser pequeiio. v la probabilidad de entrecruzamiento se reduce. Ademas. en un habitat
extremo podrian estar ausentes los agentes polintzadores. En estos casos. es factible
que opere la ley de Baker 1953, 1967), en el sentido de que la dispersién/colonizacion
a grandes distancias se favorece en plantas hermafroditas autocompatibles que
pueden ocupar un habitat con un solo propagulo. Bajo esta hipotesis y la suposicion
de que la habilidad de autofertilizarse es un cardcter bajo seleccion. Las fuerzas
selectivas responsables de la evolucion de la autogamia dependen en gran medida de
la forma particular de polinizacion (Llovd y Schoen, 1992), estas difieren en la
cantidad de garantia reproductiva que ofrecen y su influencia en la adecuacién
obtenida.

1.2 DEPRESION POR ENDOGAMIA

Aunque la autofertilizacion resulte un dispositivo de seguridad para la fertilizacion
del évulo por el polen en la misma planta, en caso de que no haya otro disponible se
dan cruzas entre individuos emparentados, fenémeno conocido como endogamia.
(Falconer 1981). LLa mds impresionante consecuencia observada de la endogamia es la
disminucién en la adecuacién. Esta disminucion en la adecuacién en la progenie
derivada de cruzas autogamas se denomina depresién por endogamia. Esto tiene
varias desventajas, aumenta la posibilidad de expresion de alelos deletéreos recesivos
desventajosos de un individuo por el aumento de la homocigosis (Solbrig 1976),
disminuye el vigor hibrido, afecta la estructura genética de la poblacion
particularmente con plantas que sé autocruzan e influye en la evolucion de los
sistemas de aparearniento, aunque la depresién endogamica depende del ambiente en

el cual se desarrolle la planta.



La depresion endogamica puede ser explicada por dos hipétesis: 1) Debido a
genes recesivos deletéreos que en condicion homociga se manifiestan tendtipicamente
por la muerte de los embriones o del individuo. o bien. porque ¢stos ne alcanzan la
fase reproductiva o tienen una fecundidad baja: 2) Debido a la sobredominancia.
Cuando ocurre sobredominancia. los individuos heterocigos (AjA;) manifiestan un
valor fenotipico superior al de los individuos homocigos (AjA;, AjA;); este fendmeno
se denomina heterosis o vigor hibrido. Se ha observado que las lineas altamente
endogamicas reducen su adecuacion, pero la cruza entre distintas lineas altamente
endogamicas produce hibridos con valores fenotipicos superiores al de los
progenitores endégamos (Wright, 1977). Por lo tanto en algunas especies se pueden
perder las ventajas potenciales que confiere la heterosis cuando ocurre la endogamia.

Existe evidencia amplia de que la depresién por Endogamia ocurre en muchas
especies de plantas y animales (Charleswoth y Charleswoth, 1987; Eguiarte y
Pifiero,1990). La mayoria de las especies de autogamia expresan la magnitud de la
depresion endogamica en estados tardios del ciclo de vida, a diferencia de las especies
de entrecruzamiento que expresan su depresion endogamica en estados tempranos
como la produccion de semillas y en fases reproductivas. (Charleswoth y
Charleswoth, 1987). |
No obstante se considera que la depresion por endogamia se ha subestimado, ya que
se ha medido generalmente en sélo unos componentes de adecuacion. En plantas cuya
tasa de autofertilizacion es elevada, se esperarian coeficientes de depresion por
endogamia menor que en plantas con niveles altos de entrecruzamiento. Sin embargo.
aun en plantas autogamas se han detectado coeficientes de depresidn estadisticamente
significativos por endogamia (Charleswoth y Charleswoth, 1987).

LLa depresion endogamica puede estimarse comparando las adecuaciones relativas
promedio de la progenie derivada por autofecundacién y entrecruzamiento (Lande y

Schemske, 1985). Evidencias recientes confirman que la magnitud de la depresion



endogimica disminuye con la autogamia continua a medida que fos genes deletéreos
reCesivos se expresan v son purgados por medio de seleccion.

Muy poco se conoce acerca de los hibitos de apareamiento de las plantas con
flores: ya que la mavoria de las flores llevan estructuras reproductoras tanto
masculinas como femeninas, es importante conocer la produccion relativa en fa que
ocurre la autopolinmizacion vy la fertilizacion cruzada. El andlisis de estos sistemas
involucra la relacion genética de parejas sexuales v por lo tanto el grado de endogamia

gue practican los individuos dentro de una poblacion.

1.3 EVOLUCION DE LOS SISTEMAS DE CRUZA

El sistema de cruza esta definido en la estrategia de vida de un organismo, y est:
sujeto a la accion de la seleccion natural. Fl sistema de apareamiento afecta la
estructura genética de una poblacion influenciando los patrones de apareamiento y
flujo génico, (Ennos y Clegg. 1982). El comprender los valores adaptativos de la
autogamia y entrecruzamiento es importante para la explicacién de la diversidad de
sistemas de pareamiento entre especies de plantas. Por esta razon se han desarrollado
una serie de modelos que explican la evolucion y el mantenimiento de estos sistemas
de cruza en las poblaciones. Los modelos de evolucién de los sistemas de
apareamiento han aumentado en complejidad a medida que se ha observado que la
seleccion sobre patrones de apareamiento no ocurre independientes de otras
caracteristicas de historia de vida y de la morfologia de las poblaciones (Charlesworth
y Charlesworth. 1981; Holsinger.1986; Lloyd, 1980.). Por lo que se deben considerar
factores ecoldgicos y genéticos. Dentro de los factores que contribuyen a la evolucion
de los sistemas reproductivos pueden considerarse la depresion endogamica. la tasa
de autofecundacion v el costo del entrecruzamiento. Se mencionaran algunos modelos
que tratan la evolucion de la autofecundacién en poblaciones donde la entrecruza es la
condicion inicial. (Tabla 2). el modelo de Fisher (1941); Lande v Schemske (1985).

Holsinger, 1991; Uvenoyama v Waller 1991; presentan una version critica a la



importancia de la depresion endogamica en la evolucion de los sistemas reproductivos
y por ultimo un trabajo ain no publicado. sobre la importancia de los recursos
asignados a la atraccion de polen en la evolucion del sistema de cruza Yahara v Sakai.

(manuscrito) en (Vargas y Pirero 1999).

Tabla 2. Algunos modelos sobre la evolucion de los sistemas de cruza

Sistema de cruza Modelo Autores

Autofecundacidn Seleccion Automadtica Fisher (1941)

t* <0.1 Seleccion Disruptiva Lande v Schemske (1983)

Entrecruza Seleccion Disruptiva Lande v Schemske (1985)

t>0.95

Mixto Accion de Masas Holsinger (1991)

0.1>t<0.95 Ligamiento Genético Uyenoyama y Waller (1991)
Asignacion de Recursos Yahara v Sakai (Manuscrito)

*t es la tasa de entrecruzamiento poblacional

1.3.1 Modelo de la seleccién automatica de Fisher (1941).
El primer modelo sobre la evolucion de los sistemas reproductivos fue el de Fisher
(1941), en €l establece que si aparece un mutante que permita la autofecundacién en
una poblacidn que se entrecruza y se cumple que no haya descuento de polen
(disminucion de la cantidad de polen en las flores que se autofecundan o no abren) y
no haya depresion endogdmica. el mutante tienen una ventaja automatica ya que
aporta dos genes en la autofecundacion. uno como hembra (en su propio ovuio) vy
otro como macho (en su polen), ademas de un extra que manda en el polen que
fecunda otra planta. En comparacion con los residentes que solo aportan en el polen
de entrecruza y como ¢vulo al recibir polen externo. El resultado es que se fija el gen
de la autocruza.

Este modelo tiene un papel historico importante ya que demuestra que la
autotecundacion tiene una ventaja sobre la entrecruza (costo de la meiosis) y que por

lo tanto. no deberia ser tan raro en la naturaleza.



Porcentaje de contribucion de genes

Exogamia Autogamii
Progenitor ovulo 1 |
Progenitor polen | 2
Total 2 3"

* Contribucidn potencialmente disminutda por descuento de polen.
P Contribucién potencialmente disminuida por depresion endogdmica.

Esta ventaja 3 a 2 en la ransmision de genes. se da debido a que un organismo que se
autofecunda. sin que ocurra descuento de polen (disminucion en la cantidad de polen
exportable en plantas que se autofecundan), tendria ventaja al aportar dos copias de
sus genes por autotecundacion. ademas de una copia via polen que puede fecundar
otras plantas, en comparacion con los individuos que sélo aportan su polen para

enirecruza. (fig 1)

Desventaja Holsinger ( 1991) demostrd tedricamente que el descuento de polen por
si solo es suficiente para explicar el motivo por el que la autofecundacidn no
evoluciona siempre. y que exista un sistema reproductivo mixto. Aun cuando el
descuento de polen no reduce la ventaja de autofecundacién, el entrecruzamiento
puede ser favorecido si la progenie de autogamia tiene una adecuacion menor (Ws)
relativa a los individuos de entrecruzamiento (Wo), por. lo que sufren depresion

endogdmica (8 = 1-Ws/Wo).
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Fig. 1 Modelo de Ia veriaja automatica de Fisher
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Fig. 2 Niveles de hercogamia descritos por Webb y Loyd 1986
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1.3.2 Modelo de Ia seleecion disruptiva (Lande v Schemske, 1985)

En este modelo of componente principal que determina el sistema de cruza es la
magnitud de la depresion endogiamica. §. Cuando este parametro es menor de 0.3 se
espera que la evolucion de la poblacion evolucione hacia la autofecundacion: por ¢l
contrario cuando éste ¢s mavor de 0.3 se espera una tendencia hacia la polinizacion
cruzada (Tabla 3). En condiciones extremas con niveles mavores de § = 0.5 de
depresion endogdmica se espera que la autofecundacion sea seleccionada a favor
cuando los vectores de polen no estdn presentes atn cuando el costo sea muy elevado
(Lloyd. 1979). Este modelo sugiere una distribucion bimodal de los sistemas de
cruza. De acuerdo con esto las plantas evolucionaran hacia plantas casi
exclusivamente alogamas (entrecruzamiento) y plantas que producen descendencia
basicamente por autopolinizacion. Esta evidencia parece estar apoyada por la
evidencia empirica (Schemske y Lande 1985;1986,1987, pero ver Aide. 1986, Waller
1986,). Existen poblaciones con valores intermedios de entrecruzamiento v
autopolinizacion (sistemas de cruza mixtos) que quiza representan fases transitorias
hacia un extremo. También es posible que el sistema de cruza este limitado por

restricciones de desarrollo o determinado ambientalmente (facultativo).

Tabla 3. Evolucién del sistema reproductivo segiin el modelo de Lande y Schemske
(1985). Se muestran los puntos de equilibrio que se obtienen a partir de los valores de

depresion endogamica (8).

Depresion Endogimica Estado final
o< 1/2 Fijacion de Autocruza
d=1/2 Sistema Mixto

5> 112 Fijacion de entrecruza




1.3.3 Modelo de accion de masas (Holsiger 1991)

Holsinger (1988.1991) considerd la competencia del polen en los estigmas para
desarrollar un modelo de la evolucion de los sistemas reproductivos donde la
posibilidad de entrecruzamiento depende de la produccion de polen v [a habilidad de
obtener este polen para la entrecruza v autofecundacion. Este modelo comtempla la
interaccion detallada entre el estigma v los granos de polen (Holsinger 1991) le lamo
modelo de accion de masas.  Este modelo es importante va que mncluye la
competencia del polen en los estigmas. que no consideraron Fisher (1941) y Lande v
Schemske (1985). Con este nuevo supuesto la densidad de individuos reproductivos
s un factor a tomar en cuenta para predecir la evolucion de los sistemas de cruza.
1.3.4 Modelo dei ligamiento genético (Uyenovama v Waller, 1991).

Uyenoyama y Waller (1991) consideran que la depresién endogamica sola no
determina cuando puede evolucionar la autocruza. Ellos mencionan que la adecuacion
relativa de los genotipos y el ligamiento con los genes que codifican para el sistema de
cruza afecta la evolucidn de los sistemas reproductivos.

Las predicciones de este modelo son importantes, aunque no resulta facil medir el
ligamiento genético enire los loci de adecuacion y del sistema de cruza. Sin embargo.
la mayor contribucion, es que el ligamiento genético puede contrarestar la fuerza de la
seleccion natural (expresada en la depresion endogdmica), dado que los genes del
sistema de cruza no solamente estan sujetos a seleccién por ellos mismos. sino que
(por el ligamiento) se pueden favorecer sistemas reproductivos que se heredan juntos
en una planta atin sin considerar la adecuacion de los hijos de entrecruza vy autocruza.
1.3.5 Modelo de la atraccion de polinizadores (Yahara y Sakai)

Yahara y Sakai desarrollaron un modelo que muestra los compromisos en la
asignacion de recursos a las funciones femenina y masculina, a la atraccion de
polinizadores y captura de polen (produccion de 6vuios v polen. forma y color de
los pétalos. produccién de néctar v estigmas) para conocer como la tasa de

entrecruzamiento cambia, al cambiar dichas asignaciones. Esto es que hay F ovulos



que son fertilizados por una proporcion b de granos de polen j acarreados por un
polinizador que fue atraido por una planta que asignd V(A) recursos a la atraccion de
los polimizadores (si la asignacion a la atraceion es cero la  también. sea cero).
t= (bjV(A)F

Yahara y Sakai presentan graticamente la evolucion del sistema para diferentes
niveles de inversion de recursos v la depresion endogdmica en plantas polinizadas
por animales. La inversion a néctar y pétalos es mavor al aumentar la depresion
endogamica v por el contrario la inversion a la funcion materna disminuye.

En el caso de las plantas polinizadas por viento se tiene que si la depresion
endogamica es mayor a 0.5 el resultado final en el sistema reproductivo es la

entrecruza. Si por el contrario la depresion endogdmica es grande (8 < 1/2) entonces la

inversion a estigmas es nula v la autofecundacion evoluciona.

En los modelos de Yahara y Sakai se tienen entonces que en las plantas
polinizadas por viento la autofecundacién evoluciona cuando la depresién
endogdmica es menor a 0.3. En el caso de las plantas polinizadas por animales, los
modelos predicen que los sistemas mixtos son evolutivamente estables dependiendo
de las asignaciones a las funciones femeninas y masculinas.

1.4 MORFOLOGIA FLLORAL

La evolucion de las plantas y su extensa diversidad floral es el resultado de la
seleccion natural. Esta representa un papel primordial en el moldeamiento de las
formas de las flores y su agente polinizador. La relacién planta-polinizador ha
generado un numero elevado de adaptaciones estructurales v funcionales con
particulares combinaciones. como caracteristicas para las flores v estas adaptaciones
a los agentes polinizadores pueden ejercer efectivamente una presion selectiva sobre
las plantas.

Forma y funcion floral.

Las flores de angiospermas muestran variacién en muchos aspectos que van desde ¢l

color. tamafio. forma. simetria. nimero y partes que la componen. produccion de
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néctar. hercogamia, dicogamia v sexo. Debido a que fas Hores tienen importantes
consecuencias para el éxito reproductivo de los individuos y para el sistema de
apareamiento de la poblacion. muchos trabajos de la biologia reproductiva de plantas
se ha entocado y demostrado la funcion v/o naturaleza adaptativa de la morfologia
floral.

Funcionalmente una flor es un organo compuesto de estructuras complejas
adaptado a la reproduccion sexual cada parte de la flor. tienen un papel especial en
uno o varios eventos durante la produccion v dispersion de gametos v semillas.

Faegri v Van der Pijl (1966). definen la floracion como la unidad de polinizacion
en un término ecoldgico y la forma de la flor en un término morfolégico. A pesar de
que hay una gran diversidad en sus formas, la mayoria de las flores tienen las mismas
partes basicas. Una flor hermafrodita tipica de las angiospermas consiste en sépalos,
pétalos, estambres y cdrpelos. Los atractivos florales como el nimero de flores y el
tamafio posiblemente se encuentre bajo seleccién porque incrementan la visita de los
polinizadores y la adecuacion (Bell 1985, Bertin 1982).

La variacion de la forma floral entre especies es prevalente a muchos niveles:
entre 6rganos dentro de flores. entre flores dentro de individuos. y entre individuos
de una poblacion. Debido a que la morfqlogia floral es compleja y tienen
consecuencias significativas para la reproduccion, el patrén y rango de variacion floral
es critico en ¢l estudio de las especies v su sistema reproductivo. La variacion floral
dentro de individuos de la misma especie puede ser atribuida a la posicion de las
flores (Diggle. 1991:. Ellstrand et al. 1984: Seburn et al.. 1990 Thomson. 1989:). La
variacion en el tamafio de las flores puede ser asociada con diferencias en funcién:
flores pequeiias tienen pocos 6vulos v baja produccion de semillas.

Evolucion del tamafio de la flor
Qué factores determinan la diferencia en el tamafio de las flores entre especies?

Dos hipotesis sobre ef tamaiio de la flor han sido propuestos:



1) La hipotesis de la atraceion del polinizador (ver Bell, 1985: Cohen v Shamida.
1993: Willson 1985:). Predice que las flores grandes atraen a los polinizadores mas
frecuentemente que las flores pequenias v esto incrementa la adecuacion. Sin embarao
el costo de producir tlores mds grandes se incrementa. El tamaio de la flor es
determinado por el balance entre los beneficios de incrementar ¢l éxito reproductivo
v el costo de producir flores mas grandes.

Predice que la frecuencia de las visitas de los insectos polinizadores puede

incrementarse como el tamario de la flor con un decremento en la funcién a pesar del
grupo de polinizadores. Si la atraccion de polinizadores es responsable de la
variacion en el tamafio de las flores la seleccién puede favorecer el tamafio de la flor
cuando las medidas de adecuacion son maximizadas con la frecuencia de las
visitas/tamafio de la flor. La atraccién del polinizador predice que la tasa de
entrecruzamiento posiblemente este correlacionada positivamente con el tamafio de la
flor. (Inoue et al 1996).
2- La hipétesis forma del polinizador (Stebbins. 1970) asume que el tamafio v forma
de la flor son determinada por el tamafio y forma del polinizador vy la seleccién
natural optimiza la eficiencia de la polinizacién por la visita del polinizador.
Extremadamente flores grandes o pequerias pueden decrecer la probabilidad de Ia
transferencia .de-polen y tal vez pueda ser seleccionada en contra. Predice una
correlacién positiva entre el tamafio de la flor v el tamafio del insecto. vy que el
tamaiio de la flor puede tener una funcién lineal con el tamafio del insecto
polinizador. (Inoue et al 1996).

Sprengel (1793) describié con gran detaile como las estructuras de las tlores estan
disefiadas para una funcién eficiente en la atraccién de insectos polinizadores, colocar
el polen y recibirlo. Darwin (1859. 1877) reviso las ideas de Sprengel v extendié sus
observaciones a muchas otras especies. especialmente en Orchidaceae. Considerd el
tema del disefio floral desde una perspectiva moderna de adaptacién por medio de

seleccion natural. Las estructuras florales que favorecen el entrecruzamiento y
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reducen la autofertihzacion han sido estudiadas ampliamente. Después de debates
considerables. se observd también que algunas plantas estan adaptadas a la
autofertilizacion regular v que tienen sindromes ftlorales que contrastan de gran
manera con aquellos asociados con entrecruzamiento (Darwin. 1876).

Considerando casos refativamente comunes de plantas con sefiales {lorales
elaboradas. pero con pocos dvulos con tlor como en Laminaceae o Boraginaceae.
(Barrett v Harder 1996). aqui surge la pregunta del ;porqué estas flores invierten
tanto esfuerzo en la atraccion de polinizadores cuando la fertilizacién de ovulos
requiere Unicamente de pocos granos de polen. los cuales podrian ser depositados por
un unico polinizador?. Probablemente la respuesta se ubica mds en el éxito de la
paternidad mas que en la produccidon de semillas. La atraccion a polinizadores
beneficia siempre a la funcién masculina si el decremento de polen removido aumenta
la proporcidn de granos removidos que fertiliza a los 6vulos y si el mecanismo floral
restringe la remocion por polinizadores individuales.

Algunas caracteristicas morfologicas estan relacionadas con el tipo de cruza. un
tamafio floral grande y un nivel de hercogamia mayor. estdn relacionados con el
entrecruzamiento. Se requiere de apreciaciones en la importancia de la arquitectura
floral, la posicién de érganos sexuales.

La hercogamia y la dicogamia. respectivamente la separacién espacial y temporal
de anteras y estigma, son dos caracteristicas de la morfologia floral que influencian el
parentesco de semillas de plantas cosexuales. La magnitud de estos parametros
influencian la frecuencia de autopolinizacion v en plantas autocompatibles, la
frecuencia de autofertilizacion. Plantas cosexuales que evitan la autofertilizacion
generalmente presentan una o ambas caracteristicas.

Webb y Lloyd (1986) describen los tipos de hercogamia que se encuentran en
plantas. El tipo de hercogamia en donde el estigma sobresale mds alla de la Hor v
generalmente se pone en contacto con los polinizadores antes que las anteras. por lo

tanto hay una menor probabilidad de autopolinizacién de la misma flor. Este tipo de
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flor es muy comin. especialmente entre las angiospermas mds avanzadas. Vo
menudo necesita de un polinizador mds especializado.

Dependiendo de Ja posicion espacial del estigma v las anteras. existen tres
posibles secuencias. (1) Si el estigma estda suficientemente excerto alejado de las
anteras. ¢ste no es weado nunca por las anteras ¥ por lo tanto la flor ¢s incapaz de
autopolinizarse. (2) El estigma se encuentra inicialmente por debajo de las anteras
pero después es alcanzado por estas. (3) Las anteras se encuentran advacentes al
estigma cuando la flor abre. por esto la flor es capaz de autofecundarse en el
momento de la dehiscencia de las anteras. (fig 2)

Existe evidencia que dentro de algunas especies. hay variacion entre plantas en el
largo del estilo, esto podria permitir que la seleccién incremente o disminuya la
hercogamia dependiendo de la direccion de la seleccién. Diferentes estudios sugieren
que la variacion en la separacién espacial entre antera y estigma (hercogamia puede
influenciar el grado de autofertilizacién en poblaciones naturales (Barrett y Shore
1987).

De acuerdo con la morfologia floral podemos inferir qué polinizadores pueden
verse atraidos hacia algin tipo de flores en particular. La morfologia floral de las
especies de Darura presenta caracteristicas asociadas a la polinizacion por esfingidos
y aumentar la fecundacién cruzada ya que las flores son hermafroditas,
actinomorficas con corola tubular, aroma dulce, antesis crepuscular. presentan néctar,
asi como el color de las flores que van de blanco a violetas (Faegri y vander pijl
1966). En el género Datura se han reportado algunas especies de esfingidos que
visitan sus flores. como Manduca quinquemaculata M. sexta e Hyles lineata
(Lepidoptera) (Nufiez-farfan. 1991), en estos esfingidos se ha reportado la presencia
de polen en la cabeza. probocis y otras partes del cuerpo, por lo que se considera que
representan un papel importante como polinizadores (Grant v Grant 1983). Para el
caso particular de D. stramonium se ha reportado la presencia de abejas mieliferas

que generalmente colectan polen. por lo que no es seguro que promuevan el
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entrecruzamiento (Shurma 1972). Las relaciones espaciales entre antera v estigma
(hercogamia) pueden afectar fa eficiencia de la transterencia de polen durante la visita
de los polinizadores. Las flores (corola v otras partes) funcionan en las especies de
plantas como atraventes hacia los animales ¥ de hecho oftecen “recompensas™ como
son el polen. nectar o aceites (Dafini 1992). Todas estas estructuras representan
costos para las especies polinizadas por animales v con tasas de entrecruzamiento
altas. Por lo tanto. si la evolucion del sistema de cruzamiento se dirige hacia el
sistema predominantemente de autopolinizacion, podria esperarse una reduccién en
el tamario de las tlores (Nufiez-Farfan 19953).

1.5 ASIGNACION SEXUAL

El estudio de la evolucién de los sistemas reproductivos hace necesario el
conocimiento de la asignacion de recursos en las estructuras de ambas funciones
sexuales involucradas en varios estados de los procesos reproductivos. Todos los
0rganismos asignan sus recursos a varias actividades esenciales, las cuales pueden
categorizarse como mantenimiento. desarrollo y reproduccion. El mantenimiento
incluye algunas actividades como regulacién y movimiento de agua, evitar la
depredacion y enfermedades, metabolismo y resistencia a competidores. El desarrollo
se refiere al incremento en biomasa, algunos organismo solo invierten como juveniles
y,otros solo en algiin momento de su vida. La reproduccion incluye la adquisicién de
pareja. transferencia de polen. produccién de gametos y cuidado parental
(Willson.1983).

La proporcién del recurso total que un organismo destina a su reproduccion se
conoce como estuerzo reproductivo. Si la asignacion del recurso total es constante. un
incremento a la asignacion sexual produce una reduccion en una o dos actividades. La
seleccion natural se ha mostrado a favor de los patrones de asignacién yue han
maximizado la adecuacion del individuo (Willson .1983).

La teoria de la asignacion sexual aplicada a plantas propuesta por Charnov

(1982). trata de explicar la evolucion de la asignacion de recursos de las plantas a la



reproduccion v, dentro de estas. cudnto corresponde a la funcion masculing o macho
(polen y estructuras relacionadas) v cudnto a la femenina o hembra (Ovulos. semiltas.
frutos. ete.). A partir de entonces se han hecho una serie de descripeiones sobre of
patron de asignacion sexual en poblaciones de plantas (Willson. 1983).

Charnov (1982). diseito un modelo basade en las curvas de adecuacion femenina
y masculina como funcidn de la proporeion de recursos asignados a cada una de las
funciones. Las adecuaciones relativas son de 0 si no deja ningin descendiente a 1 si
producen el mdximo posible de descendientes. La asignacion a la funcién masculina la

Hlamaremos o y a la femenina B. la suma de ambas funciones debe de dar uno. que es

el total de recursos invertidos en la reproduccion. (fig 3a).

Los supuestos del modelo consisten:

1) Cuando y con qué condiciones le convienen a una planta ser hermafrodita v
cuindo dioica.

2) Dentro del hermafroditismo qué fraccidn de los recursos puede ser asignado a la
funcion masculina o macho (polen y estructuras relacionadas) y cuanto a la femenina
o hembra (6vulos, semillas frutos, etc.).

1) Cuando se ve favorecido el hermafroditismo y cuando el dioicismo. Supongamos

que [ es el nimero de 6vulos producido por un hermafrodita, comparado con el
nimero de ‘6vulos producido por una hembray o es el nimero de polen producido
por un hermafrodita con relacién a un macho. Supongamos que o vy B no son
independientes y que un incremento en uno es un decremento del otro. (La
consecuencia de esta interdependencia depende del tamafio de las relaciones). Cuando
la produccion de évulos y polen son limitados por los mismos recursos. cada cambio
en o provoca un cambio en B.

-Si o +B =1, nos da una curva de adecuacién lineal v no hay una seleccion de

organos separados (Dioicismo).



St +B < b ko curva es concava v el dioicismo se ve favorecido. esto es que la
asignacion de recursos asignada es menor en la produccion de polen.

-Sta+f >1. la curva es convexa el hermafroditismo se ve favorecido. esto es que

con asignaciones moderadas a cada una de las funciones se llega al miximo de
adecuacion y mavores asignaciones no aumentan mds la adecuacién. es decir. Ia
inversion es de .05 para cada una. La habilidad de las hermafroditas para
autofertilizarse puede alterar estas conclusiones (Charlesworth v Charlesworth
1981).
Cuando se ha alcanzado una Estrategia Evolutivamente Estable “EEE™ (Maynard-
Smith. 1982), es decir. una estrategia (en este caso sobre los patrones de asignacion
sexual), que al ser adoptada por todos los individuos de una poblacion no es
desbancada por ninguna otra estrategia alternativa que en este caso serian individuos
con otro patrén de asignacién a las funciones reproductivas. La estrategia 6ptima serd
aquella en la que se maximicen ambas adecuaciones, la masculina y la femenina. Una
vez que se tiene la estrategia 6ptima. nos puede interesar cuanto asignar a cada
funcion en el caso de organismos dioicos con sexos separados, 1o que necesitamos
saber es cuédnto gastar para producir polen y cuanto para producir 6vulos.

En el caso de los hermafroditas. lo que necesitamos saber es cuanto gastar en
polen y estructuras anexas y cuanto en évulos, semillas y frutos.

2. Dentro del hermafroditismo podemos considerar que la funcién masculina toma la
siguiente forma :

m=r"
donde r es la proporcion de recursos asignados a la funcién macho con valores de 0 a
1 v n es un parametro relacionado con la torma de la curva:

Si n=1 se le asigna la misma cantidad de recursos a la funcién macho v a la
funcion hembra,

Si n<1 se le asigna una cantidad moderada de recursos a la funcién macho, una

mayor asignacion no incrementa la adecuacion masculina

[
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Sin>1 se fe asigna una gran cantidad de recursos a la tuncion macho (produccion
de polen) ya que si se produce mds polen se logra polinizar mas estigmas. (figura 3b
tomado de Brunnet. 1992)

Las formas de cstas curvas dependen  de muchos aspectos de la reproduccion.
incluvendo la disponibilidad de recursos. atraccion a polinizadores. el patron de
exportacion e importacion del polen. procesos de post-polinizacion. depresion
endogdmica. v dispersion de semillas. Como una consecuencia, especies con diferente
ecologia reproductiva muestran una diferencia en la produccién de polen y dvulos.
(Barrett et al 1996). Las plantas hermafroditas asignan sus recursos reproductivos a
diferentes funciones. la masculina. la femenina y a la atraccién a polinizadores. Es
importante determinar cuales factores pueden influir en la asignacion sexual o la
proporcion de recursos reproductivos asignados a la funcién masculina en plantas
hermafroditas.

La teoria de la asignacion sexual esta basada en el supuesto de que los recursos
reproductivos son limitados. Antes de 1986 los modelos de asignacién subdividian
los recursos reproductivos en des categorias; funcién masculina y funcién femenina.
Actualmente se han incorporado estructuras atractivas que incluyen caliz, corola y
produccién de néctar, filamento y pedicelo que pueden ser clasificados como
estructuras accesorip. se asume que hay un compromiso entre estas diferentes
categorias. Aunque el total de recursos reproductivos puede ser dividida en varias
categorias, la asignacion sexual siempre es representada como la proporcion de
recursos reproductivos asignado a la funcién masculina (Brunet. 1992).

Algunas predicciones simples basadas en modelos tedricos incluyen una
proporciénl:1 para las funciones masculinas y femeninas en plantas hermafroditas
con cruzamiento, un sesgo hacia las funciones femeninas en proporcién al nivel de
autogamia y una baja asignacion para las funciones masculinas en plantas polinizadas
por viento en contraste a plantas polinizadas por animales esto sugiere que las

plantas hermafroditas no han alcanzado un equilibrio evolutivo con respecto a los



Adecuacién femenina ()
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Adecuacion masculina (o)

fig. 3a. Modelo de asignacion de recursos a las funciones sexuales. ot representa ¢l numero de polen
producido por un hermafrodita en relacién a un macho y B es el nimero de dvulos producido por un
hermafrodita comparado con el nimero de 6vulos producido por una hembra. Las forma de las curvas
definen las condiciones que favorecen el dioicismo o el hermafroditismo. Modificado de Charnov et al.

(1976), Wilson (1983),
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fig 3b. Asignacion Optima de recursos (EEE) a la funcion masculina (m) en plantas hermafrodias.
Donde r es la proporcion de recursos asignado a la funcién masculina, n es un pardmetro relacionado

con la forma de la curva.



patrones de asignacion de recursos o que hay tactores sclectivos que operan en ol
proceso del sistema de aparcamiento (Golman v Willson. 1986)

Se predice que los patrones de asignacion sexual pueden tener una relacion con el
sistema reproductivo de la planta. Todos estos modelos parte de la suposicion inicial
de que la poblacion se encuentra en un equilibrio evolutive con respecto a la
expresion del sexo. (Willson. 1983).

Las plantas que generalmente se autofertilizan caracteristicamente  invierten
Menos recursos en caracteres florales como pétalos grandes v nectdreos que aquellas
especies que se entrecruzan. (Ornduff 1969). Mds aun, plantas de autofecundacién
producen a menudo menos polen (Ornduff 1969). La reduccidn del gasto en estas
estructuras puede tener dos efectos. primero algunos de los recursos ahorrados
pueden ser desviados para aumentar la produccién de polen v évulos (Darwin,
1877). Segundo. un menor gasto en polen v adaptaciones para la fecundacién cruzada
puede esperarse que reduzcan la efectividad de fertilizacién mediada externamente.
Por lo tanto la inversién de recursos a estructuras atractivas (pétalos y corolas) a
menudo es menor en especies de autofecundacion (Arroyo, 1975, Grant, 1954:
Lloyd, 1965; Rollins, 1963; Schoen, 1982: Vasek, 1958, 1964, 1965;).

Si durante la evolucion del sistema de apareamiento en el género Datura han
aparecido tendencias hacia los sistemas predominantemente de autofertilizacion,
podria esperarse: (1) una reduccién en el tamario de las flores, ya que no es necesario
recompensar a los polinizadores para mover los gametos (polen) a otras plantas. y
(2) una reduccion en el nivel de hercogamia. ya que la existencia de niveles altos de
hercogamia (separacion espacial entre 6rganos sexuales en flores hermatroditas) se
esperaria para aquellas plantas que evitan la autopolinizacién. Si la autofertilizacion
es practicada durante muchas generaciones, también se espera (3) una reduccion en el
nivel de depresion por endogamia (reduccidn de la adecuacion). Se predice que los

patrones de asignacion sexual pueden tener una relacion con el sistema reproductivo
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de la planta v ose espera (4) una disminucion en la inversion de recursos para las

estructuras masculinas en plantas en donde existe una evolucion hacia la autogamia.

2. OBJETIVOS

En esta investigacion se plantearon los siguientes objetivos.

t- Caracterizar los sistemas de apareamiento en cuatro especies del género Danvra
(Solaneceae) mediante factores que intervienen en la evolucion de estos sistemas
como depresion enddgamica. hercogamia v asignacion de recursos a estructuras
reproductoras.

2- Estimar la depresion enddgamica por medio de la diferencia en adecuacion entre la
progenie producto de autogamia v entrecruzamiento. va que esta es una fuerza que
interviene en la evolucion de los sistemas de apareamiento.

3- Estimar los niveles de hercogamia en las especies de Datura ya que esta puede
influir en el grado de autofertilizacién en poblaciones naturales.

4- Estimar la asignacion de recursos a las estructuras reproductoras (corola. ciliz,
androceo y gineceo). Por medio de peso seco, entre especies, v su relacion con el

sistema de apareamiento.
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3. SISTEMA DE ESTUDIO

El género Datira pertenece a la tamilia Solanaceae. Las tormas de vida incluven
hierbas anuales v ocasionalmente perennes. Las flores son actinomortas. solitarias.
erectas o colgantes: poseen caliz wbular angulosos. la corola es simpétala y tiene
forma de embudo. con el limbo abierto. plegado. 5-dentado. Estambres 5. hilamentos
deigados insertos en ei tubo de la corola. con las anteras dehiscentes por lineas
longitudinales. Ovario unperfectamente 4-locular. multiovulado; estilo simple con
estigma bilamelado. Fruto capsular dehiscente en cuatro valvas. lo que avuda a la
diseminacion de las semillas. erecto o colgante. con pericarpio espinoso o liso.
Semillas discoideas. depresas e imperfectamente reniformes. de negras a cafés. Hojas
pecioladas anchas. enteras u onduladas. a veces irregularmente pinadas, glabras o
pubescentes. presentan ramificaciones dicotémicas v en cada ramificacion se
desarrolla una yema floral. La floracidn se da después de que la planta alcanza su

tamafio maximo y los frutos producen gran cantidad de semillas. (Matuda, 1952).

Ecologia del género Datura

Las especies herbaceas de Datura. con excepcion de D. ceratocaula. son terrestres.
‘anuales o perennes adaptadas a situaciones a las que Anderson (1952) se ha referido
como “habitats abiertos”. Estos habitats estan relativamente libres de competencia y
pueden considerarse como dreas perturbadas y las plantas que invaden y sobreviven
en este tipo de ambientes deben tener ciertos requerimtientos v tolerancia. Estas
platas deben ser tolerantes a una exposicion plena de luz solar. a cambios rapidos en
el aire y composicion del suelo, a un amplio rango de temperatura. efectos de erosion
v a una naturaleza relativamente inestable del habitat (Barclayv. 1959). Su ciclo
reproductivo es rapido v producen numerosas semillas. lo que da una ventaja a

plantas que viven frecuentemiente en zonas dridas o semidridas perturbadas.
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Las especies son gencralmente distinguidas por su habito de crecimiento. tamaiio
y margen dentado de ia hoja. tamafo y color de la semilla. forma v tipo de espinas del
fruto. color del tallo v pubescencia (ConKlin, 1976). Las especies herbaceas det
género Datwra tienen una distribucion amplia: pueden encontrarse en Asia. Europa. v
América. El género Datura incluye 13 especies herbiceas. 11 de las cuales se
encuentran en México. De las que no estin en México. D. leichardtiil. es endémica de

Australia y D. ferox se distribuye por todo el mundo con excepcién de Norteamérica.

Distribuciéon Espacial.

Las especies de Darra suelen encontrarse concentrados en parches perturbados que
constituyen su habitat, por lo que a nivel interpoblacional su distribucion sigue un
patrén agregado. La cantidad de plantas dentro de un parche es variable y depende

del area perturbada.

Dispersion y banco de semillas.
En las plantas de Dartura, las tnicas didsporas son las semillas va que el fruto
permanece en la planta. Cuando abren las cépsulas, las semillas caen por simple
gravedad con cualquier movimiento sobre la planta; por lo tanto la mayoria de las
semillas quedan apifiadas alrededor de la planta madre. Como las semillas pueden
flotar en el agua, este elemento suele actuar como dispersor cuando hayv lluvias
intensas. Estas dos formas de dispersion natural tienen un alcance relativamente corto
(Cabrales-Vargas, 1991).

En términos evolutivos es importante mencionar que la tendencia de las especies
a distribuirse en forma de agregados distribucién de las especies en manchones
relativamente  pequeftos y aislados, junto con la tendencia de las flores a
autopolinizarse, va a favorecer la endogamia. a pesar de la produccién de néctar v el

sindrome de esfingofilia que presentan estas flores. (Cabrales-Vargas. 1991).
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Dentro del género Darnra existe variabilidad intra e interespecitica en el tamano
de las flores ¥ Organos sexuales, posiblemente asociado al sistema de apareamicento
(fig 4). Por cllo es un género de planta adil para el eswdio de la evolucion del ststema
reproductivo v su relacion con el sistema de apareamiento v factores asociados como
la depresion endogamica. mortologia tloral (hercogamia) v asignacion de recursos a
estructuras reproductoras.

Para este fin. hemos elecido cuatro especies representativas de! uénero Datre
dos de las cuales representan caracteristicas de entrecruzamiento v las dos restantes

caracteristicas de autopolinizacién.
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3.1 Descripcidn de las especies de Datura

3.1.1 Datura discolor Bernhardi

Planta herbacea anual con ramificacion dicotémica. en cada ramificacion se desarrolla
una yema floral. Hojas grandes de bordes irregularmente dentados levemente
pubescentes al igual que los tallos. Sus flores son solitarias hermafroditas y
autocompatibles. La corola es tubular con borde pentadentado v puede medir de 14 -
16.5 cm de largo. color blanco con lineas piirpura en la gargamta. el caliz prismatico
pentadentado en el dpice de 4 - 6 cm de largo. La flor presenta cinco estambres libres
insertados en la base de la corola de 7.5 2 12.5 cm de largo, anteras de 3.5 - 9.5 mm y
lineas de dehiscencia, estilo de 9 a 16.3 cm de largo, el estigma es bilobulado de § a
10.3 mm de largo. El fruto es una cépsula subglobosa de 6 - 7 cm de largoy de 4 - 6
cm de ancho cubierto con una capa de espinas largas no muy tupidas, semiilas
reniformes negras, (Barclay, 1959). (figura5).

Distribucion

Se encuentra desde el desierto del colorado California, Arizona, en USA y se extiende
por todo México, en Baja California Chihuahua, Colima, Durango, Guerrero, Jalisco,
Michoacédn, Morelos, Nayarit, Nuevo ledn, Oaxaca, Sinaloa, Sonora, Tamaulipas,
Veracruz y Yucatin. La distribucién de esta especie es limitada a 4reas xéricas y

coincide con zonas de vegetacion cerrada.

3.1.2 Datura stramonium L.

Planta herbdcea anual llega a alcanzar los 2 m de altura. Presenta ramificacion
dicotémica, y en cada ramificacion se desarrolla una yvema floral, con hojas grandes
de bordes irregularmente dentados, color verde obscuro. Sus flores son hermafroditas
y autocompatibles. La corola es tubular con borde pentadentado v puede medir de 5 -
12 cm de largo. su color es blanco o violeta; caliz pentadentado de 4 - 5 cm de largo y
de 2.2 - 3 ¢cm de ancho. La flor presenta cinco estambres insertados en la base de la

corola de 3.7 a 8 cm de largo, el estilo de 4.5 - 8.5 cm de largo. algunas veces mas



corto o igual a los estambres: estigma bilobulado y la flor tienen un nectario en la base
del ovario. La concentracion de azicares del néctar va del 10 al 20% {Nufez-Farfin
1991). Las flores abren al atardecer y el estigma es receptivo hasta la mafana
siguiente.

El fruto es una cdpsula ovoide de 2.5 cm de largo. dehiscencia regular en 4 valvas.
pericarpio cubierto de espinas iguales pubescentes de 1.5 cm de largo. semillas negras
y reniformes de 2.8-4.0 mm de largo y 2.1-3.3 mm de ancho. superficie rugosa.
(Barclay. 1959).

La especie D. stramonium presenta dos variedades que difieren en el color de la flor v
¢l tallo (Weaver y Warwick. 1984). Esta caracteristica se debe a un gen dominante
con dos alelos que se segregan mendelianamente (Blakeslee. 1921). La variedad
stramonium es la forma recesiva y presenta flores blancas y tallo verde, la variedad

tarula presenta tallos rojizos y flores violetas (figura 6).

Distribucicn

Tiene un relativo grado de tolerancia a diferentes condiciones climaticas y tipos de
suelos, en lugares abiertos, habitat naturales perturbados por el hombre. La habilidad
para ocupar tales sitios hace que tenga un rango de distribucién amplio y contribuve
a su dispersion, Se encuentra en el Sureste de E.U. y en México en los estados de
Chiapas, D.F. Durango, Guanajuato, Guerrero, Hidalgo, Jalisco, Estado de México.

Michoacan, Morelos, Oaxaca, Puebla. San Luis Potosi. Tlaxcala. Veracruz.

3.1.3 Datura pruinosa Greenman.

Hierba anual ramificacién dicotémica alcanza hasta un metro de altura. las ramas
estdn cubiertas con una fina pubescencia, hojas alternadas, ovadas en el contorno
alcanzan los 10 cm de largo. Las flores son erectas corola blanca plegada tubular
terminacion pentadentada de 5-6 cm de largo y 1-3 cm de ancho. caliz tubiforme de 3-

4 cm de longitud densamente pubescente y ocupa mas de 3/4 partes del largo de la



corola. Presentan 5 estambres libres. insertados en la base de la corola. el filamento
de 1.5-2.0 cm de largo. anteras de 2.7-3.5 mm de largo con lineas de dehiscencia. el
estilo es igual o ligeramente mds corto que el largo de los estambres. estigma
bilobulado. El fruto es una cdpsula colgante globosa. de 2 - 3 ecm de largo, cubierto
con espinas finamente pubescentes, semillas reniformes de color café de 3 - 3.7 mm

de largo y de 2 - 2.7 mm de ancho. (Barclay. 1959). (figura 7)

Distribucion

En México se ha localizado en los estados de Oaxaca y Puebla en la cuenca alta del

rio Papaloapan, ocupan regiones aridas. semiaridas y sitios perturbados.

3.1.4 Datura ferox L.

Planta herbacea anual con ramificacion dicotémica, su altura puede ser hasta de 1 m,
hojas alternas con extremos ovalados, miden hasta 12 cm de largo. Sus flores son
erectas corola blanca en forma de trompeta terminando en un borde pentadentado de
4 - 6 cm de largo y de 2 - 3 cm de ancho, el caliz es prismatico pentadentado en el
apice de 1.5 - 3.6 cm de largo menor que la mitad del largo de ia corola. La flor
presenta 5 estambres libres epipetalos de 3 - 4.2 cm de largo a partir de la base de la
corola. Las anteras blancas de 2.5 - 4.0 mm de largo y lineas de dehiscencia, estilo de
2.8 - 3.5 cm de largo mas corto que los estambresl estigma bilobulado. El fruto es una
capsula ovalada erecta de 4 cm de ancho., las espinas son relativamente escasas, de
diferente tamafio y aplanadas, las espinas superiores tienden a ser mas largas hasta de
2.5 cm de largo, semillas negras reniformes de 2.5 a 3.5 de ancho v superficie rugosa.

(Barclay, 1959). (figura 8).

Distribucion
Se encuentra distribuida en el sur del continente Américano, (Norte de Argentina),

particularmente en zonas dridas, terrenos cultivados y abiertos.
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fig. 5 Datura discolor
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fig.6 Datura stramonium L.
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4. METODO
1) Recoleccion de semillas de las cuatro especies del género Danwa

a) Se colecto un minimo de dos frutos de treinta plantas por especie. Cuando los
frutos se encontraron inmaduros se colectaron vy colocaron en bolsas de papel para
ayudar a su maduracion en un invernadero. Para las especies que se localizan en el
extranjero se hicieron los contactos necesarics con investigadores y estudiantes para
conseguir el material.

Especie Poblacion Colector No. de colecta Herbario aiio

D. discolor  lguala-Guerrero  Koch Stephen 8256 MEXU 1982

Carion del Zopilote
15 Km al S de Mezcala

D. Stramonium Ticuman -Morelos  Maria Rojas 24 MEXU 1988

Afuera del poblado
Ticuman, 961 msnm.

D. pruinosa Qaxaca-Mitla Kitchen Suzza 9] MEXU 1986
San Pedro Mitla,
a | Km de Mitla.

D. ferox Cordoba-Argentina. Carrizo sn CORD 1988

AL &

Camino,Pajas blancas

A Sy T - BT T

2) Condiciones de crecimiento en invernadero
a) Germinacion

Se seleccionaron cinco semillas de un fruto de cada planta por especie, las semillas
fueron tratadas con una solucién de hipoclorito de sodio al 10% para desinfectarlas y
evitar la contaminacién por hongos, suele ser comin la presencia de Candida
albicans. Debido a que las semillas presentan una testa gruesa, se removié la porcion
que cubre la radicula para romper la latencia y acelerar la germinacion. Las semillas
fueron sembradas en cajas Petri estériles usando como sustrato agar bacterioldgico
al 1%. Las cajas se mantuvieron en una camara ambiental con un promedio de 12 hrs

luz y 12 hrs obscuridad y una temperatura promedio de 25°C.

b) Transplante



Cuando las plantulas liberaron los cotiledones de la testa se transplantd una de cada
fruto por planta por especie a macetas con capacidad de 3kg usando como sustrato

tierra negra ¥ se colocaron en un invernadero.

4.1 Morfologia floral
De las plantas desarrolladas en el invernadero. se extrajo el primer botén floral de
todas las plantas de cada una de las especies para estimular la floracién en los niveles
superiores de ramificacion. Se midieron las primeras tres a cinco flores producidas a
partir de la segunda ramificacion. de cada una de las plantas de las especies. Con un
vernier digital se tomaron las siguientes medidas para cada flor.
a) Forma y tamafio de la flor

-Largo de la corola
-Largo del caliz
-Largo de anteras
-Largo de estigma
-Ancho de la corola
El ancho de la corola se obtuvo realizando la medicién a partir del punto de fusién de
los pétalos més grandes en el momento de la antesis (fig 9).

. b) Hercogamia
A partir de las mediciones de largo de anteras y estigma se obtuvo la hercogamia de
cada flor como la diferencia en largo entre las estructuras masculinas v femeninas. En
las flores donde se encontrd variacién en el largo de las anteras. se realizo la medicion
considerando a la antera mds cercana al estigma. aunque este caso es raro. Se
considera una hercogamia positiva (+) cuando las anteras se encuentran por arriba del
estigma y una hercogamia negativa (-} cuando el estigma esta por encima del androceo

{fig 9).
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fig. 9. Diagrama de la flor de Datura en vista lateral (A) y corte longitudinal (B).
le, lcz, lgn, lad, Longitud de la corola, caliz, gineceo vy androceo,
respectivamente. ac, ancho de la corola, y Hc, nivel de hercogamia.



La variacion interespecifica ¢ intraespecifica en los caracteres florales (largo del ciliz.
largo de corola. largo de androceo v gineceo. v ancho de corola) fue analizada por
medio de Andlisis de Varianza (ANOVA) Univariados. con la fuente de variacion
especie e individuo. respectivamente. Para obtener el valor de cada caracter por
planta individual se midteron de 2 a 5 flores. La prueba de Student Newman-Keuls se
utiliz para realizar los contrastes ¢ posteriori entre especies. El error tipo 1 se

controlo mediante la correcion de Bonferroni (o = 0.05/6 = 0.008) (Underwood

1997). Para determinar si la variacién en la hercogamia es independiente del largo de la
flor se realizé un Analisis de Covarianza (ANCOVA) Anidado para cada especie. El
largo de la flor se utilizé como covariable. Con el objeto de analizar el grado de
covariacion existente entre los caracteres florales se realizaron andlisis de correlacién
de Pearson por especie.
4.2 Depresion por endogimia y Sistema de Apareamiento.
Experimento de Invernadero: En 1997 se cultivaron en condiciones controladas,
plantas de cada especie siguiendo el procedimiento descrito para la germinacién v el
mantenimiento de las plantas. El cuarto de invernadero se acondiciond para evitar la
entrada de polinizadores externos. En cada individuo se escogieron las primeras
cuatro flores producidas entre el segundo y tercer nivel de ramificacion, (el segundo
tuvo dos flores y en el tercer cuatro), para realizar los tratamientos de
autopolinizacién y entrecruzamiento manual. Debido a que la floracion es secuencial,
los tratamientos se asignaron a cada flor a medida que las anteras maduraban (ver
descripcidn del sistema). La secuencia de los tratamientos se realizé comenzando con
el tratamiento de entrecruzamiento manual, alternado los tratamientos en cada flor.
Obteniendo al final dos frutos de autofertilizacion y dos de entrecruzamiento, estos
alternados en cada ramificacion.

Entrecruzamiento manual: se emascularon las flores antes de que las anteras

madurardn y cuando el estigma era receptivo se polinizarén con polen de un



individuo de la especie clegido aleatoriamente. Se aislaron de polinizadores externos
mediante embolsado.

Autofertilizacion manual: se embolsaron los botones antes de la antesis para
evitar la contaminacion con polen de otros individuos.
En ambos tratamientos se colectaron los {rutos una vez que estos maduraron. Para
cada fruto se cuantificd el numero de semillas por fruto, el namero de semillas
abortadas por fruto. El nimero de semillas abortadas se cuantifico utilizando una
lupa estereoscopica. Se consideraron semillas abortadas a aquellas que no
presentaron evidencias de maduracion . Se calculo el numero de évulos de cada fruto
sumando el namero de semillas y abortos, con el fin de determinar que el nimero de
semillas y abortos difiere por el tipo de cruza y no por el nimero de évulos en cada
fruto. Hay que considerar que las semillas abortadas eran muy pequefias, lo que hizo
dificil el conteo y quiza debido a ello se presentan diferencias en el promedio de
ovulos en cada especie.

Depresion por Endogamia: Se estimaron los coeficientes de depresion endogémica

(8) como:
5=1.2,
@)

.

donde @ es la adecuacion relativa promedio de las progenies derivadas de
autofertilizacién, y @ es la adecuacion relativa promedio de las progenies derivadas
de entrecruzamiento. Esta definicién depende tinicamente de la adecuacion relativa de
la descendencia de ambos tipos de cruza, no depende de sus genotipos.

El coeficiente de depresién por endogamia, 8, se calculd utilizando el nimero de
semillas del tratamiento de autofertilizacién y entrecruzamiento artificial. La
comparacion entre especies se realizé mediante ANOVA mixto. de dos vias, siendo el
sistema de cruza el efecto fijo, y el individuo v la interaccion sistema de cruza x
familia los efectos aleatorios (Mitchel-Olds y Waller 1985; Nufiez-Farfan et al.

1996). Las variables analizadas fueron el niimero de semillas maduras y abortadas por



fruto por individuo, en cada especie. El mismo andlisis se realizo para el ntunero de

ovulos (estimado a partir de la suma del nimero de semillas maduras v abortadas).

4.3 Asignacion Sexual.

De las mismas plantas utitizadas para morfologia tloral las flores que no fueron
utilizadas para los tratamientos de endogamia a partir del tercer nivel de ramificacion
se colectaron un minimo de tres flores completas un dia antes de la antesis, de un
minimo de 30 plantas por cada especie. Cada {flor se separd en: ciliz. corola. androceo
y gineceo Cada una de las partes se colocd en sobres de papel aluminio y fueron
secadas en una estufa a 60° C durante una semana hasta alcanzar un peso constante.
El peso seco de cada estructura se obtuvo utilizando una balanza analitica. Se
obtuvieron los patrones de asignacion a las diferentes estructuras como porcentaje de
la biomasa seca. Se uso el peso seco de las estructuras reproductivas como una
medida de asignacidn por dos razones: 1) Son facil de obtener y 2) los resultados
obtenidos son equivalente a los obtenidos por calorimetria (Evenson 1983; Hickman
y Pitelka 1975).

La proporcion de biomasa seca asignada a cada estrcuctura floral se compard entre
especies mediante un Andlisis de Variancia Multivariado (MANOVA).
Posteriomente se realizaron ANOVAs univariados anidados para determinar el/los
caracteres  responsables de las diferencias en el MANOVA. El componente
intraespecifico de la variacién para cada caricter se consideré mediante la anidacién
de los individuos dentro de las especies. Las comparaciones entre especies, para cada
caracter, se realizaron utilizando la prueba de Student Newman-Keuls, previo a la

correccion de Bonferroni (& = 0.008). Los datos de la proporciéon de biomasa seca
asignada a cada estructura floral fueron transformados (arcoseno J_ proporcion),

para corregir la normalidad (Sokal y Rholf 1981).



Asignacién a las estructuras florales ¥ depresion por endogamia

Con los valores promedios por especie se correlaciond la asignacidn de recursos para
cada estructura reproductiva con los niveles de depresion por endogamia (n = 7). Para
este analisis se utilizaron ademds los datos correspondientes de Datura inoxia, D.

kimatocarpa vy D. quercifolic obtenidos por A. L. Cruz Escalanie (datos no

publicados).

I

"



RESULTADOS

n

wh

-1 Morfelogia floral

thn

LT Variacion interespecitica

Se obtuvicron diferencias interespecificas en todos los caracteres florakes en las cuatro
especies del género Darura con una P =.00071. Para el largo de la corola las cuatro
especies difieren con valores de 106.74 a 44.82 mm . en el ancho de la corola enire
D.discolor y D. stramoninm no difieren. con valores de 33.7 a 33.17 mm: en D,
pruinosa v Do ferox no hay diferencias con valores de 10.74 a 10.52 mm
respectivamente. El largo de anteras v estigma todas las especies difieren de 96.70 a

-~

33.52 mm v de 88.18 a 30.66 mm respectivamente. En cuanto al largo del caliz D
drscolor presenta el valor méas alto de 33.34, D. stramonium v D. pruinosa no
difieren de 33.64 a 32.50 mm respectivamente v D. ferox con el valor menor de
22.57. El grado de hercogamia varia: de 8.52 mm para D. discolor en D. stramonium
L176 mm, en D. pruinosa y D. ferox 2.29 y 2.85 mm respectivamente. (tabla 4 v 5,
figura 10).

5.1.2 Variacién intraespecifica en cada una de las especies.

Se encontro variabilidad intraespecifica en cada uno de ios caracteres florales medidos
dentro de cada una de las especies. (figura 11-16). Para D. discolor el mds
significativo fue el largo del gineceo. con una P = .0001 en el cdliz no se enconiro
significancia. En b Stramonium la diferencia significativa de la variabilidad dentro de
la especie fue para el largo del androceo y gineceo con una P =.0001 . Fn D, ferox se
encontraron diferencias significativas en la variahilidad intraespecifica en todos los
caracteres medidos con una P >.03. En D, pruinosa fueron significativas con una P >
05 el largo de la flor, androceo y gineceo. y el ancho de la flor. el largo de edliz tuvo
una P=.0001. En cuanto a los resultados de hercogamia en ninguna de la especies se

encontrd variabilidad intraespecifica significativa. (tabla 6.)



5.1.3 Corrclaciones Morfologicas

L.as correlaciones indican el grado en que dos caracteres covarian de forma simultanea.
En el caso de los caracteres florales en Darura se obtuvieron en general que entre ol
largo del ciliz v ancho de Ia corola no hay una correlacion significativa. En contraste.
las correlaciones entre el largo de la corola. androceo v gineceo presentaron valores
mas altos lo cual sugiere que la variacion en los drganos reproductivos os
relativamente dependiente det tamario de la flor (1abla 7). En cuanto a la hercogamia.
las correlaciones no fueron significativas con los caracteres restantes. Debido a que la
hercogamia puede ser relativamente dependiente del lareo de la flor se realizo un
ANCOVA usando como covariable el largo de la flor v como variable dependiente la
hercogamia. en ninguno de los casos es significativa por lo que podemos concluir que

la hercogamia es independiente del largo de la flor ( tabla 8).

3.2 Depresion por Endogimia.

Los resultados obtenidos en el presente estudio se presentan en la tabla 6. El andlisis
de varianza indica que hay diferencia significativa entre la produccién de semillas,
abortos y el tipo de cruza, la interaccién entre la cruza v el individuo no muestran
diferencias significativas en ninguna de las especies.

Las valores promedio para cada cardcter analizado en ambos lipo de cruza. indica
que el nimero de semillas fue mas alto en el entrecruzamiento para D. discolor y D.
stramonium, en comparacion a las producidas por autopolinizacion: el nimero de
abortos fue mayor en autopolinizacién y menor en entrecruza. Para D). pruinosa v
D. ferox el valor promedio mds alto fue en el nimero de semilias producto de
autopolinizacion que en el de entrecruza, en cuanto al nimero de abortos fue mayor
en los frutos producio de entrecruza (tabla 9 v 10, figura 17). Los resultados

promedio de depresion endogamica (8) para cada una de las especies fueron los

siguientes en D. discolor 8 =0.242. D. stramonium 8 = 0.16, D. prufnosa & = -0.64

&

¥ D ferox 8 =-0.204 (ligura 18).



5.3 Asignacion Sexual

Se encontraron diferencias estadisticamente significativas entre  especies en  la
asignacion a cada una de las estructuras lorales (tabla 11 ¥ figura 19). Las especies de
flores més grandes asignan proporcionalmente mis a la funcion masculina (corola v
androceo) mientras que las especies de flores pequefias asignan mas a la funcion
femenina (gineceo v céliz) (figura 19).

Variacion intracspecifica

En D. discolor y D stramonium. que son las espectes con la flor de mayor tamaiio. la
estructura reproductiva a la que se asigna mavor porcentaje es la corola (47.51% v
41.74%) respectivamente. al gineceo (18.99% v 26.80%) al cdliz se le asigna un
18.80% y 14.26%) v al androceo 14.71% y 17.80%. En D pruinosa v D. ferox que
son las especies con la flor de menor tamaiio. la estructura reproductiva a la cual se
asigna mayor porcentaje es el gineceo de 42.57% v 39.24% respectivamente, la
menor asignacion es a androceo de 10.44% y 13.44%. Al caliz se le asigna 18.37%yv
15.20% y para la corola se asigna un 28.40% y 13.44% respectivanente para cada
especie. (fig 20).

Se encontrd una relacién lineal positiva entre (I} la asignacion a corola (fig 21 a) v (1)

androceo con la depresion endogdmica () (fig 21b), v negativa entre la asignacion a

gineceo v la depresién endogamica(fig 21c¢). De manera interesante y como se

esperaria, el cdliz no tienen una relacién con la depresion (fig 214d).
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Tabla 4. Vatores promedio de varios caracteres florales en cuatro especies del eénere
Dutura. C.V. coeticiente de variacion. N = Tamaiio de la muestia,

Largo de corela Promedio Error Cv. N
(mm) Estandar (%) {flores)
D, discolor (06,743 [.339 i7.96 203
D stramonivm 83.898§ 0.723 1 1.63 182
D, pruinose 48.748 0.625 12.62 97
D ferox 44,828 0.500 13.74 152
Ancho de corola Promedio Error CVv, N
{mm) Estandar (%) (tlores)
D. discolor 337.67 1.181 44 89 205
D, stramonium 33.170 0.384 t5.62 P82
D. pruinosa 10.749 0.294 26.97 g7
D, ferox 10.528. 0.240 29.08 152
Largo de ciiiz Promedio Error CVv. N
{mm) Estandar (%) (flores)
D. discolor 53.349 2.538 68.10 203
0. stramonium 33.649 0.326 13.07 182
D. pruinosa 32.502 0.478 14.47 97
D ferox 22.579 0.347 18.96 152
Largo de anteras Promedio Error C.v. N
{mm) Estandar (%%) (flores)
. discolor 96.763 1.086 16.07 203
0. stramonium 64.966 0.528 i0.96 182
D. pruinosa 39.023 0.488 12.30 97
D.ferox 33.244 0.335 12.31 152
Largo de esiigma Promedio Error C.V. N
{mm) Estandar (%) {Nores)
D discolor $8.183 0.960 15.38 203
D stramonium 63.786 0.527 t1.43 182
D. pruinosa 36.433 0.429 11.59 97
D ferox 30.664 .302 12.13 152
Hercogamia Promedio Error C.V, N
{mm) Estandar {%0) {flores)
D discolor 8.529 0.621 104.25 205
D. stranionium 1.176 0.388 444 98 182
D, pruinosa 2.292 0.299 113.58 97
D ferox 2.859 0.182 78.62 |32




Tabla 5. Analisis de varianza de la mortologia floral entre las 4 especies de Datura.

Largo de la corola

Fuente de el Suma de Cuadrados F g
variacién cuadrados medios
Especie 3 424636.96  141545.65 880.09 0001
error 632 101644.464 160.83
Ancho de la corola
Fuente de gl Suma de Cuadrados F P
variacién cuadrados medios
Especie 3 96208.51 32069.50 309.70 .0001
error 632 65442.30 103.54
Largo del Caliz
Fuente de gl Suma de Cuadrados F P
variacion cuadrados medios
Especie 3 90391.12 30130.37 68.56 0001
error 632 277715.38 439.42
Largo del androceo
Fuente de gl Suma de Cuadrados F P
variacion cuadrados medios
Especie 3 421098.22 140366.07 1402.09 .0001
error 632 63270.76 100.11
Largo del gineceo
Fuente de gl Suma de Cuadrados F P
variacién cuadrados medios
Especie 3 349993 74 116664.58 1431.56 0001
error 632 51504.38 81.494
Hercogamia
Fuente de gl Suma de Cuadrados F P
variacion cuadrados medios
Especie 3 6020.04 2006.681 55.91 .0001
error 632 22681.09 35.88
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fig. 11 Distribucién de frecuencias del largo de ta corola para cada una de las especies de Danra
A) D..discolor N=205 B) D. stramonium N=182 C) D. pruinosa N=97 D) D. ferox N= 152
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fig.12 Distribucién de frecuencias del ancho de la corola para cada una de las especies de Datura

A) D..discolor N=205 B) D. stramonium N=182 C) D, prutnosa N=97 D) D. ferox N= |52
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fig 13 Distribucidn de frecuencias de largo de anteras

A) D..discolor N



55

40
35+t
30
251
20+
15+
10t
5 L
ffx:l_\fﬂ St ‘;?g
-~ NN~
wn W& -~
~
. —
Q
)
D
-’
)
D)
&
25 50
(> D
201 40 + —
30 h:;
15} ' 5
Sl 20l bie
e
o | et XA
= 10 | o5
A
et} ol W
o [—] f=
[t o3 o)

Largo del gineceo (mm)

fig.14 Distribucién de frecuencias del largo de gineceo para cada una de las especies de Datura
A) D.discolor N=205 B) D. stramonium N=182 C) D. pruinosa N=97 D) D. ferox N= 152
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fig.16 Distribucién de frecuencias del nivel de hercogamia para cada una de las especies de Datura
A) D..discolor N=205 B) D. stramonium N=182 C) D. pruinosa N=97 D) D. ferox N= 152



Tabla 6.Andlisis de varianza intraespecifica de los caracteres florales medidos en cada una
de las especies del género Datura.

D. discolor

Fuente de gl Suma de Cuadrados F P

variacion cuadrados medios
Largo
individuo 32 15586.20 487.06 1.652 L0222
error 175 51581.62 294.75
Ancho
individuo 32 §4282.98 446.34 1.76 0116
error 175 44370.59 253.54
Caliz
individuo 32 51439.89 1607.49 1.287 1549
error 175 218520.04 1248.68
Androceo
individuo 32 13373.12 417.91 1.990 .0027
error 175 36758.97 210.05
Gineceo
individuo 32 12904 .60 403.26 2.658 0001
error 175 26548.34 151.70
hercogamia
individuo 32 3032.73 94.77 1.257 1780
error 175 13194.50 75.39

D. stramonium

Fuente de gl Suma de Cuadrados F P
variacion cuadrados medios
Largo
individuo 31 5498.94 177.38 2.277 ¢ 0005
error 152 11840.06 77.89
Ancho
individuo 31 149395 48.19 2.143 0013
error 152 3418.18 22.48
Caliz
individuo 31 1036.00 3341 2.018 L0029
error 152 5507.07 16.35
Androceo
individuo 31 3681.56 118.76
error 152 5507.07 36.23 3.278 L0001
Gineceo
individuo 31 4665.54 150.50 5.092 .0001
error 152 4492 .74 29.55
hercogamia
individuo 31 1030.06 33.22 1.282 .1647

error 152 3938.13 25.90




Continuacién de la Tabla 6.Analisis de varianza intraespecifica de los caracteres florales
medidos en cada una de las especies del género Datura.

D. pruinosa
Fuente de ot Suma de Cuadrados F P
variacion cuadrados medios
Largo
individuo 18 1058.01 58.77 1.777 0434
error 78 2579.74 33.07
Ancho
individuo 18 342.89 19.05 3.197 0002
error 78 464.70 5.95
Caliz
individuo 18 1151.27 63.96 5.126 L0001
error 78 973.20 12.47
Androceo
individuo 18 706.28 39.23 2.030 0172
error 78 1507.36 19.32
Gineceo
individuo 18 371.06 20.11 1.20 2751
error 78 343.49 17.05
hercogamia
individuo 18 232.74 12.93 1.682 0608
error 78 569.53 7.68
D. ferox
Fuente de gl Suma de Cuadrados F P
variacion cuadrados medios
Largo
individuo 29 1765.57 60.88 1.654 .0291
error 139 5115.25 36.80
Ancho ’
individuo 29 454.87 15.68 1.872 0088
error 139 1164.50 8.37
Cailiz
individuo 29 698.54 24.08 1.476 0716
error 139 2267.80 16.31
Androceo
individuo 29 1024.60 35.33 2.074 0028
error 139 2368.30 17.03
Gineceo
individuo 29 787.81 27.16
error 139 1935,64 13.92 1.951 0056
hercogamia
individuo 29 132.79 4.57 941 5583

error 139 676.66 4.86




D. discolor

60

variable largo de ancho de largo de - largo de largo de hercogamia
corola corola caliz androceo pineceo
largo de corola 1.0 0.47 0.38 (0.88* 0.88* -0.00
ancho de corola 1.0 0.03 0.52* 0.49+* 0.08
largo de caliz 1.0 0.22 0.29 -0.16
targo de androceo 1.0 0.88* 0.24
largo de ginecco 1.0 -0.23
hercogamia 1.0
D. stramonium
variable largo de ancho de largo de largo de largo de hercogamia
corola corola caliz androceo gineceo
largo de corola 1.0 0.39 0.53* 0.80* 0.77* -0.10
ancho de corola 1.0 0.55* 0.32 0.11 0.36
largo de caliz 1.0 0.58* 0.57* -0.11
largo de androceo 1.0 0.86* 0.04
largo de gineceo 1.0 -0.45
hercogamia 1.0
D. pruinosa
variable largo de ancho de largo de largo de largo de hercogamia
corola corola caliz androceo gineceg
largo de corola 1.0 0.40 0.77% 0.86* 0.87% 0.41
ancho de corola 1.0 0.31 0.66* 0.39 0.53
largo de caliz 1.0 0.56* 0.84* -0.01
largo de androceo i.0 0.78%* 0.73
largo de gineceo 1.00 0.14
hercogamia 1.0
D.ferox
variable largo de ancho de largo de largo de largo de hercogamia
corola corgla caliz androceg gineceo
largo de corola 1.0 0.12 0.67* 0.85% 0.87* 0.19
ancho de corola 1.0 0.14 -0.62* 0.07 -0.35
largo de caliz 1.0 0.56* 0.56* 0.15
largo de androceo 1.0 0.93* 0.46
largo de gineceo 1.0 g.11
hercogamia 1.0

Tabla 7. Matriz de correlacion fenatipica entre los caracteres florales medidos en cada una
de las especies de Datura. Las correlaciones significativas (P> 0.05) son sefialadas con un

asterisco.



Tabla 8. Ancova usando como variable dependiente la hercogamia, la P no es significativa.
Por lo que la hercogamia es independiente del largo de la flor en cada una de las especies.

D. discolor
Fuente de gl Suma de Cuadrados F P
variacion cuadrados medios
Individuo 32 2262.52 70.70 1.003  0.4725
largo ] 1.777 0.025 0.8741 1.777
Individuo+larg 32 2317.29 72.41 1.027  0.4383
error 142 10010.93 70.5

D stramonium

Fuente de gl Suma de Cuadrados F P

variacion cuadrados medios
Individuo 28 237.39 8.47 0.282 0.999
fargo 1 12.68 0.42 0.517 12.68
Individuo+larg 28 240.26 8.58 0.286 0.993
error 123 3695.38 30.04
D. pruinosa

Fuente de gl Suma de Cuadrados F P

variacion cuadrados medios
Individuo 18 227.52 12.64 1.936 0.029
largo ] 1.611 l.611! 0.247  0.621
Individuo+larg. 18 222.83 12.38 1.897  0.033
error 60 391.66 6.528

§

D.ferox

Fuente de gl Suma de Cuadrados F P

variacion cuadrados medios
Individuo 28 89.638 3.201 0.63 0.92
largo ] 2.478 0.488 0.48 2.47
individuo+larg 28 33.039 2.979 0.58 0.94

error 110 558.913 5.081




Tabla 9. Anilisis de varianza para cada uno de los caracteres medidos, produccién de
semillas y abortos derivadas de autopolinizacién y entrecruzamiento en cuatro especies
del género Datura. Se anota la suma de cuadrados (8C) y los valores de F para cada
variable, los grados de libertad se encuentran entre parentésis, los subindices I, ¢, ic, e,
representan  individuos, tipo de cruza, interaccidon individuo-cruza y error
respectivamente. ***P=0.0001 y ** P>0.05.

D. discolor

variable SCi SCc SCic SCe Fi Fe Fic

#semillas  82.253.110 82490.779  37965.32 12407130 1326  31.914%%+ 612
(24) {Hn 24) (48)

#abortos  14895.354  28862.779  7165.724  21419.500 1391 69.875%*» 669
(24) (1) (24) (48)

#ovulos  57184.614  20384.000 25244326 93417.000 1.224 10.474 540
(24) ) (24) (48)

D. stramonium

variable SCi SCe SCic SCe Fi F¢ Fic

#semillas  76585.889 19044.000  70979.000 49489.000 3483 6.927%+ 3.227
(8) (n (8) (18)

#abortos ~ 9894.000  6373.361  9534.888  11234.500 1.982 102117+ 1.910
(8) (1) (8) (18)

#ovulos ~ 82359.556 4334028  86688.222 47966.500  3.863 1.626 4.066%*
(8) {1) (3) (18)

D. pruinosa

variable SCi SCe SCic SCe Fi Fe Fic

#semillas  43417.237 61845.053" 26321.447 24558000  3.732  95.696°77 3 3¢3
(18) (1) (18) (38)

#abortos 8456.026 15318.961 9576.289 11946500 1.494 48,715 *+= 1.692
{18) (N {18) {18)

#ovulos 39610.105 15604.,224 28540.526 33261.500 2.514 17.287 1.811
(18) {1) {18) (3%

D. ferox

variable SCi SCe SCic SCe Fi F¢ Fic

#semillas  38720.000° 3432.200 34124.800  92729.000 1121 1.88 983
(H (1) (19) (40)

#abortos  7799.300  3864.200  12046.300 22294.000 737 6.933%¢ 1.138
(19 (h (19} (40.)

#évulos 28283.300 12.800 22093.700 65266.000 912 .008 713

(19 {h (19) (40)

67,
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Tabla 10. Valores promedio y crror estandar para cada uno de los caracteres medidos en
las progenie derivadas de autopolinizacion y entrecruzamiento de las especies de Datra

D. discolor

CARACTER AUTOPOLINIZACION ENTRECRUZAMIENTO
X E.E X EE

# semillas [06.98 7.55 164.64 6.83

#abortos 57.38 3.46 691 252

#ovulos 163.36 6.11 171.56 6.08

D. stramonium

CARACTER AUTOPOLINIZACION ENTRECRUZAMIENTO
X E.E X E.E

# semillas 22994 18.76 27544 1876

#abortos 4840 09.3] 13.61 3.76

#dvulos 290.16 20.44 29211 16.51

D. pruinosa

CARACTER AUTOPOLINIZACION ENTRECRUZAMIENTO
X E.E X E.E

# semillas 139.76  5.12 82.71 6.39

#abortos 10.47 274 68.86 3.71

#évulos 150.23 5.29 151.57 6.63

D. ferox

CARACTER AUTOPOLINIZACION ENTRECRUZAMIENTO
X E.E X E.E

# semillas 101.22 6.55 30.25 7.90

#abortos 36.11 3.09 47.33 4.46

#ovulos 137.33 6.34 137.58 6.30
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Tabia 11. Anélisis de varianza de la asignacion sexual a cada estructura de la flor entre las

especies de Datura.

Corola
Fuente de gl Suma de Cuadrados F P
variacién cuadrados medios
especie 3 1.73 578 55.04 0001
individuo(especie’ 76 .79 010 1.46 .0134
error 299 2.14 .007
Gineceo
Fuente de gl Suma de Cuadrados F P
variacion cuadrados medios
especie 3 2.99 998 104,12 .0001
individuo(especie’ 76 2 010 1.95 .0001
error 299 1.46 .005
Androceo
Fuente de gl Suma de Cuadrados F P
variacion cuadrados medios
especie 3 36 122 28.36 .0001
individuo(especie 76 32 .004 .99 4906
error 299 1.29 .004
Ciliz
Fuente de gl Suma de Cuadrados F P
variacion cuadrados medios
especie 3 26 .087 v 16.73 .0001
individuo(especie’ 76 .39 005 1.09 2941
error 299 1.42 .005
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6. DISCUSION

Dentro de los factores que influyen el sistema de apareamiento y que son tavorecidos
por la seleccion se encuentra la protandria. la protoginia v la hercogamia. asi como
Costos v atrayentes para los polinizadores. Estos deben tomarse en cuenta cuando se
analiza la evolucién del sistema de apareamiento. Son de gran importancia va que
constituyen barreras efectivas a la endogamia dentro de las poblaciones v pueden
evolucionar asociados a un sistema morfoldgico determinado.

6.1 Morfelogia floral

La variacién intraespecifica

La variacidn intraespecifica de los cardteres florales como son largo de la corola
androceo y gineceo y ancho de la corola se encontrarén diferencias significativas lo
que indica que estds caracteristicas no son constantes en la especie y existe una
vaniacion individual dentro de las especies. Para D. discolor y D. ferox ¢l largo del
ciliz es un caracter que no es significativo. El no encontrar diferencia en este caracter
puede indicar que es seleccionado y fijo en la especie.

La variacién intraespecifica del valor de hercogamia en las cuatro especies de
Datura no muestra diferencias significativas, por lo tanto la distancia entre antera N
estigma es una caracteristica constante dentro de cada especie que ha sido favorecida
-por la seleccion.

Hercogamia.

La hercogamia es considerada como un mecanismo que promueve el entrecruzamiento
v dentro de las especies de Darura trabajadas D. discolor, D. pruinosa y D Jerox
presentan hercogamia positiva, es decir que el estigma se encuentra abajo de las
anteras este tipo de hercogamia no impide la autofecundacién ya que es posible el
contacto del polen y el estigma. Aunque en D. discolor presenta el mayor nivel de
hercogamia (8.52) mm vy brinda una mayor oportunidad de entrecruzamiento, en caso
de que existiera una autopolinizacién en esta especie seria una autopolinizacion

retardada; es decir, cuando el movimiento de las partes de la flor al final de la antesis

70



permite el contacto entre el polen y el estigma v la fertilizacion de ovulos no tienen
una previa fertilizacion cruzada. D. stramonium es un caso especial porqué es la
especie con menor grado de hercogamia quizda debido a que presenta hercogamia
positiva y negativa. Si consideramos el valor promedio de hercogamia en ésta especie.
éste es muy pequefio (1.176 mm) v no refleja la distancia real. esto se debe al valor
positivo y negativo de la misma,

El analisis realizado por fa ANCOVA. indica que la hercogamia es independiente
del largo de la flor. por lo que la hercogamia presente en las especies podria
efectivamente ser un mecanismos para promover el entrecruzamiento v favorecer la
funcién masculina dentro de las especies de flor grande.

Desde Darwin (1859) muchas caracteristicas florales, costos y atrayentes para
los polinizadores, hercogamia y dicogamia han sido interpretadas como un
mecanismo que promueven el entrecruzamiento y evitar la autopolinizacién.

Breese (1959) encontré que cambios en la posicién relativa del estigma a las
anteras en la corola de Nicotiana rustica altera la tasa de entrecruzamiento.
Correlaciones entre hercogamia y la tasa de entrecruzamiento han sido observadas
entre especies de Mimulus (Ritland y Ritland 1989) en Ipomoea (Ennos 1981), entre
poblaciones de Eichornia paniculata (Barrett y Husband 1990). En algunas especies
se ha encontrado una tasa mayor de autofecundacion de lo que podria esperarse por
su biologia floral como en Lupinus nanus (Horovitz v Harding 1972) en Datura
stramonium (Motten y Antonovics 1992), en poblaciones de Turnera ulmifolia
(Belaoussoff'y Shore 1995). Aunque la hercogamia esta relacionada con el grado de
entrecruzamiento, ésta no evita que se lleve a cabo la autofecundacién. Webb y Llovd
(1986) proponen una hipdtesis alternativa para la evolucion de la hercogamia. Ellos
sugieren que la seleccion para evitar la interferencia de estigma-antera incrementa la
precision en la polinizacién y eficiencia en la transferencia de polen, por lo que

podria ser la presion selectiva para la presencia de hercogamia en angiospermas.




La separacion estigma-antera es positivamente correlacionada con los indicadores de
entrecruzamiento. Estas correlaciones son fuerte evidencia que estos caracteres
espectficamente promueven el entrecruzamiento. El adquirir un sistema de cruza de
autofertilizacion o entrecruzamiento influye sobre la evolucion floral y la asignacion
de recursos sexual (Barrett y Harder. 1996). Con la evolucion de la autogamia se liene
una reduccion a la asignacion de polen y corola v un incremento en la produccion de
semillas. decrece la dicogamia v la hercogamia, aumenta la fertilidad en especie que
muestran autocompatibilidad. Estructuras atractivas (pétalos. corolas) son mas
pequefias en especies de autocruza (Grant, 1954, Vasck, 1958).

Gran atractivo de las flores grandes y la hercogamia son caracteristicas para la
polinizacién cruzada e incrementar la adecuacién del individuo. Bell (1985) propuso
que las estructuras atractivas de hermafroditas contribuyen mucho mas a la funcion
masculina y menor a la funcién femenina. En el sentido de que la cantidad de
asignacion de recursos para producir las estructuras florales secundarias es designado
para la exportacién de polen mas que la fertilizacién de dvulos.

La implicacién de este trabajo es que la funcion femenina (fertilizacién de ovulos)
es facil de satisfacer con una o pocas visitas de Insectos, en cambio la dispersion
efectiva del polen (funcién masculina) requiere de repetidas visitas para asegurar la
dispersién y la asignacion a atraccién sea mgs importante para la funcion masculina
qQue para la funcién femenina. 1) Los insectos visitan flores mads grandes
frecuentemente (en Fragaria virginiana), La remocion de pétalos reduce la frecuencia
de la visita de los insectos en proporcion a la biomasa eliminada. 2) La eliminacién de
organos de atraccion baja la probabilidad de la formacién de un fruto. pero no afecta
no afecta el numero de semillas producidas por fruto.

Correlaciones morfologicas
Las correlaciones morfologicas son significativas entre casi todos los caracteres
medidos en las cuatro especies. La mayor correlacion en las tres especies se observa

entre androceo y gineceo siendo una correcion positiva, lo cual sefiala que la distancia




que pueda existir entre androceo v gineceo (hercogamia) es independiente del tamario
de ambos organos sexuales.

En D. pruinosa y D. ferox no hay una correlacion significativa entre el largo de la
corola y el ancho de ésta. lo que indica que en  estas especies el largo de la corola
probablemente no juegue un papel tan importante en la atraceion a polinizadores. ya
que las flores con corola de menor longitud  no presentan mavor didmetro no

quedando sus organos sexuales mas expuestos,

6.2 Depresion por Endogamia y Evolucién del Sistema de Cruza

El sistema de apareamiento puede ser afectado por la morfologia floral, la presencia
de guias de recompensa, el tamaiio de las flores o la separacion espacial entre antera vy
estigma. El adquirir un sistema de cruza de autofertilizacién influye sobre la
evolucion floral y la asignacién de recursos sexual (Barrett v Harder, 1996). El
estudio del sistema de cruza en plantas ha centrado su atencion en comparar la
frecuencia  relativa de la progenie producto de polinizacién cruzada y
autofecundacién (Barrett y Harder, 1996) y ver su efecto sobre la adecuacién de los
individuos producto de autofecundacion por depresién endogdmica. La magnitud de
la depresion endogdmica es un parametro importante en la direccién de la evolucion
del sistema de apareamiento, aunque no es el tnico factor que hay que considerar,
(Fisher 1941, Holsinger 1988; Lande v Shemske 1985, Lloyd 1979, Shemske v
Lande 1985,).

Las plantas presentan una gran variabilidad interespecifica e interpoblacional en
sus sistemas de cruza (Grant, 1975) y dentro de las poblaciones. los individuos
pueden variar el sistema de cruza que adoptan o exhibir uno mixto. Sin embargo,
porque aun con los efectos de la depresién endogdmica las plantas sé autofecundan,
en estas especies la depresion por endogamia puede ser elevada si. por ejempio,
ciertos loci recesivos letales, llegan a la condicién homociga. produciendo la muerte de

los cigotos o baja viabilidad v fecundidad de los individuos debido a la contribucion




de muchos loci recesivos deletércos (Falconer 1981, Husband v Schemske 1996:
Lande y Schemske 1985).

En estas poblaciones. el costo de la endogamia puede reducirse va que si un Lrupo
pequefio de individuos coloniza una nueva 4rea. éste no contiene la diversidad
genetica de la especie. v es posible que los genes deletéreos también se eliminen
durante este proceso y aln con costos elevados de la endogamia. si no existe la
ventaja de la alogamia.

La depresion endogdmica involucra muchos genes, algunos de los cuales se
expresan en estadios especificos del ciclo de vida v tiene diferencias en la adecuacion:
por lo tanto el tiempo de expresion asi como la magnitud de ésta se espera que
evolucionen con la endogamia en poblaciones naturales (Husband & Schemske.
1996). St la depresion endogamica es el producto de alelos deletéreos Y Iecesivos
letales que mantienen el balance mutacidn-seleccion entonces la depresién endogamica
en equilibrio debe disminuir con un aumento de endogamia (Charlesworth &
Charlesworth, 1987, Lande & Schemske, 1985: Waller 1993). En un estudio
realizado por Husband y Schemske (1996) se encontré una correlacion negativa entre
la depresién endogamica acumulada y la tasa de endogamia y la depresidn endogamica
en especies de entrecruzamiento excede en un 43% a la de las especies de
autofecundacion. Dicha correlacién fue encontrada también en géneros como Clarkia
(Holstgord & Ellstrand, 1990), Eichhornia (Toppings, 1989), Epilobium (Parker.
Nakamura & Schemske. datos sin publicar ) y Lupinus (Karoly, 1991).

Al caracterizar el sistema de apareamiento en las especies del género Datura por
medio de la magnitud de la depresion endogamica, se probé la hipotesis de que las
especies de flor pequefia no presentan efectos nocivos por endogamia. teniendo un
efecto negativo por depresion exogamica; las especies de tlor grande presentaron
valores de depresion endogamica significativos. La manifestacion de la depresion por
endogamia es correlacionada con los sistemas de apareamiento en plantas. las que se

entrecruzan generalmente muestran valores altos de depresién endogamica, plantas
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autégamas muesiran clectos nulos. Las especies con sistema de apareamiento mixtos.
permitiendo una mezcla de entrecruza natural v autofertilizacion natural. tienen
erados intermedios de endogamia,

El modelo propuesto por Lande v Schemske (1983) que explica las diferencias
entre las plantas en su sisiema de cruzamicnto. enfocadas a las tasas de
entrecruzamiento. por medio de la purga de genes nocivos (i.e. eliminacion automadtica
de los homocigos recesivos letales v baja viabilidad v/o fecundidad de individuos
endogdmicos con genes deletéreos subletales) se reducira el costo de la depresion por
endogamia v se podria evolucionar hacia el sistema de cruza autdgamo (Charleswoth
y Charlesworth 1987: Schemske y Lande 1985.).

De acuerdo a las predicciones del modelo de Lande y Schemske (1983), los
resultados del valor de depresién por endogamia encontrados en las especies de
Datura, sugiere que el sistema de apareamiento de D. discolor (0=0242) v D.
stramonium (6 = 0.167) podria evolucionar hacia el entrecruzamiento a diferencia de
D. pruinosa (8=-0.649) v D. ferox (8 =-0.204) que presentaron valores negativos
de depresion por endogamia lo que indica que el sistema de apareamiento es por
autogamia. Se debe considerar que el coeficiente de depresion por endogamia puede
variar espacial y iemporalmente. SI tomamos en cuenta que el sistema de
apareamiento tiene una fuerte relacién con el' sindrome de polinizacién v con la
filogenia (Aide 1986). Las especies de entrecruzamiento se ven mas influenciadas por
factores ambientales que afectan la abundancia y el comportamiento de los
polinizadores, asi como el ciclo de vida y el habito de 1a planta.

El estadio del ciclo de vida en el que se estimé la depresion endogdmica fue la
produccion de semillas. Husband & Schemske (1996) encontraron que las especies
alogamas y autdgamas difieren principalmente en la magnitud en que la depresion
endogdmica afecta las primeras etapas del ciclo de vida. La diferencia en el nimero de

semillas entre los frutos de ambos tratamientos no se debe a una diferencia en e
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numero de dvulos va que no existe diferencia significativa en éstos en los frutos de
ambos tratamientos de las tres especies.

El valor negativo de depresion se conoce como depresion exogamica v signifiea
que {a adecuacion disminuye con el entrecruzamiento y comiinmente ocurre en cruzas
entre especies relacionadas cercanamente o poblaciones separadas geograficamente
(Martin, 1963: Moll et al.. 1965: Vickery. 1978: Banyard & James. 1979). Las
causas de la depresion exogamica seria la diferenciacion genética entre poblaciones.
generada por un tlujo génico restringido entre ellas y su adaptacion a ambientes
particulares. Estas dos fuerzas evolutivas generarian coadaptaciones particulares
entre el ambiente y los genes. y los distintos genes entre si. En un individuo .
resultado de una cruza entre progenitores de poblaciones muy alejadas. se romperian
estas coadaptaciones genéticas. y como resultado presentaria una menor adecuacion
que la que tendria un individuo en el que se mantuvieran estos genes funcionando
armoénicamente entre si y respondiendo adecuadamente al medio para el cual estin
adaptados. (Eguiarte v Pifiero, 1990).

La depresion exogdmica fue demostrada por Price y Waser en 1979 para la planta
Delphinium nelsonii: ellos encontrar6n que la distancia éptima de polen con el que se
producia el mayor nimero de semillas, era el de plantas distantes unos 10 m.
Distancias mayores o menores que éstas disminuian la produccion de semillas.

En estos casos la depresion exogdmica puede ocurrir por la ruptura de genes
coadaptados. el mecanismo “genético™ de la depresion exogamica (Waser & Price.
1989). Esta depresion también puede ocurrir dentro de poblaciones (Coles &
Fowler. 1976: Lertzman, 1981; Svenson. 1988: Waser & Price. 1983). En este caso.
la causa parece ser la ruptura de adaptaciones a ambientes locales. Shields (1982)
denomind el mecanismo “ecoldgico” de la depresion endogamica.  Por este
mecanismo. la depresion endogdmica en distancias cortas no es inesperada. es un

producto de altas adaptaciones locales. lo que es conocido que ocurra en muchas
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especics de plantas (Hickey & MceNeillv. 1975 Schemske. 1984: Turkington &
Harper. 1979: Waser & Price. 1983).

Una explicacion diferente dentro de poblaciones continuas es la coadaptacion
Intragendmica en ausencia de seleceion espacial. “mecanismo gendtico puro”™. Esta
requiere que la deriva génica sea suficiente para crear diferenciacion perststente en
loci neutros en partes cercanas de la poblacion. de tal manera que seleccion
subsecuente por compatibilidad dentro del genoma puede desarrollar sitios de alelos
coadaptados que difieren de lugar en lugar (Slatkin. 1975). Si la adecuacién de la
descendencia disminuve con entrecruzamiento i e. si hay depresion exogdmica
(Bateson. 1978: Miiller. 1883: Price & Waser. 1979: Templeton. 1986.). es muy
probable que la similitud genética influenciara el sistema optimo de apareamiento. Si
s¢ presenia depresion endogdmica v exogimica. aumenta la posibilidad de una
similitud intermedia éptima (Ritland & Ganders. 1987). Cuando unicamente se
presenta depresion exogdmica, el Optimo sistema de aparezmiento es la
autofecundacion (Waser & Price. 1989). Esto apova la hipétesis hecha de que D.
pruinosa y D. ferox presenta un sistema de cruza de autofecundacién.

6.3 Asignacién Sexual

Bajo €l supuesto que las estructuras de atraccidn de polinizadores (v. gr. la corola)
sean costosas. una mayor inversion a éstas esta asociada con sistemas de
apareamiento primordialmente por entrecruzamiento con otros individuos de la
poblacién mas que con la autofertilizacion. El objetivo de este trabajo con respecto a
fa asignacién sexual fue examinar los patrones de asignacion de biomasa seca a las
partes florales para relacionarlos con las caracteristicas florales. hercogamia v
depresion endogdmica para poder caracterizar el sistema de apareamiento que
presentan las cuatro especies de Daiura consideradas.

Los resultados sugicren que las especies de flor mas grandes que presentaron una
inversion mayor a corola v androceo. como son 1. discolor v D, stramonium son

especies con un posible sistema de entrecruzamiento. A diferencia de D, Jerox v D




pruinosa son especies con un posible sistema de autogamia donde Ta inversion mayvor
fue a gineceo. ¥ un deeremento en la asignacion a androceo v eorola. En los resultados
obtenidos por Cruz (1998) sin publicar de tres especies de Datura se encontraron
patrones de distribucién de peso seco a la funcidn masculina v femening que
concuerdan con los obtenidos en este trabajo. D. innoxia que tiene una tlor grande
asigna mds a la tfuncién masculina que a la femenina, de igual manera pero en menor
proporcion D. kimatocarpa que tienen un tamafio intermedio ¥ presenta un sistemil
de cruza mixio y en D. quercifolia que es una especie de flor pequefia la asignacion es
mayor a la funcidn femenina.

Las estructuras de atraccién (v. gr. corola) son mas pequenas en especies de
autocruza (Grant 1954; Vasek 1958). con la evolucién de la autogamia se tiene una
reduccion a la asignacién de polen y corola ¥ un incremento en la produccién de
semillas, y un decremento en la hercogamia.

La distribucién de recursos sexuales ha sido considerada tedricamente
(Charlesworth y Charlesworth 1981; Charnov 1982; Llovd 1979). v empiricamente
(Lovvett Doust v Harper 1980; Smith y Evenson 1978; Venert v Harper 1980).
Muchos trabajos tedricos de asignacion de recursos a la funcién sexual se ha centrado
sobre hermafroditas de entrecruzamiento obligadas (e.g. Charnov 1979; Maynard
Smith 1978). Williams (1975) sugiere que hermafoditas de autofertilizacién muestran
una asignacion de recursos menor a la funcion masculina cuando se contrasta con
especies de entrecruzamiento. Lovett v Cavers (1982 Charnov 1979) encontraron
que los patrones de distribucién de peso seco a la funcién masculina v femenina en
cinco especies de angiospermas con flores hermatroditas (Lilium superbum. Hibiscus
trionum. . Podophyllum peltatun. Trillium  grandiflorum v Ervthronium  albidum)
difiere y qué las especies con autofertilizacion  facultativa tienen una mavor
asignacion a la funcién femenina que las de entrecruzamiento obligadas.

Si'la corola y los estambres son clasificados como masculinos el porcentaje de

asignacion masculina en la estructura tloral toma rangos de 50% a 66% en tas especies



de Doddiscolor vy D, siramonium v sugiere que el sistema de aparcamicnto es por
entrecruzamiento. En  las especies de D pruinosa v D, ferox considerando la
asignacion femenina como gineceo v ¢dliz los poreentajes son de 43%% a 60% por lo
que el sistema de apareamiento ¢s por autegamia.

Para especies hermafroditas la asignacion de recursos dentro de flores incluve la
inversion relativa en polen ¥ évulos. al grado que la asignacion intrafloral a gametos
es himitada e independiente de la asignacién entre flores ¢ inflorescencias, la inversion
en polen varia inversamente con la inversion en ovulos v semillas. Charnov (1982)
propuso que la resolucion optima de este compromiso sucede cuando la inversion
en polen y ¢vulos produce un equivalente en adecuacion para ambos sexos.

Como una consecuencia. especies con diferente ecologia reproductiva muestran
una diferencia en la produccion de polen y évulos, Porque especies de entrecruza
invierten relativamente mas en la funcién masculina que especies de autofertilizacion.
Al menos dos caracteristicas de la reproduccion sugieren que el entrecruzamiento
puede producir polen més grande que las de autocruza. primero polen mas grande
esta asociado con estilos mds largos (Kirk 1992). Presumiblemente porque mds
recursos son requeridos para el desarrollo del tubo polinico v su autofertilizacion.
Especies autogamas tipicamente tienen flores pequertias con estilos cortos y esto
muestra que produce polen més pequefio.

Yahara (1992) desarrollo un modelo que muestra los compromisos en la
asignacion de recursos a las funciones masculina y femenina. a la atraccion de
polinizadores y captura de polen (produccion de évulos v polen. forma v color de
los pétalos. produccion de néctar y estigmas) para conocer como la tasa de
entrecruzamiento  cambia. al cambiar dichas asignaciones. El modelo presenta
graficamente la evolucién del sistema de cruza para diferentes niveles de inversion de
recursos y la depresion endogdmica en plantas polinizadas por animales. Donde la
inversidn a néctar v pétalos es mavor al aumentar ia depresion endogamica v por el

contrario la inversién a la funcién femenina disminuye.
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Schocen (1982) encontro que la asignacion en biomasa de peso seco del androceo
se correlaciona negativamente con la cantidad de autogamia. Utilizando los datos
obtenidos por Cruz (sin publicar) de tres especies de Durra v los de las cuatro
especies consideradas en este trabajo se observa que en las especies de Datura de flor
grande se encontrd una relacion lineal positiva entre asignacion de recursos a corola v
androceo (fig. 21 b v 21 ¢) con la depresion endogamica. en las especies de tlor
pequena una relacion negativa entre la asignacion a gineceo v la depresion
endogdmica(fig. 21 d) el caliz no tiene relacion alguna con la depresion (tig. 21 a).
Esto sugiere que para evitar el efecto de la depresion por endogamia v asegurar el
entrecruzamiento debe existir una asignacion grande de recursos a la atraccion de
polinizadores. en especies que son preferentemente de autocruza la inversion de
recursos a atraer polinizadores disminuye. como se encontrd en las especies de flor
pequernia.

Los datos obtenidos son el resultado de trabajo en invernadero, esto por un lado
presenta ventajas debido a que las condiciones son homogéneas para todos los
individuos. Para ampliar los resultados seria conveniente realizar el mismo estudio en
ambientes naturales para poder considerar condiciones ambientales como
temperatura, luz. humedad, edad de la flor. polinizadores va que el ambiente tiene
influencia muy fuerte en caraéteres de expresion floral y vegetativa (Elle, 1999). La
asignacion sexual no esta controlada siempre genéticamente y por ello puede no ser
seleccionada directamente, aunque la habilidad para cambiar fenotipicamente algunas
veces puede ser favorecida (Llovd & Bawa. 1984). En muchas plantas. los cambios
en asignacion sexual son mediados por el ambiente o por el tamafio y la historia tloral
de la planta (Charnov & Bull, 1976: Freeman et al.. 1981; Llovd & Bawa, 1984).

Existen aspectos que serian interesantes contemplar en estudios futuros como es
fa plasticidad fenotipica de la expresion sexual la cual puede complicar los intentos
para probar algunos modelos de asignacion sexual. Desde la perspectiva genética

seria de gran relevancia realizar estudios sobre tasa de entrecruzamiento v la
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estructura genética de la poblacion ya que el tipo de sistema de apareamiento es
determinante en la estructura genética de una poblacion.

Es necesario ener en cuenta que los resultados de depresion endoganica se
obtuvieron Gnicamente en una generacidn, ¢s necesario continuar con el mismo
estudio en mas generaciones para ampliar los resultados de la depresién tanto a otros
estadios del ciclo de vida como en otras generaciones para poder observar si los

efectos de la depresion se van expresando con mavor fuerza o van disminuvendo.
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7. CONCLUSIONES

Morfologia floral y mecanismos de entrecruzamicnto.

La variabilidad interespecifica en ¢l tamaiio de las flores de las cuatro especies del
genero Datura apoya la prediccion de que las especies de flor grande como son [,
discolor ¥ D. stramonium. son cspecies con un sistema de entrecruzamiento. La
hercogamia es postulada como un mecanismo que favorece el entrecruzamiento: en
este sentido. se encontré que las  especies de flor grande tienen un grado de
hercogamia mayor que las especies de flor pequeiia. v apova la hipétesis antes
expuesta. En cuanto a las especies de flor pequefia como son D. pruinosa v D. ferox
sugiere que el sistema de cruza en estas especies es de autofertilizacion, ya que
presentan corolas mas pequefias y su grado de hercogamia y de depresion endogamica

€5 Menor.

Depresion por Endogdmiz y Asignacién sexual.

Los resultados apoyan la hipotesis de que las especies con flores grandes invierten
mas recursos en estructuras de atraccién de polinizadores; al mismo tiempo,
muestran valores mayores de depresion por endogamia por lo que el sistema de cruza
favorecido por seleccion seria el entrecruzamiento. Por el contrario, las especies con
flores pequefias invierten mdas en la funcion femenina v muestran valores bajos de
depresion por endogamia por lo que el sistema de cruza es primordialmente por
autogamia.

El analisis dentro del género Datura nos permite eliminar los sesgos producidos
por la historia evolutiva (filogenia) (Cabrales-Vargas sin publicar), va que las especies
trabajadas se agrupan en distintos clados independientemente de la longitud de la
corola. Si esto es correcto. los resultados del presente estudio indican que el sistema
de cruza es una propicdad de las poblaciones sujeto a evolucion independiente. ¢

intimamente ligado al sistema reproductivo.
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