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I INTRODUCCION

1. SISTEMAS DE APAREAMIENTO.

El sistema de apareamiento involucra aquellos atributos de un organismo que gobiernan la
manera en como se unen los gametos para formar un cigoto. El analisis de los sistemas de
apareamiento usualmente involucra la relacion genética de parejas sexuales, v por lo tanto el
grado de endogamia que llevan a cabo los individuos dentro de una poblacion.

El sistema reproductivo no es una propiedad estatica de los individuos, poblaciones o
especies. Los patrones de apareamiento son dinamicos y estan sujetos a modificaciones por
muchas fuerzas que operan tanto ecologica como evolutivamente y deberian pensarse como un
continuo de posibilidades mas 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 especiacién (Barret & Eckert, 1990). El tipo de sistema de
apareamiento en una poblacion es de suma importancia (Richards, 1986) debido a que determina
en gran manera Jas caracteristicas genéticas de la descendencia que sera sujeto de seieccidn
durante ]as siguientes generaciones.

Los sistemas reproductivos en plantas esan influenciados por numerosos factores
ambientales, ecologicos y genéticos (Barret & Eckert, 1990). Estos sistemas deberian
visualizarse como sistemas dinamicos (Jain, 1984). Es tipo de sistema de apareamiento de una
poblacién es de suma importancia debido a que éste determina en gran manera la composicion
genética de la descendencia.

Es fundamental en el estudio de los sistemas reproductivos realizar estudios enfatizando en
aspectos ecologicos de la reproduccién como, asi como en las consecuencias sobre la adecuacion.
En particular, la polinizacion es fundamental ya que determina los patrones de apareamiento a
traves del establecimiento de la direccion y magnitud del movimiento de polen.

Dentro de la diversidad de sistemas de apareamiento que presentan las angiospermas, se han
reconocido tradicionalmente dos grupos principales: el entrecruzamiento o polinizacion cruzada
que implica movimiento de polen y fertilizacion de gametos entre flores de plantas distintas. y la
autogamia o autofecundacion, que se define como la fecundacion autégama que ocurre en una

flor hermafrodita. (Barrett & Eckert. 1990).
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Basandose en e} valor de la tasa de entrecruzamiento (t} que implica movimiento de polen v
fertilizacion de gametos entre flores de plantas distintas. Brown (1990) ha ampliado la division
tradicional de los sistemas de apareamiento de plantas incluyendo endogamia predominante,
entrecruzamiento predominante, endogamia biparental v sistemas mixtos de endogamia y

exogamia .

a.- Endogamia predominante o predominantemente de autofecundacion (tasa de
entrecruzamiento, 1<0.1). Cerca del 20% de especies de plantas superiores se reproducen
principalmente por autofertilizacion, con entrecruzamiento solamente ocasional (Fryxell, 1957,

Brown et al. 1988)

b.- Entrecruzamiento Predominante (tasa de entrecruzamiento, t>0.05). En el otro lado del
espectro se encuentran la mayoria de las especies de plantas que rara vez o nunca se
autofertilizan. Los genotipos en los individuos descendientes sugieren que un cierto nivel de

endogamia esta presente.

¢.- Endogamia biparental. Dentro de distintas subpoblaciones constituye una segunda desviacion

de panmixia. Esta endogamia es relativa a la panmixia en la poblacién local.

d.- Apomixis parcial o facultativa. Especies apomicticas son aquellas que producen semillas sin
meiosis y fertilizaciéon. De igual manera que la autofecundacién, es una forma uniparental de

reproduccion.

e.- Sistemas mixtos de endogamia y exogamia. Las especies con un sistema de apareamiento
mixto pueden obtener una cantidad intermedia y a menudo variable de entrecruzamiento a través
de una mezcla de autopolinizacion y polinizacion cruzada. Las especies mas utilizadas para el
estudio de la evolucidn de sistemas de apareamiento son aquellas que combinan simultaneamente
dos diferentes formas de reproduccion. Los sistemas mixtos de apareamiento encontrados en

muchas especies de‘plantas (Allard, 1975: Jain. 1976) permanecen como un enigma en la biologia




evolutiva. Williams (1975) dio énfasis a los sistemas mixtos como una ventaja. explicando que su
coexistencia implica un balance entre fuerzas evolutivas a corto plazo que mantiene cada forma
de reproduccion. El sistema mas comun de sistema mixto incluve entrecruzamiento con niveles

variables de autofecundacion (Fryxell, 1957; Stebbins. 1970; Jain, 1976).

1.2 Tipos de Autopolinizacion.

La autopolinizacién puede ocurrir de varias formas diferentes como cleistogamia,

geitonogamia, autopolinizacion facilitada y autopolinizacion auténoma.

A.- Cleistogamija. La forma mas distintiva de autopolinizacion en términos morfologicos es la
cleistogamia (Kuhn, 1876; Lord, 1981), la cual se efectia en flores cerradas que estan
especializadas estructuralmente para autofecundacion y que no se entrecruzan. Es un tipo de
autogamia que tiene ventaja (Schoen & Lloyd, 1984; Lively & Lloyd 1990) sobre el
entrecruzamiento (Schoen & Lloyd, 1984; Lively & Lloyd 1990). La produccion de flores

cleistogamas “‘cuesta” menos porque €l costo de polen y atractivos sexuales es muy bajo.

B.- Geitonogamia. Es la fecundacion entre flores de la misma planta. Incluye transferencia de
polen entre flores de la misma planta y requiere del mismo mecanismo de polinizacion que el
entrecruzamiento. Requiere de polinizadores para el entrecruzamiento y tiene las propiedades
genéticas de autofertilizacién. La cantidad de geitonogamia no sélo esta influenciada por el
despliegue floral temporal dentro de individuos, sino también por factores que afectan el grado de

transporte de polen (Robertson, 1992).

C.- Autopolinizacién facilitada. Se lleva a cabo cuando los polinizadores que visitan diferentes
flores pueden causar algo de autoganma asi como geitonogamia (Knuth, 1906, 1909; Estes &
Brown 1973: Hinton 1976: Schneider & Buchanan 1980). La autopolinizacién facilitada sucede al
mismo tiempo que el entrecruzamiento. Este tipe de polinizacidn 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 algin mecanismo que asegure que el contacto con el

estigma en una flor preceda al contacto con el polen (por ejemplo, herocogamia). La cantidad de




auofecundacion facilitada que los visitantes pueden causar en su visita varia mucho dependiendo

del habito de forrajeo de los poiinizadores v la posicion de la antera y e estigma.

D.- Autopolinizacion automatica. Es la forma de autopolinizacion que sucede sin la presencia de

un agente externo. Se recnocen tres formas diferentes de autopolinizacion automatica: previa,

competida y retardada y se caracterizan porque las tres son en funcion de la presencia de

entrecruzamiento. Los tres tipos difieren en su tiempo (Llovd, 1979). Se llevan a cabo antes.

durante y después de las oportunidades de entrecruzamiento en cada flor. Difieren tambien en el

grado en el que desplazan al entrecruzamiento (Ockendon & Currah, 1978)

Autogamia previa. Se lleva a cabo cuando la dehiscencia de las anteras y la receptividad de
los estigmas ocurren antes de la apertura floral] (antesis) de tal manera que la autopolinizacion

ocurre en los botones sin abrir.

Autogamia competida. Se asemeja a la autogamia facilitada ya que se lleva a cabo durante el
el mismo periodo que el entrecruzamiento. La autogamia competida se lleva a cabo por
medio de gran variedad de mecanismos como por la proximidad del polen y el estigma
durante la apertura floral (antesis), dicogamia, y en flores que abren y cierran diariamente por
varios dias se puede llevar a cabo autogamia competida cuando los pétalos se mueven o

cuando la flor esta cerrada (Lloyd, 1992).

Autogamia retardada. Es la forma mas ventajosa de autogamia. Sucede cuando el movimiento
de las partes de la flor al final de la apertura floral permite el contacto entre polen y estigma y
se realiza entonces la fertilizacion de ovulos que no se entrecruzaron previamente. En las
especies que son hercogamas (con separacién espacial entre estigma y anterras) durante el
periodo de entrecruzamiento, el movimiento de la flor durante la senescencia puede causar

autopolinizacion.

Existen diferentes factores que afectan la cantidad de autogamia en poblaciones. La fenologia

y las caracteristicas morfolégicas de las flores imponen diferentes compromisos en cada forma de

autopolinizacion.  [Especies que tienen algun grado de dicogamia, sea protandria (maduracién de

Q)




ias anteras previa a la del estigma) o protoginia {(maduracién del estigma previa a la de las
anteras). no pueden llevar a cabo autogamia previa. Por el contrario, la autogamia tardia no se
puede llevar a cabo en especies en las que el polen no es viable o los estigmas receptivos por mas
tiempo, cuando las oportunidades para entrecruzamiento en una flor se han terminado.

Las habilidades competitivas entre el polen de autofecundacién y el de entrecruzamiento
influencian también ta cantidad de autogamia, particularmente cuando la autogamia sucede
durante ¢l mismo periodo que la exogamia (las formas competida. facilitada y gertonogamia).
Darwin (1876) planted que el mayor éxito del polen de entrecruzamiento era el factor de mayvor
importancia para limitar la frecuencia natural de autofertilizacién.

Las condiciones ambientales en las que ocurre polinizacién pueden causar variacion en la
cantidad de cualquiera de las formas de autogamia. Los factores relevantes incluyen temperatura,
luz y humedad, la época de floracién, la edad de la flor y que tan sincronizadas florecen las
plantas (Lloyd & Shoen, 1992). En general, ciertas condiciones desfavorables para la
polinizacién pueden incrementar la cantidad de autogamia. Schoen y Brown (1991) han
mostrado evidencia de que la autogamia puede ser inducida en condiciones como las

mencionadas.

2. EVOLUCION DE LOS SISTEMAS DE APAREAMIENTO

El sistema de apareamiento afecta la estructura genética de una poblacion influenciando los
patrones de apareamiento y flujo génico. (Ennos & Clegg, 1982; Mitton & Grani, 1984;
Lewontn, 1985). El comprender los valores adaptativos de la autogamia y exogamia es de
importancia para la explicacion de la diversidad de sistemas de apareamiento entre especies de
plantas. Después del descubrimiento de la depresion endogamica (disminucion de la adecuacién
en progenie de autogamia) (Knight, 1799; Darwin, 1868, 1876), naturalistas el siglo XIX
atribuian la evolucién de mecanismos de entrecruzamiento en plantas a la ventaja del vigor
hibrido. Al mismo tiempo, consideraban que la autofecundacion brindaba una garantia
reproductiva cuando el entrecruzamiento no es adecuando o no puede realizarse.

Los modelos de evolucion de éstos sistemas pueden ser simples o complejos dependiendo

de sus supuestos. Un modelo completo requeriria suposiciones o estimaciones de una amplia



variedad de parametros: Llovd (1979, 1988) brinda un muestrario de variables relevantes bajo un
amplio rango de escenarios biologicos.

Durante los tltimos 40 afios. se ha pensado que fuerzas selectivas afectan el balance entre
autopolinizacién y polinizacion cruzada (Jain, 1976: Wyatt, 1988: Holsinger, 1991). Esto incluye
dos factores funcionales, €] doble costo de la meiosis, que en general favorece la reproduccién
uniparental (Williams, 1971) y el descuento de polen — una pérdida en la capacidad del polen de
entrecruzamiento que se acompainia de un aumento en autofertilizacion- (Nagylaki. 1976;
Holsinger et al. 1984). La introduccidon de autofertilizacion puede purgar una poblacion de genes
recesivos daninos, creando una retroalimentacion positiva para incrementar Ja autogamia (Lande
& Schemske, 1983; Charlesworth et al. 1990). Este factor supone un aumento en la progenie
aut6gama, mientras que una reduccion de variabilidad genética asociada con la autofertilizacion
disminuye la adecuacién promedio de individuos de entrecruzamiento en poblaciones de
autogamia mas frecuente, y por eso se reduce la cantidad de depresidn endogamica (Lloyd, 1979;
Uyenovama, 1986).

Darwin (1876) explicod la autofecundacion en general, y en particular en flores
cleistdgamas como una alternativa de ultimo recurso, adoptada Unicamente cuando condiciones
fisicas eran severas o cuando las flores eran abandonadas por polinizadores por alguna causa.

Un aumento en endogamia como resultado de cuellos de botella en las poblaciones,
reduce la depresion endogamica al nivel en donde genotipos de autofertilizacién aumentaran en
frecuencia. Cualquier ventaja de autogamia en la produccion de semillas, debido a limitaciones
en polinizadores, reduciré el nivel umbral de depresién endogamica requerida para la evolucién
de autogamia (Maynard Smith, 1978; Lloyd, 1979; Lande & Schemske, 1985). La intensidad en
la seleccion para autofecundacién dependera conjuntamente en 1) la magnitud en la depresion
endogamica y 2) la ventaja en la fecundidad de autogamia (Arroye, 1973).

Baker (1955) senalé que la autofecundacion puede ser particularmente ventajosa en
dispersiones a larga distancia, permitiendo el establecimiento por medio de pocos individuos o
bien de un solo colonizador. Esta generalizacion se conoce como "Ley de Baker” (Stebbins.,

1957: Baker 1967).
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2.1 Evolucion de la Autogamia

Modelos de seleccion como los de Fisher (1941). Lande y Schemske (1985). Waller
(1993). Llovd (1992) v Uyenoyama, Holsinger y Waller (1993). confirman y cuantifican un
nimero de aspectos de la hipotesis sobre Ja seleccion de autofertilizacion y parten de la hipotesis
desarrollada por Muller (1883) de que la principal ventaja de la autopolinizacion es brindar
garantia reproductiva cuando la polinizacidn cruzada no es adecuada.

Las fuerzas selectivas responsables de la evolucion de autogamia dependen en gran
medida de la forma particular de polinizacion, ya que éstas formas difieren en la cantidad de
garantia reproductiva que brindan y en su influencia sobre la adecuacion obtenida por medio de
polen y de los dvulos (Lloyd, 1992}, La evolucion de autogamia esta generalmenie acompanada
de cambios en la incidencia e intensidad de factores que se oponen a ella. Lande y Schemske
(1985) predicen que la autogamia predominante y entrecruzamiento predominante deben ser una
consecuencia alternativamente estable en la evolucion de sistemas de apareamiento en la mayoria
de las poblaciones de plantas. La pregunta gue surge es ;por qué suceden otras formas diferentes
de autogamia? la autogamia previa, autogamia retardada y probablemente en cierto grado la
autogamia competida son inevitables por medio de adaptaciones para entrecruzamiento en el
sentido que no se pueden reducir bajo ciertos niveles sin sacrificar el entrecruzamiento. El mayor
éxito de polen de entrecruzamiento (prepotencia de polen) puede ser un factor que permita que la
autofecundacidén previa o competida brinde garantia reproductiva sin descuento de semiilas
excesivo. La autogamia tardia es siempre favorecida, ya que no implica el descuento de polen e
incrementa el numero de o6vulos fecundados, siempre que una flor haya sido polinizada
insuficientemente por entrecruzamiento.

La direccion en la evolucidn de sistemas de apareamiento depende primeramente del nivel de
depresion endogamica. La tasa de evolucion del sistema reproductivo vy su expresion fenotipica
final dependen de la cantidad de varianza genética aditiva del sistema de apareamiento y la
intensidad de la seleccién en éste. Pocas poblaciones o especies se encuentran fijas en
autogamia o entrecruzamiento completo.

Desde un punto de vista evolutivo. cualquier grado de depresion endoganiica seria suficiente
para favorecer el entrecruzamiento sobre la autopolinizacion. Fisher (1941) calificé como

excesivamente  simphista este punto de vista, describiendo una ventaja genética intrinseca
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derivada de la autofecundacion. Indicé un cambid¢ fundamental en la direccion de un desarrollo
tedrico demostrando que el entrecruzamiento requiere de una gran veniaja para supeiar io que
Jain (1976) ha denominado como la "seleccion automatica’™ a favor de la autogamia.

Entrecruzamiento ocasional en especies autdgamas puede atribuirse, en varios grados. a 1)
determinantes ambientales del sistema reproductivo, y 2) las ventajas de heterocigocidad y
produccion de progenie variable. Se espera que compromisos genéticos, morfologicos y
ecologicos pueden limitar algunas veces el potencial para que las tasas de entrecruzamiento se
vean reducidas por debajo de aigin nivel minimo en poblaciones de autofertilizacion. La tasa de
entrecruzamiento de un genotipo dado resulta de la interaccidn de caracteres determinados
genéticamente (i.e. morfologia floral, y grado de auto-compatibibdad) con factores ecologicos,
por ejemplo, abundancia de polinizadores v densidad de plantas. Por lo tanto, variaciones
ambientales que influencian factores ecoldgicos pueden causar variaciones significativas en el
sistema reproductivo con consecuencias directas sobre su evolucion.

Niveles observados de heterocigosidad en poblaciones autégamas son frecuentemente mas
alios que los esperados basados en el sistema de apareamiento, lo que indica una adecuacion
superior de heterocigotos (Allard et al. 1968; Brown, 1979; Sanders & Hamrick, 1980). Aunque la
heterosis puede disminuir frecuentemente la evolucidon de autogamia, es improbable que
regularmente brinden la ventaja del doble costo de la meiosis requerida para favorecer
entrecruzamiento en especies predominantemente de autofecundacién. El mantenimiento de
entrecruzaniento en este tipo de especies puede brindar a la poblacion variacion genética

requerida para responder a presiones selectivas cambiantes, temporales y espaciales.

2.2 Modelos sobre lu evolucion de los sistemas de cruza

Modelo de la seleccion automdtica Fisher (1941)

Su modelo establece que en una poblacién con polinizacién cruzada la aparicion de un
mutante que se autofecunde, sin que ocurriera descuento de polen (ésto es, una disminucion en la
cantidad de polen exportable en plantas que se autofecundan.). tendria ventaja al aportar dos

copias de sus genes por autofecundacion, ademas de una copia via polen que puede fecundar




otras plantas en comparacion con los individuos que solo apaortan su polen para entrecruza. A
esto se le conoce como ventaja automatica (Fig. 1).

Este modelo tiene un papel hisorico importante ya que demuesra que la autofecundacion
tiene una ventaja sobre el entrecruzamiento (costo de meiosis) y que por lo tanto, no deberia ser

1an raro en la naturaleza.

Modelo de lu seleccion disuptiva Lande y Schemske (1985)

Para Lande y Schemske (1985) el componente principal que determina el sistema de cruza
es la magnitud de la depresidn endogamica, 6. Cuando éste parametro es menor de 0.5 se espera
que la poblacion evolucione hacia la autofecundacién; por el contrario cuando este es mayor de
0.5 se espera una tendencia hacia la polinizacion cruzada. En condiciones extremas con niveles
mavores de § = 0.5 de depresion endogamica se espera que la autofecundacion sea seleccionada a
favor cuando los vectores de polen no estdn presentes aun cuando el costo sea muy elevado.

(Lloyd 1979).

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 y la habilidad de obtener este polen para la
entrecruza y autofecundacion. Este modelo comtempla la interaccion detallada entre el estigma v
los granos de polen (Holsinger 1991) le llamé modelo de accién de masas. Este modelo es
importante ya que incluye la competencia del polen en los estigmas, que no consideraron Fisher
(1941) v Lande y Schemske (1985). Con este nuevo supuesto la densidad de individuos

reproductivos es un factor a tomar en cuenta para predecir la evolucién de los sistemas de cruza.




Modelo del lipamiento genético (Uyenovama y Waller, 1991}

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

Las predicciones de este modelo son importantes. aunque no resulta facil medir e} ligamiento
genético entre 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 endogamica), dado que los genes del sistema de cruza no solamente estan sujetos a
seleccion por ellos mismos, sino que (por el ligamiento) se pueden favorecer sistemas
reproductivos que se heredan juntos en una planta aun sin considerar la adecuacion de los hijos

de entrecruza y autocruza.

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 atraccién de polinizadores y captura de
polen (produccién de dvulos y polen, forma y color de los pétales, produccién de néctar y
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 asigné V(A) recursos a la
atraccion de los polinizadores (si la asignacion a la atraccion es cero la t también, sea cero).

t= (bjV(A))/F

Yahara y Sakai presentan graficamente la evolucion del sistema para diferentes niveles
de inversion de recursos y la depresion endogamica en plantas polinizadas por animales. La
inversion a néctar y pétalos es mayor 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 endogamica es grande (8 < 1/2) entonces la inversion a estigmas es nula vy la
autofecundacion evoluciona.

En los modelos de Yahara v Sakai se tienen entonces que en las plantas polinizadas por
viento la autofecundacion evoluciona cuando la depresion endogamica es menor a 0.5. 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.

Modelo de seleccion de autofertilizacion Lioyd (1992)

Este modelo se aplica a cualquier forma de autopolinizacién incluye, a diferencia de los
anteriores el descuento de semillas (la cantidad de semillas producidas por autofecundacion) y
retoma el descuento de polen (polen de autofecuendacidn). Se incorporan también los efectos del
costo de meiosis , depresion endogamica y garantia reproductiva. El modelo indica que se pueden
seleccionar tanto autogamia como entrecruzamiento completo asi come frecuencias intermedias

de autofecundacion.

3. MORFOLOGIA FLORAL

Una caracteristica de las angiospermas es la sorprendente diversidad en formas y colores
adoptadas por las flores. Sin embargo, las flores son exclusivamente érganos sexuales y su tnica
funcién es promover la reproduccién, usualmente sexual. Sprengel (1793) describié con gran
detalle como estan disefadas las estructuras de las flores para una funcion eficiente en la
atraccion de insectos polinizadores, colocar el polen y recibirlo

Las estructuras florales que favorecen el entrecruzamiento y reducen la autofertilizacion
han sido estudiadas ampliamente. Se observé también que algunas plantas estan adaptadas a
autofertilizacion regular y que tienen sindromes florales que contrastan con aquellos asociados
con el entrecruzamiento (Darwin, 1876). La biologia floral se hizo popular de nuevo en la
segunda mitad del siglo XX. En este periodo los estudios genéticos han dominado las

comparaciones de los efectos auto y entrecruzamiento.




Dentro de la polinizacion cruzada existe gran cantidad de diferentes sistemas
reproductivos (tabla 2), y todo un gradiente continuo entre autopolinizacion obligada y la

polinizacion cruzada obligada.

Tabla 2. Distintos sistemas reproductivos de polinizacion cruzada (Eguiarte, et al. 1992).

Sistema modificable ;Evita autopolinizacion? ¢Evita endogamia?
Heterostilia si si si
Dicogamia si si reduce
Hercoganua si st reduce
Monoicismo si si reduce
Dioicismo 3] si reduce
Andromonoicismo si si

Gimnomonoicismo s si

Se requiere de apreciaciones en la importancia de la arquitectura floral, la posicidn de
Organos sexuales dentro de la flor y el tiempo de maduracién de polen y dvulos, para entender |a
influencia de la morfologia y el despliegue floral en el éxito de apareamiento de la flor. Existen
algunos mecanismos que pueden evitar la autofecundacion como son la hercogamia, dicogamia, y
sistemas sexuales como andromonoeicia (plantas con flores masculinas y hermafroditas). La
dicogamia es la separacion temporal de las funciones masculinas y femeninas en una misma flor
y en alguna proporcion puede generar, por si misma, fecundacion cruzada (Eguiarte, 1990).

La hercogamia se refiere a la separacion espacial entre la funcion masculina y la femenina
en una flor perfecta. Puede esperarse una disminucién en el grado de autofertilizacidon, mientras
mayor sea la distancia entre la parte femenina y la masculina, como en Ipomea purpurea y
Turnera ulmifolia (Ennos, 1981, Barret y Shore, 1987). La hercogamia puede ser explicada como
un mecanismo para que puede disminuir la autofertilizacion (Eguiarte, et al. 1992). 14
hercogannia y la dicogamia, son dos caracteristicas de las flores y la magnitud de estos

parametros influencian la frecuencia de autopolinizacion. (Lloyd & Webb. 1986: Webb & Llovd.




1986). Existe evidencia que dentro de algunas espscies. hay variacion entre pianias en el largo
del estilo. Esto podria permiuir que la seleccion incremente o disminuya la hercogamia
dependiendo de 1a direccién de la seleccion.

Diferentes estudios sugieren que la variacion en la separacion de estigma-aniera
(hercogamia) puede influenciar el grado de auto-fertilizacién en poblaciones naturales (Barrett &
Shore. 1987). En Turnera ulmifolia, Belaoussoff y Shore (1991) observaron que un incremento en
hercogamia puede conducir a mayores tasas de entrecruzamiento. Barreti v Shore (1987)
también proporcionaron evidencias de una correlacion entre hercogamia y tasa de
entrecruzamiento dentro de poblaciones variables morfolégicamente; aunque existe esta
correlacion, la hercogamia nio evita que se lieve a cabo autofertiiizacion.

La aproximacién funcional en el estudio de aniofecuncacion vy entrecruzamiento enfatiza
en los mecanismos de polinizacidn y aspectos de la nistoria natural de las flores. Estudics
funcionaies de sistemas de apareamiento examinan perspectivas ecologicas, morfologicas v
fisiologicas. Estos estudios han continuado dursnte el ultimo siglo hasta la actualidad con pocos
cambios y acrualmente censtituven un aspecto aiil, avnque estatico, de Jos sisiemas de

apareamiznto. (Liovd, 1992; Schoen & Lloyd, 19¢2).

4. ASIGNACION DE RECURSOS

Los patrones de asignacion de recursos a estructuras vegetativas y reproductivas de
plantas han recibido considerable atencion durante la década pasada (Abrahamson, 1979:
Evenson, 1983; Grosss & Soule, 1981). Aunque existen pocos datos sobre los patrones de
asignacion a drganos reproductivos (Lovett Dousst & Cavers. 1982; Lovett Dousst & Harper
1980; Smith & Evenson 1978), la notable diferencia en la proporcion polen/gvulos entre especies
alogamas. aldogamas facultativas (enwrecruzamiento y autofecundacion mixia) y autdoamas

facultativas (principalmente de autofecundacion) (Cruden, 1977), aunado a diferencias en el




tamaiio de la flor (Omduff, 1969), sugieren grandes diferencias en asignacion de recursos a
estructuras florales entre plantas con diferentes sistemas de apareamiento (Cruden & Lyon, 1985).

El eswudio de la evolucion de los sistemas reproductivos ha hecho necesano el
conocimiento de la asignacion de recursos a las estructuras de las funciones sexuales
involucradas en varios estados de los procesos reproductivos (Wilison, 1983).

La proporcion de total del recurso que un organismo destina a su reproduccion se conoce
como esfuerzo reproductivo (ER). El recurso critico puede ser energia, algin nutriente mineral o
incluso agua. Si la asignacion del recurso total es constante. un incremento a la asignacion sexual
implica generalmente una reduccién en alguna de dichas actividades. Sin embargo, si la
asignacion a estos recursos varia a lo largo del tiempo, dicho ajuste puede no ser necesario. con lo
cual un incremento en el esfuerzo reproductivo puede darse sin una disminucién de otra
actividad ( Willson, 1983). La seleccion natural favorece el patron de asignacién que maximice
la adecuacion de un individuo.

La teoria de la asignacidn sexual se basa en la idea que los recursos reproductivos son
limitados. Algunos modelos de asignacidn sexual subdividian a los recursos reproductivos en
dos categorias: funciones masculinas y femeninas (Charlesworth & Charlesworth, 1981; Lloyd,
1984; Seavey & Bawa, 1986).

Se han hecho mas subdivisiones como estructuras atractivas (Charlesworth &
Charlesworth, 1987; Llovd, 1984) y accesorias (Lloyd & Bawa, 1984 ). Las estructuras atractivas
incluyen al caliz, la corola y la produccién de néctar. Los filamentos y el pedicelo pueden ser
clasificados como estructuras accesorias. La teoria sobre asignacion de recursos supone que
existe un compromiso entre estas categorias diferentes (Charlesworth & Morgan, 1991). Aungue
el total de recursos reproductivos pueda dividirse en varias categorias, la asignacién sexual
siempre esta representada como la proporcioén de recursos reproductivos asignados a la funcion
masculina; esta es una medida relativa mas que absoluta.

Para hermafroditas de entrecruzamiento se espera tedricamente una proporcién 1:1 en la
asignacion de recursos masculino:femenino (Charnov, 1979; 1982; Charnov et al, 1976; Maynard
Smith. 1978; Smith 1981). Cuando el entrecruzamiento no es obligatorio y se lleva a cabo cierto
grado de autofecundacion. no se espera la proporcién 1:1 en la asignacién. Por el contrario,

algunos modelos predicen que la proporcion en la asignacion debe favorecer a la funcién




femenina en proporcién al grado de autogamia (Charlesworth & Charlesworth 1981; Charnov,
1982: Williams. 1975).

Existe un consenso en que las especies de auto-fertilizacion en general, deben invertir
relativamente menos en la funciéon masculina que las especies de entrecruzamiento.
(Charlesworth & Charlesworth. 1981; Chamov. 1982; Maynard Smith, 1971; 1978; Ross &
Gregorius, 1983: Williams, 1975). Recientemente la teoria de la proporcion sexual ha brindado
las bases para los modelos de asignacién de recursos a las funciones masculinas y femeninas en
plantas hermafroditas (Cruden & Lyon 1985). Si alguna especie asigna recursos iguales a la
funcion masculina y femenina se esperaria que éstas sean polinizadas por viento (Charlesworth &
Charlesworth, 1981, Charnov, 1982).

En la mayoria de los estudios sobre asignacién de recursos, se ha utilizado la biomasa
como parametro. Cruden & Lyon (1985) utilizaron el peso seco de las estructuras reproductivas
come medida de asignacion, ya que estas eran faciles de obtener y los resultados equivalentes a
los obtenidos con calorimetria (Hickman & Pitelka 1975, Evenson 1983). Todas las partes de las
flores de las especies alogamas y alégamas facultativas tuvieron un peso significativamente
mavor que aquellas de las especies autogamas facultativas, y todas las partes florales de las
especies alogamas fueron significativamente mas pesadas que aquellas de las especies alogamas
facultativas. En todas las especies alégamas y en la mayoria de las alégamas facultativas el peso
seco de los estambres excedio significativamente al del pistilo. En su estudio encontraron
resultados consistentes con las observaciones de Ornduff (1969); las plantas que generalmente se
autofertilizan invierten menos recursos en caracteres florales como pétalos y nectarios que
aquellas especies que se entrecruzan.

La disminucion en el porcentaje de asignacion de biomasa a la funcidon masculina en
especies con autogamia, es compatible con varios modelos incluyendo el de eficiencia funcional
(Cruden, 1977, Williams, 1975), el de dispersion (Bulmer & Taylor 1980) y el de competencia
Jocal por parejas en la asignacion de recursos (Charlesworth & Charlesworth, 1979; 1991).
También son consistentes con el patron de Schoen (1982) quien encontré que el peso seco del

androceo se correlacionaba negativamente con la cantidad de autogamia.



5. DEPRESION ENDOGAMICA

En 1945 Sir Ronald A. Fisher sefiald que la frecuencia de un gen causante de auto-
fertilizacion se incrementaria cada generacion, a menos que alguna fuerza se oponga a él. La
principal fuerza opositora la depresion endogamica. Desde los experimentos de Thomas Knight
en chicharos hace 200 afios, los botanicos saben que la mayoria de plantas producen
descendencia menos vigorosa y fértil cuando estan obhigadas a autofecundarse que si se les
permite entrecruzarse. Este fendmeno es conocido como depresion endogamica (Holsinger,
1986). Durante muchos siglos se han estudiado los efectos nocivos de la endogamia (Darwin,
1868; 1876). Con el surgimiento de la genética Mendeliana se observo que la principal
consecuencia de la endogamia es la homocigosis (Wright, 1977).

Si Wi es la adecuacién para la descendencia de autogamia y Wo de exogamia, se puede
definir a la depresién endogadmica como !-Wi/Wa. Esta definiciéon depende unicamente de la
adecuacién relativa de descendencia de ambos tipos, no depende de sus genotipos

La amplia distribucion de especies autogamas indica que la autogamia es adaptativa baio
cientas condiciones (Allard et al., 1968, Jain, 1976; Schemske, 1978; Lloyd, 1980). Si la depresion
endogamica es el factor mas importante que influencia la adecuacion de la progenie de
autofecundacién y entrecruzamiento, y si la mayor parte de la depresién endogémica de especies
alogamas se debe a la acumulacion de aleios deletéreos recesivos en muchos loci, se ha
demostrado que la autogamia y la exogamia predominante representan estados alternativos
estables del sistema de apareamiento. Si los alelos deletéreos son parcialmente dominantes, el
resultado cualitativo no cambia (Lande & Schemske, 1985).

Evidencias recientes confirman que la magnitud de la depresion endogamica se ve
disminuida con una autogamia continua a medida que los genes deletéreos recesivos se expresan
y son purgados por medio de seleccion (Charlesworth, 1980). Barrett y Charlesworth (1991)
sometieron a plantas de poblaciones de autogamia y predominantemente de entrecruzamiento a
cinco generaciones de autogamia seguida por una generacion de entrecruzamiento. La
adecuacion cambid un poco durante este experimento para la poblacion de autofecundacion,
mientras que la adecuacion en la poblacion de entrecruzamiento disminuyé durante la endogamia

v se recuperd después de la polinizacién cruzada.




Un estudio reciente de Husband y Schemske (1996) mostré una correlacion negativa entre

la depresion endogamica acumulada v las tasas de endogamia iniciales en la poblacion.
Examinaron esta relacién como el producto del promedio relativo de la adecuacion en las
progenies de entrecruzamiento y autofecundacion en cuatro estadios de la historia de vida y la
tasa inicial de endogamia. Estos resultados apoyan la idea que la depresiéon endogdmica
evoluciona en conjunto con el sistema de apareamiento y que una endogamia prolongada
disminuve la depresién endogamica por medio de la reduccion de la "carga genética”.
La depresion endogamica involucra muchos genes. algunos de los cuales se expresan en estadios
especificos del ciclo de vida. Si estos genes tienen diferentes consecuencias en la adecuacion
entonces el tiempo de expresion asi como la magnitud de la depresiéon endogamica, pueden
producirse con cambios en autogamia.

Cuando la depresion endogdmica actiia sobre estadios tempranos en el ciclo de vida se
asocia con relativamente pocos genes recesivos letales que pueden purgarse facilmente a través
de endogamia. En contraste, la depresion endogémica en etapas tardias del ciclo de vida parece
ser el resultado de muchas mutaciones deletéreas débiles las cuales son mas dificiles de purgar.

La consecuencia principal observada de la endogamia es la reduccién del valor fenotipico
medio mostrado por caracteres conectados con la capacidad reproductiva. La endogamia tiende a
reducir 1a adecuacidn. Asi, los caracteres que forman un importante componente de adecuacion,
muestran una reduccion bajo endogamia; mientras que los caracteres que no estan estrechamente
ligados con la aptitud muestran poco 0 ningin cambio.

La endogamia disminuye la heterocigosidad, y la adecuacion de individuos de autogamia
se ve tipicamente deprimida. La depresion endogamica se manifiesta como una depresion de la
tasa de crecimiento, viabilidad, estabilidad en el desarrollo, fecundidad y fertilidad (Lerner, 1954;
Wright, 1977; Charlesworth & Charlesworth, 1987). Por lo tanto, el cambio de la media de la
poblacion bajo endogamia debe estar conectado con la diferencia de valor genotipico entre
homocigotos y heterocigotos.

La heterosis (Schull. 1958, Lemer 1954, Frankel 1983) es la adecuacidn elevada producida
por cruzas entre poblaciones y lineas diferenciadas. Esta adecuacion no se ve incrementada
indefinidamente con la heterocigosidad. Muchas observaciones indican que cuando una
pablacion pasa algin grado critico de diferenciacion la adecuacion de la descendencia disminuye.

A ésta disminucion en la adecuacion se le ha llamado depresion exogamica y ha atribuido esta
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rompimiento de complejos de genes coadaptados (Moll et al..1965; Price & Waser. 1979; Shields.
1982: Price & Waser. 1982: 1985: Campbell & Waser. 1987).

En el contexto de seleccidn a corto plazo que actia sobre individuos. la depresion
endogdmica que resulta de una alta homocigosidad para alelos letales o deletéreos (hipotesis de la
dominancia) parece ser el factor principal para mantener el entrecruzamiento en poblaciones
naturales. Pero como sefialé Campbell (1986), la depresion endogamica es un concepto dinamico
v no una constante para una poblacion. Su nivel es el resultado de la composicion genética de la
poblacidn, por lo que cualquier factor que reduzca la depresién endogamica sera favorecido por
la evolucion de la autogamia (Cuguen & Acheroy, 1989). Muchas especies de plantas son
parcialmente autégamas, y la intensidad de ia depresiéon endogamica en estas especies es un
parametro importante en modelos de la evolucién de sistemas reproductivos.

Si una poblacion de entrecruzamiento experimenta endogamia de una magnitud
suficiente que reduzca el nivel de depresion endogamica bajo el nivel de 0.5, debido
probablemente a un cuello de botella o disminucion en actividad de los polinizadores, la
seleccién favorecerd la autofertilizacion (Lande & Schemske, 1985) por ejemplo, Fowler (1963)
. sugiri6 que cuellos de botella en poblaciones de Pinus resinosa originaron un alto grado de
endogamia, io que redujo la frecuencia de alelos deletéreos y permitio la evolucién de autogamia.
La relacién entre depresion endogamica y la tasa de endogamia determinan, de gran manera, la
direccidn en la evolucion del sistema reproductivo.

La hipotesis de la sobredominancia supone que el funcionamiento de los heterocigotos es
superior al de los homocigotos. Desde esta perspectiva, la depresiéon endogamica resulta cuando
la endogamia disminuye la frecuencia de genotipos heterocigotos e incrementa la frecuencia de
los genotipos homocigotos.

El mecanismo fundamental de la depresion endogdmica y la heterosis no se pueden
atribuir exciusivamente a alguna de estas dos hipétesis. Esta simple dicotomia no abarca todas
las formas de variacion en la adecuacion y seleccion (Charlesworht & Charlesworth, 1987).
Pueden ser también importantes otras formas de seleccion como seleccion dependiente de la
frecuencia y seleccion en ambientes heterogéneos, en espacio y tiempo (Gillespie, 1978; Hedrick,
1986). Parece ser que la heterosis y la depresién endogamica son causadas por una combinacion

de mecanismos.



Wright (1977) realizo una revision de datos de diversas especies domesticadas, que
sugieren que la depresion endogamica puede ocurrir en especie endégamas habituales. pero que
ésta es menos severa en estos casos que en las especies que son normalmente de
entrecruzamiento. Esto se debe principalmente a la falta de efectos importantes de endogamia en
especies autégamas v las especies de entecruzamiento parcial mostraron efectos de varias
magnitudes (Allard, 1960). Lo que se necesita son estudios de los efectos de la endogamia en
tantos componentes de la adecuacion como sea posible, utilizando plantas tomadas de
poblaciones naturales cuyos coeficientes de endogamia se hayan medido. Fisher,(1941) estudié
el cambio en la frecuencia de un alelo que causa auto-fertilizacion en la ausencia de depresion
endogdmica. La autogamia es favorecida automaticamente debido a la representacion mas alta en
la generacién progenie de un alelo que causa autogamia, en comparacion con un alelo de

entrecruzamiento, excepto si el genotipo de autogamia no hace contribucién alguna a la "carga"”

de polen. ( Nagvaki, 1976). Esto ha sido llamado como “costo del entrecruzamiento’.




[I OBJETIVOS

-

1. Caracterizar los sistemas de apareamiento en 3 especies del género Daiura (Solanaceae)
mediante factores que intervienen en la evolucidon de éstos sistemas como depresion
endogamica , hercogamia y asignacién de recursos a estructuras reproductoras.

2. Estimar la depresion endogamica por medio de la direrencia en adecuacién entre la
preogenie preducto de autogamia y entrecruzamiento, utilizando el seed-set como
indicador de la adecuacion.

3. Estimar la variaciéon en la morfologia floral de las 3 especies utilizando caracteres
relacionados con algun sistema de apareamiento.

4. Determinar la variacion en los niveles de hercogamia entre las especies como mecanismo que
promueve o limita algin sisterna de apareamiento.

5. Estimar la asignacion de recursos a las estructuras reproductoras (corola, caliz, androceo v

gineceo) por medio de peso seco y su relacidn con el sistema de apareamiento.

1I1 SISTEMA DE ESTUDIO
1. REVISION HISTORICA

El uso de plantas narcéticas se remonta a un tiempo muy antiguo en la historia. En el
Sanscrito temprano y descripciones chinas hablan de una planta narcética magica utilizada como
hipnotico que probablemente es igual a dhatura, la cual Cristébal Acosta describié en una
relacion de las plantas medicinales de las Indias Orientales y que ciertamente es una especie de

Darura.

Los aztecas utilizaban D. wrighti (0 D. meteloides), a la cual llamaban ololivhqui o
“planta mdgica”. Las plantas se utilizaban tanto frescas como secas, aprovechaban la planta
completa para usarla contra todas las enfermedades, y se aplicaba como ungiiento en cortadas o
heridas  por sus efectos narcdticos. Sacerdotes y brujos preparaban bebidas para varias
ceremonias para facilitar su comunicacién con los espiritus. La droga tiene varios efectos,

dependiendo de la dosis en que se toma. Comimmente causa ilusiones visuales o estimula a las



personas. Los aztecas consideraban a estas semillas como sagradas y las guardaban en sus
altares. Aparentemente todas las especies de Darura tienen propiedades narcoticas.

La mencion mas temprana de una planta de este género es dada probablemente por el
arabe Avicenna en el siglo X1 en su relacion de plantas medicinales utilizadas por los drabes. La
descripcion de Avicenna fue traducida por Dioscorides y la llamada “nuez” fue reconocida por
los primeros botanicos como el fruto de la planta Solanacea, llamada Datutra mete! muchos afos
después. Los arabes sabian que una dosts pequeiia podria intoxicar y que una dosis mayor era
fatal. Esta planta era conocida con el nombre de dhustura o unmata en el Sanscrito y llamada
Jous-mathel. datora. tatorah por los arabes y dhatura, unmata o unmela por la India oriental. Se
conocia también en Japdn como asago-elegido. Los griegos la llamaron nux-methal, neura o
neurada (Kilmer, 1930). En nombre genérico de Darura derivé de Dhatura o Dutra (India) o
de Tatorah (arabe).

El efecto hipndtico posterior a la ingestidn de casi cualquier parte de la planta de todas las
especies de Datura se ha conocido y observado con temor. Estos efectos han sido utilizados
tanto en el viejo mundo como en Ameérica en ceremonias religiosas, adivinaciones proféticas, o
en predicciones de eventos futuros.

En Asia y especialmente en India, los nativos estian familiarizados con las propiedades
narcOticas y toxicos de Datura, particularmente de D. metel, 1a cual es una especie comun en la
mayor parte de la India, en donde la droga obtenida se ha utilizado por criminales para aturdir a
sus victimas. Se ha reportado que en India se han utilizado infusiones preparadas con hojas de D.
stramonium como tratamiento para la hidrofobia. En Ameérica, varias especies de Datura se han

utilizado en rituales religiosos y ceremoniales (Cooper, 1949).

2. DISTRIBUCION GEOGRAFICA

Como grupo, las daturas herbiceas se encuentran ampliamente distribuidas. Se
encuentran en Asia, Europa y América, y pueden encontrarse también en una extensién mas
limitada en partes de Africa y Australia. Es un género principalmente de tropicos y subtrépicos

del Nuevo Mundo (Barclay, 1959a}.



Dentro del género Datura se ha encontrado que la autocompatibilidad y la
autoincompatibilidad no ocurren al azar. dino que conforman una caracteristica de clasificacion
subgenérica. Todas las especies herbaceas (anuales o perennes) del género Datura son capaces
de auiofertilizacion (Santina, et al., 1950). Las flores son casmdgamas y la fecundacion cruzada es
frecuente, en comparacion con las especies arborescentes del subgénero Brugmansia son
autoincompatibles de entrecruzamiento obligado. (Blakeslee, 1945). Las especies herbdceas de
Datura son de vida relativamente corta y son nativas de ambientes aridos y semidridos.

Stebbins (1950) postuld que si una planta anual no puede autofecundarse en el momento
en que madura sexualmente, morira sin dejar descendientes. Por esta razon se esperaria que la
seleccion favorecera la evolucion de la autofertilizacion en plantas anuales y plantas de vida corta
que viven en desiertos, regiones alpinas o articas.

Las especies arborescentes del subgénero Brugmansia mantienen un gran numero de
caracteristicas primitivas y presentan un sistema genético que requiere del entrecruzamiento
obligado. Las especies herbiaceas que son nativas de regiones xéricas son capaces de

autofertilizacion.

5. ECOLOGIA DEL GENERO DATURA

Las especies herbaceas de Dartura, con excepcién de D. cerarocaula, 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. Estas plantas deben ser tolerantes a una exposicion intensa
de luz solar, 2 un amplio rango de temperatura, efectos de erosion y a una naturaleza
relativamente inestable del habitat (Barclay, 1959b).

Presentan también un ciclo reproductivo caracteristicamente rapide vy produccion de
numerosas semillas, lo cual es una ventaja también para plantas que viven frecuentemente en
zonas dridas o semiaridas perturbadas. Los frutos producen gran cantidad de semillas. Con
excepcion de D. ceratocaula, 1a cual es semiacudtica. los frutos son capsulares y dehiscen tanto

regular como irregularmente, lo que ayuda a la diseminacion de las semillas.



6. DESCRIPCION DE D. gquercifolia, D. kimatocarpa v D. Innoxia.

Datura quercifolia.

Son plantas herbaceas anuales con ramificacion dicotémica, su altura puede ser hasta de
Im. Las fiores son pediceladas erectas, el caliz es pentadentado pubescente en el exterior y glabro
en el interior. de 1.5-4.0 mm de longitud. La corola es blanca en su base y morada en la boca con
forma de wompeta pentadentada en su superficie, el margen de la corola entre los dientes es
redondeada (ver Fig. 4). Presentan 5 estambres libres, el estilo es mas corto que los estambres. El
fruto es una capsula ovalada de dehiscencia regular por 4 valvas, erecto en el pedicelo, estan
cubiertos con relativamente pocas espinas desiguales (Barclay, 1959b).

D. guercifolia se encuentra distribuida en la regién de la Meseta Central de México

extendiéndose hasta el sur de Texas y Arizona.

Datura kimatocarpa

Es una hierba anual de ramificacion dicotédmica con 40 cm o mas de altura. Las flores son
pediceladas erectas, nacen en las axilas de Jas ramas. La corola tiene una apariencia de 10
angulos (ver Fig. 5).  Presenta cinco estambres libres. El fruto es una cdpsula globosa,
pubescente, pendiente en un pedicelo largo, la dehiscencia es irregular y esta cubierto con cerdas

pubescentes. (Barclay, 1959b). Esta especie se distribuye a lo largo del Rio Balsas en México.

Datura innoxia

D. innoxia es una de las especies del género Darura que se encuentra distribuida mas
ampliamente. Es una hierba anual o perenne con ramificacion dicotdmica hasta de 1 m o mas de
altura. Las flores nacen en las axilas de las ramas, su corola es blanca en forma de trompeta
terminando en un borde pentadentado (Fig. 6). La corola parece tener diez 4ngulos. Tiene 5

estambres libres. adheridos a la corola por mas de la mitad de su longitud. El fruto presenta



dehiscencia irregular, pendiente de pedicelo. El pericarpio esta cubierto con espinas
relativamente angostas rigidas hasta de | cm o mas de longitud.

Durura innoxia se distribuye a lo largo de fa Meseta Central de México. En su limite norte
se extiende hasta la parte sur de las regiones del sur de Texas. También se encuentra en Ameérica

Central v el norte de América del Sur (Baraclay, 1959b).

IV METODOS

La seleccion de las tres especies de éste trabajo fueron seleccionadas en base al tamafo
floral ya que es una caracteristica muy contrastante entre las tres especies que esta relacionada

con el sistema de apareamiento.

La poblacién de Datura kimatocarpa fué colectadas durante 1997 en Iguala, Gro. y las de
Datura innoxia v Datura quercifolia en Mapimi, Dgo. Se colectaron varios frutos de 30
individuos de una misma poblacién de cada una de las especies, éstos se dejaron secar y
posteriormente se tomo un fruto de cada individuo de la poblacion, y se abrieron para extraer las

semillas.

1. GERMINACION

De cada especie se seleccionaron de 30 frutos, 1 fruto de cada individuo de una misma
pobiacion. Se tomaron 40 semillas de cada uno de estos frutos colectados en el campo. Las
semillas fueron tratadas con un fungicida (Benlate: ingrediente activo de benomilo) y
posteriormente fueron sumergidas en hipoclorito de sodio al 10% durante 10 minutos para
desinfectarlas. Dado que las semillas presentan una testa muy gruesa que impide la entrada de
agua y retrasa el tiempo de germinacion hasta en un mes, a cada semilla se le realizé un pequeio
corte a la altura del micrépilo con el fin de acelerar la hidratacion y por lo tanto la germinacion.
Después de esto, se sometieron a remojo durante 48 horas. Las semillas se sembraron en cajas
de Petri con agar al 1%. Las cajas se mantuvieron en una camara ambiental con un promedio de

12 horas de luz al dia y temperatura promedio de 25°C. Las cajas de Peuri se revisaban a diario v
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cuando las semillas germinaban se transplantaban a macetas con tierra y se colocaban en

invernadero. Se obtuvo un porcentaje de germinacion de 90% en las tres especies.

2. CARACTERES MORFOLOGICOS Y HERCOGAMIA

Se realizaron mediciones morfolégicas en 30 individuos, en un minimo de tres flores por
individuo por especie cuando estas alcanzaron la madurez. Los caracteres morfolégicos medidos
fueron la longitud total de ia flor, longitud del caliz. longitud de la corola, diametro de la corola,
longitud de los estambres y longitud del gineceo (Fig. 2). Las mediciones se llevaron a cabo con
un vernier digital. Se realizaron analisis de correlaciéon entre los caracteres florales utilizando el
programa JMP. Para obtener el indice de hercogamia, se calculé la diferencia entre la longitud
del estilo v la longitud de las anteras. El indice de hercogamia ec negativo si el estilo es mas
corto que la altura de las anteras, o positivo (Fig. 3) si es mas largo (Robertson & Lioyd, 1991).
Se determinaron las diferencias en hercogamia entre individuos de la misma epecie y entre
especies, asi como las diferencias entre individuos de la misma especie mediante andlisis de
varianza para observar la variacion.

Las medidas de morfologia floral obtenidas se utilizaron también para analizar la

correlacion entre longitud de corola, androceo y gineceo.

3. DEPRESION ENDOGAMICA

Para investigar las consecuencias sobre la adecuacion de la endogamia vs. exogamia, se
realizaron polinizaciones manuales en cada individuo en el invernadero de las semillas colectadas
en el campo. Las flores se emascularon antes de la antesis y cuando el estigma era receptivo se
polinizaron. La ramificacidn en las tres especies es dicotomica. El primer botén se eliminaba y
en la siguiente ramificacion se autopolinizé un fruto y otro se polinizé cruzadamente usando
polen de un individuo de la especie elegido aleatoriamente. Este mismo tratamiento se realiz6 en

la siguiente ramificacion para obtener una réplica de cada tratamiento para cada individuo.




Los frutos se embolsaron para ne perder semillas y una vez maduros se recolectaron y
dejaron secar. Se contaron las semillas de cada fruto para obtener e} "seed-set” (1.e. numero de
semillas por fruto) de cada réplica y se contaron también los abortos en cada caso; de esta manera
se obtuvieron dos tratamientos por planta en un minimo de 30 individuos por especie.

El coeficiente de depresion endogamica se obtuvo aplicando la formula 1-(Wi/Wo) donde
Wi es la adecuacion relativa promedio de las progenies derivadas de autofertilizacion y Wo es la
adecuacion relativa promedio de las progenies derivadas de entrecruzamiento, se utilizé el seed-
set como indicador de la adecuacién relativa. Los analisis estadisticos se realizaron usando
ANOVA mixtos de 2 vias siendo el sistema de cruza el efecto fijo y el individuo y la interaccién
sistema de cruza-individuo los efectos aleatorios (Nufiez-Farfan et al, 1996). Se realizaron
también comparaciones con los valores obtenidos entre las diferentes especies estudiadas. Las
diferencias en la produccién de semillas entre los diferentes sistemas de cruza se analizaron con

el mismo tipo de ANOVA.

4. ASIGNACION DE RECURSOS

Se determing la inversion de recursos en la funcion masculina y femenina utilizando el
peso seco de la biomasa. Se seleccionaron al menos 3 flores de cada individuo de las tres
diferentes especies estudiadas, antes de la apertura floral (antesis) se cortaron las flores y se
separaron en sus diferentes componentes: pétalos (corla), sépalos (céliz), anteras y filamento

(androceo). v ovario y estilo (gineceo), se envolvieron en papel aluminio y se colocaron en una



estufa a una temperatura de 60°C por un minimo de 48 horas. Posteriormente se pesaron las
diferentes partes de cada planta. Se calculo el peso seco de cada flor para poder calcular el
porcentaje asignado a cada componente floral. Para el analisis estadistico se utilizo un ANOVA
de una via. Se evalud la variacion intraespecifica y interespecifica utilizando el promedio de jos
datos por individuo. Se analiz¢ la asignacién a la funcion masculina utilizando el peso seco del
androceo y de la funcion femenina por medio del peso seco del gineceo.

Se utilizo el peso seco de las estructuras reproductivas como medida de asignacidn porque
es sencillo de obtener y es equivalente a los que se obtiene con calorimetria (Hickman & Pitelka
1975; Evenson 1983). El analisis estadistico se hizo con ANOVA. Previo a los analisis los pesos
secos se transformaron a logaritmos (base'®) para corregir la homoscedasticidad y los porcentajes

a (arcoseno [proporcion) para corregir la normalidad (Sokal & Rholf, 1995).
V RESULTADOS
1. MORFOLOGIA FLORAL Y HERCOGAMIA

1.1. Variacion intraespecifica

Para estimar la variacion intraespecifica en los caracteres morfolégicos en la tres especies
y obtener asi una comparacién entre individuos y la varianza esta dada por las flores de cada
individuo se utilizé un ANOVA de una via con SC tipo HI. En los unicos caracteres en donde no
se encontro variabilidad intraespecifica significativa es en la hercogamia en D. quercifolia
(P=.0579) (Fig. 7) y en la corola en D. innoxia (P=.4959) (Fig. 9), mientras que en todos los
demas caracteres morfolégicos si se encontraron diferencias significativas (P=.0001) (Figs. 7, 8 y

9).

1.2. Variacion interespecifica.

De las tres especies estudiadas, 1a flor mas grande se presenta en D. innoxia, como la
longitud total, <(X=170.070 mm, E.S.=2.227). D. kimatocarpa presenta un tamaio intermedio
(X=68.828 mm, E.S.= 0.349). Las flores mas pequeias (X=46.776 mm, E.S.= 0.515) se
encuentran en D. guercifolia. El mismo orden se observa en cuanto a la longitud de la corola, D.

innoxia (=84.556 mm, E.S= 1.045), D. kimatocarpa (X=37.367 mm, E.S.= 0.595) y D,




guercifolia (X=26.750 mm, E.S.= 0.987) (Fig. 10 a, b y ¢). Los valores obtenidos para los
caracteres morfologicos se presentan en la Tabla 3.

El mavor grado de hercogamia se observa en D. kimarocarpa (Fig. 12). En esta especie la
hercogamia es negativa en todos los individuos (Fig. 8 a y b). En los estambres se encuentra un
valor promedio de 53.274 mm y en e} gineceo 45.380 mm, por lo que el valor promedio de la
hercogamia para esta especie es de —8.032 mm. El valor negativo indica que el gineceo se
encuentra por debajo de los estambres. En D. quercifolia se observa también un valor negativo
con un valor promedio de -2.730 mm (Fig. 7). EIl menor valor promedio de hercogamia se
encuentra en D. innoxia 0,780 mm, sin embargo en ésta especie, la posicion de estambres y
gineceo varia encontrandose valores tanto negativos como positivos (Fig. 9). El valor promedio
absoluto de la hercogamia es de 93.179mm (P=0.013, E.S=0.3788). El valor promedio del morfo
pin (hercogamia positiva), es de 92.15mm (P=0.1513, E.S.= 1.472), y el valor promoedio del
morfo thrum (hercogamia negativa) es de —98.09mm (P=0.0522, E.S.=1.040) (Fig. 9 a, b).

1.3.Correlaciones morfologicas

Las correlaciones indican en general el grado en que dos caracteres covarian de forma
simultdnea. La razon para explorarlas es la de observar si existe alguna correlacion entre los
caracteres que son importantes para ja reproduccion. En el caso de los caracteres florales
medidos en las tres especies de Datura, se obtuvieron en general correlaciones positivas, y en
pocos casos se obtuvieron correlaciones negativas.

En la mayoria de las correlaciones en D. guercifolia (Tabla 5-A) se observan valores
positivos y significativos los Unicos valores negativos ocurrieron en las correlaciones de la
hercogamia con lz longitud, de la corola y el androceo. Para D. kimatocarpa se encontraron
correlaciones positivas significativas entre todos los caracteres a excepcioén de la correlacion
entre la hercogamia y la longitud total de la flor, cdliz, corola, didmetro de la corola, androceo y
gineceo (Tabla 5-B). En la Tabla 5-C se observa que en D. innoxia, al igual que en D.
kimatocarpa no se encontraron correlaciones significativas entre la hercogamia y los caracteres
medidos, tampoco existe correlacién significativa entre la corola, el ciliz y el androceo. Entre los

demas caracteres si se observaron correlaciones positivas significativas.




Para poder evaluar la relacion de la hercogamia con el tamano total de la flor en las tres
especies de Datura se realizé un ANCOVA usando como covariable la longitud total de ia flor v
como variable dependiente la hercogamia. La longitud total de la flor se considerd un estimador
del tamano. En las Tablas 5 A, B y C se observa que el resultado obtenido en las tres especies de
Datura indican que no se encontraron diferencias significativas, por lo que se puede concluir que

para estas tres especies. la hercogamia es independiente del tamafio de la flor.

2. DEPRESION ENDOGAMICA

Los resultados obtenidos de las polinizaciones manuales se resumen en las Tablas 6-A, B v C.
Se encontraron diferencias significativas (P=.0001) en el ntmero de semillas producidas por
ambos tratamientos en D. quercifolia y D. innoxia. En la primera especie se encontré un mayor
numero promedio de semillas en el tratamienio de autofecundacion (X= 132.05, E.S.= 4.63) que
en el de entrecruzamiento (X= 77.30, E.S.= 4.61). En la segunda especie el mayor nimero se
encontrdo en el tratamiento de entrecruzamiento (X =175.07, ES.=6.11) vs (X=116.50,
E.S.=7.23). En D. kimatocarpa no se encontré diferencia significativa entre ambos tratamientos
(P= 0.7903). EI valor que se observa en el tratamiento de autofccundacién es de X=55.17,
E.S.=1.86 y entrecruzamiento X= 55.87, E.S.=1.86 (Fig. 14).

En D. quercifolia se encontrd una diferencia significativa (P=.0001) entre los tratamientos
en el numero de abortos X=24.33, E.S.=3.23 en frutos de autofecundaciéon y X=72.90, E.§=3.23
en los de entrecruzamiento. Esta misma diferencia (P=.0001) se encontrd también en D. innoxia,
econtrandose menor numero de abortos en el tratamiento de entrecruzamiento (X=6.27,
E.S.=6.90) que en el de autofecundacién (X=54.60, E.S.= 4.32). En D. kimatocarpa, al igual que
en el numero de semilias, no se encontro diferencia significativa en el nimero de abortos en
ambos tratamientos (Fig.15 ).

Se calculd el numero de 6vulos en cada fruto sumando el nimero de semillas con el
numero de abortos. No se encontraron diferencias significativas en el namero de dvulos entre
los tratamientos (Fig. 15 ).

Utilizando el namero de semillas (seed-set) de ambos tratamientos se calculéd la depresion

endogamica ( 1-W, /W, ). Los resultados promedio de depresion endogamica (8 ) para cada una
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de Jas especies se muestran en la Tabla 7. No se encontraron diferencias significativas en
ninguna especie. Los valores promedios de deprsiéon endogamica estimados fueron, para D
innoxia de 6=0.269 (P=0.0003, E.S.= 0.207), D. quercifolia.  =-0.551 (P=0.5659, E.S.=0.512)
v D. kimatocarpa 6=-0.004, (P=0.1361, E.S= 0.136) (Fig.16).

3. ASIGNACION DE RECURSOS

3.1. Variacion intraespecifica

En casi todas las estructuras se encontraron diferencias significativas. En D. quercifolia
no se observan diferencias significativas en el caliz (Fig. 17). En D. kimatocarpa, en el céliz y
las anteras no se encontraron diferencias significativas (Fig.18) y en D. innoxia, se presentan

diferencias significativas en todos los componentes de asignacion sexual considerados (Fig. 19).

3.2. Variacion interespecifica

En D. quercifolia, que es la especie con la flor de menor tamafio, la estructura
reproductiva a la cual se asigna mayor porcentaje es la corola (37.59%), al gineceo se asigna un
porcentaje muy cercano al anterior (33.20%). Al céliz se asigna 14.88% y la estructura que tiene
menor asignacion es el androceo (12.89%). D. kimatocarpa que es la especie que presenta un
tamafio intermedio de flor entre las tres especies asigna su mayor porcentaje a la corola (55.60%
v al gineceo 21.03%. Las estructuras reproductoras con menor asignacion son el cdliz (14.141%)
y por ultimo el androceo (9.22%). D. innoxia que presenta la flor mas grande, asigna un 65.96%
a la corola, 13.66% al cdliz, 11.86% al androceo y la menor asignacién es para el gineceo
(8.53%) (Fig.20 , Tablas 9 y 10).

Utilizando los datos de las tres especies estudiadas en este trabajo y los obtenidos por
Zamudio (no publicados) de otras cuatro especies de Darura (D. ferox, D. discolor, D.
stramonium 'y D. pruinosa) se estimo la correlacion de los caracteres considerados en la
asignacion sexual y la depresiéon endogamica. Se encontré una relacion lineal positiva entre la
asignacion a la corola (Fig. 21b) y al androceo (Fig. 22a) con la depresion endogamica. Se
encontré una correlacién negattva significativa entre la asignacién a gineceo y la depresion
endogamica (P= 0.0348). (Fig. 22b). No se encontrd ninguna relacion entre el céliz y la

depresion endogamica (P= 0.8643), (Fig. 21a).

)
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V1l DISCUSION

1. CARACTERISTICAS MORFOLOGICAS

En el tinico cardcter morfologico medido que no se encontré diferencia significativa entre los
individuos de D. innoxia fue la corola. De las tres especies de Datura consideradas, €sta es la
especie de flor mas grande con una longitud promedio de 170 mm. El no presentar diferencia en
éste caracter puede sugerir que el tamafio de la corola es un componente reproductivo importante
y es constante en la especie. Las correlaciones significativas en la morfologia significan que son
caracteres alométricos. El céliz no presenta correlacion significativa con la corola en D.
guercifolia ni en D. innoxia, lo cual puede deberse a que el caliz no tiene relacion con la funcién
de la corola de atraccion a polinizadores. La mayor correlacion en las tres especies se observa
entre la longitud de los estambres vy la longitud del gineceo siendo una correlacién positiva, lo

cual sefiala que la hercogamia es independiente del tamafio de ambos 6rganos sexuales.

2. HERCOGAMIA

La hercogamia es una caracteristica que influencia la frecuencia de autopolinizacion.
Tradicionalmente la hercogamia se ha considerado como un mecanismo para evitar la
autofecundacién, sin embargo ésta favorece el entrecruzamiento pero no evita la
autopolinizacién. Breese (1959) encontré que los cambios en la posicion relativa del estigma y
de las anteras en Nicotiana rustica alteran la tasa de entrecruzamiento; también se han observado
correlaciones entre la hercogamia y la tasa de entecruzamiento entre especies de Mimulus
(Ritland y Ritland, 1989), en Ipomoea (Ennos, 1981), y entre poblaciones de FEichornia
paniculata (Barret y Husband, 1990). Dentro de las especies de Darura trabajadas, D. quercifolia
v D. kimatocarpa presentan siempre hercogamia negativa, lo que significa que la longitud del
gineceo es siempre menor que la de los estambres. Este tipo de hercogamia no impide la
autofecundacion, ya que si es posible el contacto del polen y el estigma. De estas dos especies,
D. kimatocarpa presenta un valor mayor de hercogamia (-8.03mm). En la variacién
intraespecifica del valor de la hercogamia en D. quercifolia no se detectaron diferencias

individuales significativas, por lo tanto en esta especie no solo la posicion de gineceo con



respecto a los estambres vy la distancia entre €stos son caracteristicas que presentan muy poca
variacion, lo cual puede sugerir que es una caracteristica que ha sido favorecida por la seleccion.
En D. innoxia. a diferencia de las dos especies anteriores. la posicion del gineceo con respecto a
los estambres varia presentando tanto hercogamia positiva como negativa. Si consideramos el
promedio del valor absoluto de hercogamia en esta especie, €ste es el mas grande encontrado en
las especies trabajadas presentando diferencias significativas.

La hercogamia en D. innoxia no es una caracteristica constante, sino que tiene una gran
variacion entre la especie. Se encontraron indistintamente flores con hercogamia positiva vy
negativa en el mismo individuo y en total de 107 flores, 49 mostraron un valor positivo y 58
negativo.

En D. quercifolia se encontr6 una correlacion negativa significativa entre la hercogamia y
la longitud de Ia flor, el tamaiio de la corola y el androceo. Esta correlacion con la longitud total
de Ia flor se traduce en que las flores pequefias presentan valores de hercogamia mayores. Las
caracteristicas morfologicas de esta especie, comparadas con las de otras especies del género
Darura nos permiten caracterizar a D. quercifolia como una especie autdgama, sin embargo se
observa que flores mas pequefias tienen mas hercogamia lo cual nos indica que es posible que la
hercogamia negativa no sea un mecanismo que evite la aufecundacion, sino que puede tratarse de
una especie que lleve a cabo una autofecundacién previa o facilitada (Lloyd, 1979). En estos
casos, la dehiscencia de las anteras y la receptividad de los estigmas ocurre antes de la antesis, y
las dos superficies de polinizacién se encuentran en posicién y orientacion de tal manera que
existe contacto entre cllas antes de abrir. La hercogamia en esta especie esta determinada por la
longitud de los estambres.

A diferencia de D. quercifolia, en D. kimatocarpa y D. innoxia la hercogamia no esta
correlacionada con el tamafio total de la flor y en ambas existe una correlacién positiva
significativa entre la hercogamia y el gineceo, por lo que la hercogamia esta determinada por la
longitud del gineceo y no por la de los estambres. En D. kimatocarpa, como se menciond
anteriormente, la hercogamia es siempre negativa y puede no evitar la autofecundacidn, esto
podria sugerir la posibilidad de que se lieve cabo una autogamia retardada, en la cual el
movimiento de partes de la flor al final de la antesis permite el contacto entre polen. Asi, la
fertilizacion de 6vulos que no se entrecruzaron previamente puede llevarse a cabo (Lloyd, 1979).

La hercogamia que se presenta en D). /nnoxia, al ser tanto positiva como negativa y variar mucho
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el valor de ésta (desde flores que presentan valores de +130mm ¥ -140mm hasta valores cercanos

al cero). no es una caracteristica que pueda usarse para caracterizar su sistema de apareamiento.

3. DEPRESION ENDOGAMICA

Con los valores de la depresion endogamica se puede caracterizar a D. innoxia como una
especie de entrecruzamiento, D. kimatocarpa con un sistema mixto y D. gquercifolia como una
especie de autofecundacidn.

Schoen (1982) encontré que la asignacion en biomasa de peso seco del androceo se
correlaciona negativamente con la cantidad de autogamia. Utilizando los datos obtenidos por
Zamudio (sin publicar) de cuatro especies de Darura y los de las tres especies consideradas en
este trabajo, se observa una correlacion lineal positiva entre la asignacidn de recursos a la corola
y androceo, con la depresion endogamica (ver Fig. 21b, y 22a); por el contrario, en las especies
de flor pequefia se observa una relacién negativa entre la asignacién a gineceo y la depresion
endogamica (ver Fig. 22b). Estos resultados apoyan los modelos que predicen que una mavor
asignacion a la funcién femenina con relacién al grade de autogamia (Charlesworth &
Charlesworth, 1981; Chamov, 1982; Williams, 1975).

En un estudio realizade por Husband y Schemske (1996) se encontré una correlacion
negativa entre la depresion endogamica acumulada y la tasa de endogamia. La depresidn
endogamica en especies de entrecruzamiento excede en un 43% a la de las especies de
autofecundacion. Esta correlacion se ha encontrado intragenéricamente en Clarkia (Holstford &
Ellstrand, 1990), Eichhornia (Toppings, 1989), Epilobium (Parker, Nakamura & Schemske, datos
sin publicar ) y Lupinus (Karoly, 1991).

El estadio del ciclo de vida en el que en se estimé la depresidén endogamica fue en la
produccion de semillas. Husband & Schemske (1996) encontraron que las especies alégamas y
autégamas difieren principalmente en la magnitud en que la depresion endogdmica afecta las
primeras etapas del ciclo de vida. Los resultados obtenidos son consistentes con la hipotesis de
que las especies autogamas presentan una depresion endogamica menor que las especies
alogamas. El valor de depresion mas alto se encontrd en la especie que presenta flores de mayor
tamaiio (D. innoxia), la especie con flores de tamaiio intermedio (D. kimatocarpa) no presento

depresion endogamica, y la especie de flor pequefia (D. quercifolia) presenté un valor negativo
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de depresion. El valor negativo de & se conoce como depresion exogamica y significa que la
adecuacion disminuye con el entrecruzamiento y comunmente ocurre en cruzas entre especies
relacionadas cercanamente o poblaciones separadas geograficamente (Martin, 1963 Moll et al..
1965: Hogenboom, 1975; Vickery, 1978; Banyard & James, 1979). En estos casos, el
mecanismo “genético” de la depresion exogamica ocurriria por la ruptura de combinaciones de
genes coadaptados, el mecanismo “genético” de la depresion exogamica {Waser & Price, 1989;
Shields, 1982). Esta depresion también puede ocurrir dentro de poblaciones (Coles & Fowler,
1976; Lertzman, 1981; Waser & Price, 1983; Svenson, 1988). En este caso, la causa parece ser la
ruptura de adaptaciones a ambientes locales, que Shields (1982) denominé el mecanismo
“ecoldgico” de la depresién endogamica. Por este mecanismo, la depresidn endogédmica en
distancias cortas no es inesperada, es un producto de alta adaptacion locales, y ocurre en varias
especies de plantas (Hickey & McNeilly, 1975; Turkington & Harper, 1979; Schemske, 1984;
Waser & Price, 1985). Una explicacién diferente dentro de poblaciones continuas es la
coadaptacion intragenomica en ausencia de seleccion espacial, y constituir un “mecanismo
genético puro”. Esta requiere que la deriva génica sea suficiente fuerte para crear diferenciacién
persistente en loci neutros en -partes cercanas de la poblacion, de tal manera que seleccion
subsecuente por compatibilidad dentro del genoma, puede llevar al desarrollo de alelos
coadaptados que difieren de lugar en lugar (Slatkin, 1975). Si la adecuacion de la descendencia
disminuye con entrecruzamiento (i. e. si hay depresion exogamica) (Mtiller, 1883; Batson, 1978;
Templeton, 1986; Price & Waser, 1979), es muy probable que la similitud genética influenciara
el sistema optimo de apareamiento. Si se presenta depresion endogamica y exogamica, aumenta
la posibilidad de una distancia intermedia de entrecruzamiento optimo (Ritland & Ganders,
1987). Cuando tnicamente se presenta depresién exogdmica, el 6ptimo sistema de apareamiento
es la autofecundacion (Waser & Price, 1989). Esto apoya la hipdtesis hecha de que D.
guercifolia presenta un sistema de cruza de autofecundacion.
La diferencia en el nimero de semillas maduradas entre los frutos derivados de entrecruzamiento
y autofertilizacion no se debid a diferencias en el niimero de dvulos, ya que no se detectaron
diferencias significativas entre los frutos de ambos tratamientos en las tres especies

Los datos obtenidos son el resultado de trabajo en invemadero, y presenta la ventaja de
que las condiciones son homogéneas para todos los individuos. No obstanate, para ampliar jos

resultados seria conveniente realizar el mismo estudio en ambientes naturales ( o controlados
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variando factores de) ambiente) para poder considerar temperatura, luz, humedad, edad de la flor.
polinizadores, etc. ya que el ambiente tiene influencia muy fuerte en caracteres de expresion
floral y vegetativa (Elle, 1999). La asignacion sexual no siempre esta controlada genéticamente
v por ello puede no ser seleccionada directamente, aunque la habilidad para cambiar
fenotipicamente algunas veces puede ser favorecida (Lloyd & Bawa, 1984). En muchas plantas,
los cambios en asignacion sexual son mediados por el ambiente o por el tamaito y la historia
floral de la planta (Charnov & Bull, 1977; Freeman et al., 1981; Lioyd & Bawa, 1984). Por ello,
existen aspectos que serian interesantes contemplar en estudios futuros como es la plasticidad
fenotipica de la expresién sexual, y sus implicaciones sobre la asignacion sexual. Desde la
perspectiva genética, seria de gran relevancia realizar estudios sobre tasa de entrecruzamiento y
la estructura genética de la poblacidn va que el tipo de sistema de apareamiento es determinante
en la estructura genética de una poblaciéon (Holsinger, 1999).

Finalmente, es necesario tener en cuenta que los resultados de depresion endogamica se
obtuvieron Unicamente en una generacion y sdlo en el seed-set, por lo que para generalizar los
resultados, seria necesario considerar mas generaciones e incluir otros estadios del ciclo de vida v

comparar la expresion de la depresion endogdmica entre especies.

4 ASIGNACION DE RECURSOS

La presencia de diferencias en la proporcion polen-6vulos en especies de entrecruzamiento,
de entrecruzamtento facultativo (sistema mixto} y de autofecundacion (Cruden, 1977) aunada
con las diferencias paralelas en el tamafio floral (Ornduff, 1969), sugieren grandes diferencias en
la asignacion de recursos a las partes florales entre plantas con diferentes sistemas de
apareamiento. Los resultados de la asignacién de biomasa fueron consistentes con observaciones
repetidas de Omduff (1969) y resultados obtenidos por Cruden y Lyon (1985) quienes utilizaron
el peso seco para observar diferencias en asignacion a estructuras reproductivas en especies con
diferentes sistemas de apareamiento. D. quercifolia, que es la especie con menor tamaiio floral,
presentd casi tres veces mas asignacion a la funcidn femenina (gineceo), que a la funcién
masculina. De la misma forma, al 1gual que la anterior, D. kimatocarpa, con una flor de tamario

intermedio, presenta mayor asignacién a Ja funcion femenina que a Ja masculina, pero en menor
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proporcion. Finalmente, D. innoxia, especie de flor grande asigna 1.4 veces mas a la funcién
masculina. En Hibiscus rrionum que es una especie autogama, Lovett Doust & Cavers (1982}
encontraron que asigna el doble de recursos a la funcién femenina, mientras que Trillium
grandiflorum. Erythronium albidum y Lilium superbum ain cuando asignan mas a la funcion
femenina, pero lo hacen en menor proporcién por lo que proponen que estas especies presentan
un sistema de apareamiento mixto. Cruden & Lyon (1985) encontraron que todas las partes
florales de especies de entrecruzamiento y entrecruzamiento facultativo (sistema mixto) tienen
mayor peso que las autégamas, y las estructuras florales de las especies de entrecruzamiento son
mas pesadas que las de sistemas mixtos. La asignacion a la corola (estructura atractiva) es mayor
en D. innoxia y en orden decreciente en D. kimatocarpa 'y D. quercifolia. La asignacion al caliz,
el cual se considera por algunos autores como estructura atractiva (Charlesworth & Charlesworth,
1987; Lloyd, 1987) fue muy similar en las tres especies y no se observa correlacién entre esta
estructura y la depresion endogamica. Los resultados obtenidos de la asignacion de biomasa a
estructuras reproductivas sugieren que D. guercifolia presenta un sistema de apareamiento de
autofecundacion, D. kimatocarpa un sistema mixto v D. innoxia de entrecruzamiento. En los
resultados obtenidos por Zamudio (sin publicar) de cuatro especies de Darura se encontraron
patrones de distribucién de peso seco a la funcién masculina y femenina que concuerdan con los
obtenidos en este trabajo. D. discolor que presenta flor grande asigna mas a Ja funcioén masculina
que a la femenina; de igual manera, pero en menor proporcién, D. stramonium con un sistema de
cruza mixto asigna mas a Ja funcién masculina (Moten & Antonovics, 1992; Cuevas, 1996).
Finalmente, D. pruinosa y D. ferox, especies de flor pequefia, la asignacién es mayor a la

funcion femenina.




VI CONCLUSIONES

Las especies de entrecruzamiento presentan ciertas caracteristicas en su disefio floral
como un tamafio grande en la flor, y debido a que la hercogamia se postula como un mecanismo
que favorece el entrecruzamiento, estas especies presentan niveles altos de hercogamia. Basado
en estas caracteristicas, de las tres especies de Darura estudiadas, D. innoxia es la especie que
presenta un mayor tamafio floral, valor de hercogamia grande, depresion endogamica y mavor
asignacion de recursos a la funcion masculina, todas estas caracteristicas nos sugieren que se trata
de una flor alégama. D. kimatocarpa con un tamano intermedio entre las especies estudiadas, al
igual que el nivel de hercogamia, no presenta depresion endogamica y con la asignacion al
gineceo se podria caracterizar como una especie con un sistema mixto. En D. quercifolia se
observa el menor tamano asi como el menor nivel de hercogamia, depresién exogamica y mayor
asignacion a la funcién femenina, por lo que se puede suponer que se trata de una especie
autégama. Es necesario, para poder caracterizar con precision el sistema de apareamiento de estas
especies obtener estimaciones genéticas.

La evolucién del sistema de apareamiento esta influenciado por la seleccidén que actia
sobre la cantidad y calidad de la descendencia. En general, se piensa que los efectos nocivos de
la depresion endogamica que se observan en la descendencia producto de autofecundacién son la
fuerza principal detras de la evolucién de mecanismos de entrecruzamiento. La asignacion de
recursos a estructuras reproductoras apoya la hipotesis de Charnov & Wyatt (1988) de que la
evolucion de la autofecundacién es seguida tipicamente por adaptaciones secundarias de
autogamia incluyendo tasas bajas de atributos sexuales y de recompensa. Los resultados de la
asignacion de recursos obtenidos corroboran la caracterizacidn hecha de los sistemas de
apareamiento en las tres especies de Datura.

El analisis dentro del género Datura nos permite eliminar sesgos producidos por la
historia evolutiva (filogenia), ya que las especies trabajadas se agrupan en distintos clados

independientemente de la longitud de la corola (ver Fig. 23).
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Tabla 3. Valores promedio de los caracteres medidos en todas las flores de las
tres especies de Datura + E.S.

Caracteres

L D. innoxia  D.kimatocarpa D.quercifolia
morfologicos

longitud total (mm) 170.0712.2  68.828+35  46.776%.52
corola (mm) 8455610  37.367+59  26.751+.98
caliz (mm) 85.367+.72  31.46+.41 20.027+.68
diametro corola (mm)  78.409 +62  36.996+.35 16.147+.58
estambres (mm) 156.665+.87  53.274+.49  34.222+ 82
pistilo (mm) 157.445+.99  458+57 31.489+.94
N 106 327 119

Tabla 4. Nivel promedio de hercogamia {(mm), calculado de la
diferencia entre estilo y androceo. El valor negativo indica la
mayor longitud de los estambres con relacién al pistilo. La
hercogamia en D. innoxia ( * ) se calculé utilizando los vatores
absolutos.

Especie hercogamia E.S. N
D. quercifolia (mm) -2.7327 0.5237 119
D. kimatocarpa (mm) -8.033 0.3159 327
D. innoxia (mm) 0.7802 0.5548 106
D. innoxia (mm) * 97.080*  0.5548 106




Tabla 5-A. Correlaciones morfolégicas de las medias de individuos en los distintos caracleres

considerados en Datura quercifolia. Los valores que en negritas presentan valores
significativos (P<.05).

Variable longitud céliz corola diametro androceo gineceo | hercogamia

longitud 1

caliz 0.3562 1

corola 0.8271. -0.2305 1

diametro 0.4531. 0.4018. 0.2297 1

androceo 0.8785. 0.4796. 0.628: 0.3641. 1

gineceo 0.7781. 0.483. 0.5221. 0.3882. 0.9349. 1
hercogamia -0.6722 0.2439 -0.5527. -0.1396 -0.6611. -0.3518 1

Tabla 5-B. Correlaciones morfologicas de las medias de individuos en los distintos caracteres

considerados en

significativos (P<.05).

Datura kimatocarpa.

Los valores que en negritas presentan valores

Variable longitud caliz corola diametro androceo gineceo | hercogamia
ongitud 1
caiiz 0.7558. 1
corola 0.8989. 0.3925. 1
diametro 0.8179. 0.6157. 0.7369. 1
androceo 0.8852. 0.7308. 0.7544. 0.686- 1
gineceo 0.8107. 0.7281. 0.6515. 0.6027. 0.8922. 1
hercogamia 0.0834 0.2115 -0.0103 0.254 0.0466 0.4892. 1

Tabla 5-C. Correlaciones morfologicos de las medias de individuos en los distintos caracteres
considerados en Datura innoxia. Los valores que en negritas presentan valores significativos

(P<.05).
Variable longitud caliz corola diametro androceo gineceo |hercogamia
longitud 1
caliz 0.7148 . 1
corola 0.7517.- 0.077 1
diametro 0.7832. 0.6736- 0.4761. 1
androceo 0.6819. 0.6773. 0.3344 0.6732. 1
gineceo 0.6367. 0.5749. 0.3703. 0.5598. 0.905. 1
hercogamia 0.0578 -0.0785 0.1855 -0.1062 0.0185 0.4402. 1




Tabla 6-A. Numero promedio de semillas, abortos v dvulos obtenidos en ios
tratamientos de polinizacion manual de autofecundacion y entrecruzamiento
en D. quercifolia £ E.S. (N=60, 30 individuos)

D. quercifolia Autofecundacion Entrecruzamiento P
Semillas 132.05+4.60 77.314.60 0.0001
Abortos 24.332£3.23 72.9£3.23 0.0001

Ovulos 156.3814.75 150.214.75 0.2105

Tabla 6-B. Numero promedio de semillas, abortos y ovulos obtenidos en los
tratamientos de polinizacién manual de autofecundacién y entrecruzamiento
en D. kimatocarpa = E.S. (N=60, 30 individuos)

D. kimatocarpa Autofecundacion Entrecruzamiento P
Semillas 55.167+1.86 55.87+1.86 0.7903
Abortos 8.89711.46 7.568+1.07 0.5303

Owvulos 60.883+1.83 60.55+1.83 0.649

Tabla 6-C. Numero promedio de semillas, abortos y dvulos obtenidos en los
tratamientos de polinizacién manual de autofecundacion y entrecruzamiento
en D. innoxia £ E.S.

D. innoxia Autofecundacion Entrecruzamiento P
Semillas 116.54£7.23 175.0746.1 0.0001
Abortos 54.6+4.31 6.267+.69 0.0001

Ovulos 171.11£5.54 171.3315.75 0.0938




Tabla 7. Valores obtenidos de depresion endogdmica para las tres especies de Datura estimados
por medio de la formula 1-Wo/ Ws tomando el seed - set como indicador de

la adecuacion. De acuerdo con la prueba Bonferroni/Dun, con un nivel de significancia

de 0.05 si existen diferencias significativas en todas las especies (P=0.001).

Especie & N P E.S.
D. quercifolia -0.551 44 0.9953 0.050
D.kimatocarpa -0.004 60 0.1840 0.027
D.innoxia 0.269 60 0.5220 0.050

Tabla 9. Asignacion proporcional de biomasa en porcentaje de peso seco para estructuras
reproductivas.

Especie N % caliz % corola % gineceo % androceo
D. quercifoia 98 14.882 37.585 33.202 12.889
D.kimatocarpa 232 14.141 55.603 21.034 9.222
D. innoxia 91 13.657 65.958 8.525 11.86

Tabla 10. Valores promedio de biomasa en peso seco en mg para estructuras reproductivas en
tres especies de Darura £ E.S.

Especie N caliz corola gineceo androceo
D. quercifoia 98 3.28+.25 8.09+.26 7.1£.20 2.69+.06
D.kimatocarpa 232 8.33+.14 32.8+.39 12.3+.20 5.38+.07
D. innoxia 91 4564143  218.7+4.7 2774119  37.8+.79
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Fig. 3 Niveles de hercogamia descritas por Webb y Loyd 1986.

Fig. 4. Datura quercifolia.
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Fig. 6. Datura innoxia.
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Fig. 7. Las figs. (a- e } indican la variacion intraespecitica entre los individuos en 0. quercifolia
en los caracteres considerados. La figura { g ) muestra la hercogamia cbtenida de la diferencia
entre estilo y androceo. La figura ( h ) muestra la proporcién entre estiloy androceo. N = 118

(31 ingividuos) . Las barras son el error estandard.
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Fig. 9. Las figs. ( a - e } indican la variacién intraespecitica entre ios individuos en D.
innoxia en los caracteres considerados, La figura ( g ) muestra la hercogamia obtenida de la
diferencia entre estilo y androceo. La figura ( h ) muestra la proporcion entre estiloy
androceo. N = 106, {34 individuos) . Las barras s5on el error estandard.
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Fig.14 Componenie de adecuacién considerado para el caiculo de la depresién
endogamica. Las barras blancas indican el tratamiento de autoiecundacién y las barras

D. kimatocarpa

oscuras de entreécruzamiento. Las barras de emor indican E.S. 1.
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