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"I do not think anything in my scientific life has given me so much

satisfaction as making out the meaning of the structure of these
plants”

Charles Darwin
(Refiriéndose a las plantas heterostilas)
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Resumen

Oplonia nannophylla es una especie endémica de Cuba que presenta un sistema reproductivo poco
comun, pues sus flores son heterostilas y zigomorfas. Se ha planteado que la heterostilia seria de poca
utilidad en flores zigomorfas, pues estas ya estan adaptadas para la polinizacion cruzada. Por tanto, es
interesante la existencia de estos dos mecanismos tan diferentes para favorecer este fendmeno. Se
propuso determinar el posible efecto de la zigomorfia y la heterostilia en el éxito reproductivo de esta
especie. Para ello se caracteriz6 la biologia floral, analizé el sistema reproductivo y describié la ecologia
de la polinizacion. Para determinar el grado de zigomorfia se utilizaron técnicas de morfometria
geométrica. Se plantea un nuevo indice, que permite por primera vez determinar el grado de
reciprocidad de pistilos y estambres de cada individuo, con respecto al resto de los individuos del morfo
opuesto en la poblacion. No se encontraron diferencias en las variables morfométricas y en la
produccion de polen entre los morfos, por lo que no existe polimorfismo en los caracteres ancilares.
Ademas, carece de sistema de incompatibilidad heteromérfico, lo que pudiera representar una ventaja
adaptativa. La pequefa presentacion floral y las bajas producciones de néctar, asi como los efectos
antropicos en las localidades estudiadas, pudieran ser la causa de las bajas tasas de visitas. No se
encontré relacion estadisticamente significativa del grado de reciprocidad y la zigomorfia con el éxito
reproductivo, debido a las bajas tasas de visita de los polinizadores en las localidades estudiadas.

Palabras clave: heterostilia, Oplonia nannophylla, reciprocidad, zigomorfia.



Abstract

Oplonia nannophylla is a Cuban endemic species that presents an atypical reproductive system, because
its flowers are heterostylous and zygomorphic. It has been suggested that heterostyly would be useless
in zygomorphic flowers, as they are already adapted for cross-pollination. Therefore, it is interesting the
existence of these two mechanisms so different to favor this phenomenon. It was proposed to determine
the possible effect of zygomorphy and heterostyly on the reproductive success of this species. For this
purpose, the floral biology was characterized, analyzed the reproductive system and described the
ecology of the pollination. To determine the degree of zygomorphism, geometric morphometry
techniques were used. A new index is proposed, which allows for the first time to determine the
reciprocity degree of pistils and stamens of each individual, with respect to the rest of the individuals of
the opposite morph in the population. No differences were found in the morphometric variables and in the
pollen production among the morphs, so there is no polymorphism in the ancillary characters. In addition,
it lacks a system of heteromorphic incompatibility, which could represent an adaptive advantage. The
small floral display and the low yields of nectar, as well as the anthropic effects in the studied localities,
could be the cause of the low rates of visits. There was no statistically significant relationship of the
reciprocity degree and zygomorphy with the reproductive success, due to the low visitation rates of
pollinators in the studied localities.

Keywords: heterostyly, Oplonia hannophylla, reciprocity, zygomorphy.
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1. Introduccién

La polinizacion es el proceso mediante el cual el polen se transfiere desde las anteras de una flor hasta
el estigma de esa misma u otra flor (Faegri y van der Pjil, 1966). Por tanto, la biologia de la polinizacion
estudia todos aquellos elementos que intervienen en este proceso y que garantizan la atraccion de los
polinizadores. Su estudio comprende la identificacion y comprension de patrones asociados a la
interaccion planta-polinizador. Este mutualismo, con millones de afios de existencia, ha determinado la
evolucién conjunta de las especies involucradas. De hecho, la variedad en las caracteristicas de las
flores es el resultado de estas interacciones con diversos polinizadores (Harder y Johnson, 2009), y esta
asociada con una impresionante variedad de estrategias reproductivas y sistemas sexuales (Barrett,
2002). Dentro de la diversidad floral se registran variaciones en rasgos florales, tanto entre especies
como entre individuos de la misma especie (e.g. los polimorfismos florales).

En su libro The different forms of flowers on plants of the same species, Darwin fue el primero en
abordar la significacion adaptativa de algunos polimorfismos, como la heterostilia, y la evolucién de la
dioecia en las plantas (Darwin, 1877). La heterostilia es un polimorfismo floral en el cual, en una misma
poblaciéon de plantas, podemos encontrar dos (distilia) o tres (tristilia) morfos, caracterizados por
diferentes longitudes en pistilos y estambres (Ganders, 1979). En ambos casos, los estigmas se
encuentran situados reciprocamente a la altura de las anteras del morfo opuesto (Ferrero, 2009),
posicionamiento mediante el cual se promueve la polinizacion cruzada (Arroyo, 2002). Las flores
heterostilas presentan varias caracteristicas distintivas: son hermafroditas, tienen una estructura
relativamente simple y tamafio variable (Ganders, 1979) y generalmente presentan corolas actinomorfas
(Darwin, 1877). Sin embargo, en algunas familias (Acanthaceae, Iridaceae y Pontederiaceae) la corola a
menudo es zigomorfa (Lloyd y Webb, 1992).

Las flores zigomorfas (monosimétricas o con simetria bilateral) son aquellas que presentan un unico
plano de simetria (Font-Quer, 1953; Glover, 2007). La interaccion polinizador-planta en las flores
zigomorfas se favorece con la diferenciaciéon de una “plataforma de aterrizaje”. Esta es usualmente
brindada por el perianto, pues las flores zigomorfas tipicamente presentan un prominente pétalo inferior
de cierta rigidez. Lo anterior posibilita que el polinizador tenga una superficie firme a la que adherirse en
el momento de la visita floral (Proctor et al., 1996). Por tanto, se plantea que la zigomorfia favorece la
xenogamia en los sistemas reproductivos de las angiospermas, al determinar una deposicion y
transferencia de polen més precisa (Armbruster et al., 1994; Sargent, 2004).

Entre las plantas con flores zigomorfas, el género Oplonia constituye una de las pocas excepciones
dentro de la familia Acanthaceae (Lamiales), pues estas son ademas heterostilas. En particular, Oplonia
nannophylla (Urb.) Stearn (Acanthaceae) es una especie endémica de cuabales (Le6n y Alain, 1957,

Stearn, 1971) que habita en el distrito Claraénse (Noa y Castafieda, 1998). Segun Darwin (1877) la



heterostilia seria de poca utilidad en flores zigomorfas como las encontradas en esta especie, pues ya
estan bien adaptadas para la polinizacién cruzada. Por tanto, resulta cuestionable la existencia de estos
dos mecanismos tan diferentes para favorecer un mismo fenémeno en O. nannophylla.
Hipotesis
La heterostilia (valor de reciprocidad entre alturas de pistilos y estambres) y el grado de zigomorfia,
favorecen de forma complementaria la fertilizacion cruzada en O. nannophylla.
Por tanto, se plantea como objetivo general:
Determinar el posible efecto de la zigomorfia y la heterostilia en el éxito reproductivo de Oplonia
nannophylla.
Por lo que se proponen como objetivos especificos:

1- Caracterizar la biologia floral, teniendo en cuenta el sindrome heterostilo y la simetria floral.

2- Analizar el sistema reproductivo de O. nannophylla.

3- Describir la ecologia de la polinizacion de esta especie.



2. Revision bibliogréfica

2.1. Biologia floral

La biologia floral es la parte de la biologia que se ocupa de todo cuanto atafie a las funciones florales
(Font-Quer, 1953). En sentido estricto se aplica al estudio de las relaciones que se establecen entre
flores y polinizadores, asi como al de todas las particularidades florales que se relacionan con la
polinizacion.

Las flores polinizadas por animales estan bien adaptada para atraer a los polinizadores e inducirlos a
establecer contacto mecanico con los 6rganos sexuales, lo que garantiza la transferencia efectiva de
polen (Proctor et al., 1996). Esta atraccion puede ser alcanzada por el olfato (debido a la presencia de
glandulas de olor), o por la visién (relacionada con la morfologia de la flor) (Faegri y van der Pijl, 1979;
Marinho et al., 2014). Entre las principales caracteristicas morfoldgicas de las flores se encuentran la
presentacion floral, el tamafio y color de las flores, asi como la simetria floral (zigomorfia/actinomorfia).
La presentacion floral se define como el numero de flores abiertas en un momento dado en una planta, y
varia grandemente entre las diferentes especies o entre los diferentes individuos de una misma especie
(Ohashi y Yahara, 2001). La variacion en el tamafio de la presentacion floral produce alteraciones en el
comportamiento de los polinizadores. Una presentacion floral mayor atrae mas polinizadores por unidad
de tiempo (Ohashi y Yahara, 2001). Esto promueve la fertilizacién cruzada, pues aumenta la recepcion y
remocién de polen (Harder y Barrett, 1996).

Otro de los rasgos morfol6gicos importantes es el tamafio de la flor. Los polinizadores generalmente
prefieren flores mas grandes, aunque esto representa un mayor costo para la planta en algunos
ambientes (Galen, 2000). El tamafio, la formay el color de las flores se relacionan con los polinizadores
de las mismas. Por ejemplo, cada color atrae a un grupo determinado de polinizadores: el blanco o
blancuzco atrae murciélagos, escarabajos, abejas, polillas y mariposas; el amarillo, abejas y aves; el
azul y el violeta, abejas, mariposas y aves; el rojo, mariposas y aves; y el verde solo aves (Faegri y van
der Pjil, 1966). Debido a esto se habla de patrones de correspondencia morfolégica, mas o menos
especificos, entre las caracteristicas fisiol6gicas, morfologicas, anatdmicas y fenolédgicas de las flores y
sus polinizadores, que son los llamados sindromes de polinizacion (Faegri y van der Pjil, 1966). De esta
forma, la combinacidon de determinados atributos florales como la forma y el color, hora de antesis,
caracteristicas y localizacion del néctar, y las caracteristicas anatomicas de la flor, garantizan la
asociacion de un polinizador a un determinado sindrome floral (van der Pijl, 1960).

En la biologia floral también influyen determinadas caracteristicas funcionales como la duracién floral y
la produccion de néctar. Por ejemplo, para asegurar la fecundacion en situaciones de limitacion de
polinizadores puede haber un incremento de la duracion floral. Sin embargo, las longevidades altas

suponen un costo directo e indirecto de mantenimiento de las flores. El costo directo incluye recursos
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invertidos en la produccion de néctar y polen, y el mantenimiento de la respiracion y la transpiracion por
las estructuras florales. El costo indirecto resulta del desvio de los recursos de otras funciones
reproductivas o vegetativas, lo cual puede reducir la produccion de flores y semillas (Schoen y Ashman,
1995).

El néctar es la mayor fuente de energia para los polinizadores, pues les brinda azGcares, aminoécidos y
minerales. Ademas, generalmente constituye la Unica forma de obtener agua para estos animales
(Petanidou, 2007). Las principales caracteristicas del néctar son el volumen, concentracion y contenido
de azUcares, olor, color y sabor (Petanidou et al., 2006). Cambios en estas caracteristicas a lo largo del
dia aseguran la atraccion de diferentes polinizadores, lo que favorece la generalizacion de los sistemas
de polinizacién (Corbet et al.,, 1979). Debido a que el néctar es una solucidon acuosa, su secrecion
depende mayormente de la disponibilidad de agua. Esto implica que en areas donde existe déficit hidrico,
como los desiertos y otras regiones climaticas aridas, las plantas enfrentan mayores costos al producirlo
(Petanidou, 2007).

Las flores hermafroditas pueden presentar diferentes estrategias para evitar la autofertilizacion, por
ejemplo, la hercogamia (separacién espacial de los 6rganos masculinos y femeninos) (Barrett, 2002). El
tipo de hercogamia se determina a partir del analisis morfolégico de la flor. Segun Barrett (2002),
podemos encontar hercogamia de aproximacion, hercogamia reversa y hercogamia reciproca o
heterostilia. Una flor presenta hercogamia de aproximacion cuando los estigmas se sitlan por encima de
las anteras, y hercogamia reversa cuando el estigma esta situado por debajo de las anteras.

2.1.1. Heterostilia

Definicion

La heterostilia es un polimorfismo floral en el que una poblacién de plantas consta de dos (distilia) o tres
(tristilia) morfos florales, caracterizados por diferentes longitudes en pistilos y estambres (Ganders, 1979;
Ferrero, 2009). En el caso mas sencillo, la distilia, existen flores longistilas, que poseen pistilo largo y
estambres cortos (morfo L), y flores brevistilas, con estambres largos y pistilo corto (morfo S) (Ganders,
1979; Ferrero, 2009). En ambos casos, los estigmas se encuentran situados reciprocamente a la altura
de las anteras del morfo opuesto (Ferrero, 2009), posicionamiento mediante el cual se promueve la
polinizacion cruzada (Arroyo, 2002).

Caracteres ancilares y sistema de incompatibilidad heteromérfico

Existen otros caracteres que difieren repetidamente entre morfos en las especies heterostilas. Estos se
denominan caracteres ancilares y los mas comunmente estudiados son: las diferencias en el tamafio de
la corola, produccion y tamafio de polen, forma y tamafio de las papilas del estigma, entre otros
(Ganders, 1979; Ferrero, 2009). Por ejemplo, la mayoria de las especies distilas tienen diferencias

morfo-especificas en el tamafio del grano de polen, y en la forma y tamafio de las papilas estigmaticas.

4



Esto pudiera funcionar como un mecanismo clave que promueve la captura de polen intermorfico y que
participa en los mecanismos de incompatibilidad de cada uno de estos polimorfismos (Dulberger, 1992;
Lloyd y Webb, 1992). Las diferencias existentes en el tamafio y produccién de polen entre morfos son
las m&s comunes, y normalmente implican una mayor produccion de polen de menor tamafio por parte
del morfo L (Dulberger, 1992; Ferrero, 2009; Faife-Cabrera et al., 2014).

La reciprocidad en los Organos sexuales estd usualmente acompafada por un sistema de
incompatibilidad heteromaérfico que previene la autofecundacién y la fecundacion dentro de un mismo
morfo floral (Barrett, 2002; Brys et al., 2008b). Sin embargo, existen estudios que muestran que la
fortaleza de este sistema de incompatibilidad varia considerablemente entre especies y morfos (Barrett y
Cruzan, 1994). En el género Pulmonaria (Boraginaceae) se conocen especies que carecen de
autoincompatibilidad, asi como de incompatibilidad heteromorfica (Brys et al., 2008a). Por ejemplo, en P.
officinalis el apareamiento entre plantas del morfo L es mas flexible que entre las del morfo S (Darwin,
1877; Brys et al., 2008a). Resultados similares se encontraron en P. affinis (Richards y Mitchell, 1990).
Importancia adaptativa

Como se ha mencionado anteriormente, desde Darwin (1877) se ha considerado que la heterostilia
promueve la polinizacion cruzada. Actualmente se reconocen para este polimorfismo dos funciones
distintas relacionadas con el éxito reproductivo masculino y femenino de las plantas (Barrett, 2002).
Segun esta propuesta, la hercogamia reciproca favorece la funcion masculina promoviendo la dispersion
de polen de una manera eficiente. Ademas, limita la auto-interferencia entre los érganos sexuales de la
propia planta y la consiguiente pérdida de gametos en polinizaciones no viables. Por su parte, el sistema
de incompatibilidad mejora el éxito reproductivo femenino. Este impide la autofecundacion y reduce la
depresion por endogamia y el descuento de 6vulos - 6vulos fecundados por polen no viable, que ya no
estaran disponibles para polinizaciones efectivas (Barrett, 2002).

Entre las caracteristicas de las plantas heterostilas, la funcion de la hercogamia reciproca ha suscitado
mucho interés (Darwin, 1877; Lloyd y Webb, 1992). Por un lado, la hercogamia entre érganos sexuales
de una misma flor se ha considerado un mecanismo que evita la interferencia entre la funcién masculina
y femenina (hipétesis de la interferencia sexual) (Darwin, 1877; Ganders, 1979). La interferencia sexual
depende de la longitud y forma de la corola (tubular o no), asi como de la morfologia e identidad del
polinizador. En segundo lugar, la hipétesis del flujo legitimo, propone que la posicién reciproca de los
organos sexuales entre los morfos favorece la deposicion de polen de cada uno de ellos en partes
distintas del polinizador (Lloyd y Webb, 1992; Barrett, 2002; Lau y Bosque, 2003). Esta segregacion
espacial facilita la transferencia de polen mas eficientemente entre plantas, ya que los 6rganos sexuales

reciprocos reciben mayor cantidad de polen legitimo. Ademds, se pierde menor cantidad de polen en



zonas no utiles en la polinizacion, por ejemplo en los estilos, o en zonas del cuerpo del polinizador que
no contactan el estigma (Armbruster et al., 2006).

Caracteristicas morfolégicas de las flores heterostilas

Las flores heterostilas son hermafroditas, su estructura es relativamente simple y su tamafio varia
notablemente dentro de las familias (Lloyd y Webb, 1992). Tipicamente los estambres son pocos y
definidos (Ganders, 1979), estdn ubicados en uno o dos verticilos y sobresalen del tubo floral, con el
polen periférico y las anteras libres (Lloyd y Webb, 1992). El ovario es sUpero y el estigma ocupa una
posicién central (Lloyd y Webb, 1992).

Darwin (1877) notdé que en las grandes familias con flores que presentaban una corola irregular (con
flores zigomorfas) la heterostilia faltaba completamente. Por tanto, este polimorfismo seria de poca
utilidad para estas plantas, pues ya estaban bien adaptadas para lograr la fertilizacion cruzada. Sin
embargo, podemos encontrar representantes heterostilos en algunas familias (Acanthaceae, Iridaceae y
Pontederiaceae) donde la corola a menudo es zigomorfa (Lloyd y Webb, 1992). En Oplonia, uno de los
pocos géneros heterostilos de la familia Acanthaceae (Daniel, 1995), la reduccién del nimero de
estambres parece estar relacionada con el desarrollo de la zigomorfia, la cual no es muy pronunciada en
el género Oplonia (Stearn, 1971).

Caracterizacion de lareciprocidad en las poblaciones heterostilas

Tradicionalmente, la hercogamia reciproca ha sido considerada como la condiciéon necesaria y suficiente
para caracterizar a una planta como heterostila (Ganders, 1979; Lloyd y Webb, 1992; Barrett, 2002). Por
tanto, la utilizacion de un indice de reciprocidad es util para dilucidar los pasos evolutivos que conllevan
a la heterostilia (Sanchez et al., 2008). Ademas, correlacionarlo con los éxitos reproductivos de las
poblaciones, permite probar si las poblaciones mas reciprocas son las mas exitosas.

Algunos indices han sido propuestos previamente para cuantificar la hercogamia reciproca (Richards y
Koptur, 1993; Eckert y Barrett, 1994), y segun Sanchez et al. (2008) estos presentan algunas limitantes.
Por ejemplo, el indice propuesto por Richards y Koptur (1993) esta basado en la comparacion de las
distancias entre los 6rganos del mismo sexo en los diferentes morfos. Por tanto, este indice mide
uniformidad de las distancias entre los érganos y no una verdadera reciprocidad. Por su parte, el indice
de Eckert y Barrett (1994) comprende dos términos diferentes, uno relacionado con la reciprocidad y el
otro con la precision (dispersion de los datos). El hecho de que estos términos estén separados
constituye una dificultad para establecer comparaciones entre especies o poblaciones.

Un indice propuesto por Sanchez et al. (2008) pretende superar este inconveniente al unificar
reciprocidad y precision en el mismo término. De esta forma se facilita realizar comparaciones entre
poblaciones, especies e incluso géneros. Sin embargo, estas comparaciones son aplicables solamente a

poblaciones distilas. Posteriormente este indice fue modificado al hacer coincidir los mayores valores



con la méxima reciprocidad (lo que facilita su comprension). Ademas, el indice fue adaptado para ser
utilizado en poblaciones tristilas, lo que permite estudios que comparen entre poblaciones tristilas y
distilas (Sanchez et al., 2013). Sin embargo, la creacibn de un indice que permita realizar
comparaciones entre individuos en una misma poblacion y que unifique reciprocidad y precision en un
mismo término, constituye una tarea pendiente en el estudio del sindrome heterostilo.

2.1.2. La simetria floral: tipos y relacion con la polinizacién

Simetria floral: definicidn, clasificacion y origen

Existe simetria en un 6rgano o parte organica, y aun en el vegetal completo, cuando este tiene al menos
un plano de simetria que permite dividirlo en dos partes, tales que cualquiera de ellas es capaz de
reproducir en un espejo la imagen exacta de la otra (Font-Quer, 1953). La simetria floral es el modelo
repetido de las unidades estructurales evaluado en relacion al eje principal de la flor (i.e. la linea o vector
gque emana del centro del receptaculo) (Weberling, 1989). Neal et al. (1998) precisa que la simetria de la
flor sélo se evalla con una perspectiva bidimensional, la tercera dimensién (profundidad) no es
considerada.

Existen tres tipos de simetria floral: regular, irregular y asimetria. Las flores regulares (actinomorfas,
polisimétricas, o con simetria radial) son aquellas en que el pistilo, estambres y los segmentos del
perianto radian uniformemente hacia afuera desde el eje central. Como resultado, cada uno de estos son
iguales en tamafio y forma; y por tanto son dos o mas los planos de simetria (Font-Quer, 1953). Las
flores irregulares (zigomorfas, monosimétricas o con simetria bilateral) son aquellas que presentan un
anico plano de simetria (Font-Quer, 1953; Glover, 2007). Esto ocurre porque no todos los érganos de los
verticilos florales son idénticos, el cambio puede ocurrir en cualquiera de los cuatro verticilos, siendo
mas comunes las alteraciones en pétalos o estambres, o en ambos al mismo tiempo (Glover, 2007). Por
ultimo, las flores asimétricas son aquellas que no presentan ningin plano de simetria (Font-Quer, 1953).
Zigomorfiay polinizacién, significacion adaptativa

Muchas teorias han sido propuestas para explicar la significacién adaptativa de la zigomorfia. Estas
pueden ser agrupadas teniendo en cuenta cuatro grandes grupos operacionales: condiciones
ambientales, percepcion por los polinizadores, informacion procesada por los polinizadores y los
patrones de actividad de los mismos (Neal et al., 1998).

Entre las principales teorias se encuentran la hipétesis de la posicion natural y la hipétesis de la
deposicion de polen. La primera sefiala que la posicion de los polinizadores al volar es de forma vertical,
y que por tanto las anteras y el estigma de la flor estaran ubicados de la forma més apropiada, de
acuerdo con la posicion natural de los polinizadores (Sprengel, 1793). La segunda explica que los
polinizadores pueden acercarse a las flores actinomorfas desde cualquier direccion y las mismas no son

capaces de restringir el movimiento de los polinizadores dentro de la flor. En cambio, en las flores



zigomorfas, los polinizadores estan restringidos con relacion a la direccion de acercamiento y al
movimiento dentro y entre las flores (Leppik, 1972; Faegri y van der Pijl, 1979; Harper, 1979). Como
resultado, existira una mayor precision en la deposicién de polen en el cuerpo del polinizador, y en el
estigma en contacto con este (Macior, 1974; Heinrich, 1979; Laverty, 1980; Armbruster et al., 1994). Por
consiguiente, en las flores zigomorfas, la especificidad de la deposicion del polen mejora grandemente y
con ello la diferenciacién reproductiva es posible. Asi la zigomorfia favorece la xenogamia en los
sistemas reproductivos de las angiospermas (Sargent, 2004).

Por otra parte, la interaccién polinizador-planta en las flores zigomorfas se favorece con la diferenciacion
de una “plataforma de aterrizaje”. Este es un proceso comun en muchas flores polinizadas por
animales, especialmente en aquellas que presentan melitofilia (Glover, 2007). La plataforma de
aterrizaje es usualmente brindada por el perianto, pues las flores zigomorfas tipicamente presentan un
prominente pétalo inferior de cierta rigidez. Esto posibilita que el polinizador tenga una superficie firme a
la que adherirse en el momento de la visita floral (Proctor et al., 1996).

Asimetria fluctuante

Existen numerosos elementos de estrés, inherentes (genéticos) o extrinsecos (ambientales), que
pueden influir en los mecanismos responsables de la simetria de las estructuras biolégicas (Palmer y
Strobeck, 1992). El nivel de desviacion de este patron, o sea, las asimetrias en el fenotipo, pueden ser
indicadores sensibles de la calidad genética o del habitat. En las poblaciones naturales pueden existir
tres tipos de asimetrias: antisimetria (AS), asimetria direccional (AD) y asimetria fluctuante (AF). Estos
tres términos se refieren a patrones de variacion de un rasgo particular que exhiben una muestra de
individuos.

Segun Van-Valen (1962) la asimetria fluctuante se define como las diferencias no direccionales entre los
lados derecho e izquierdo del cuerpo en los rasgos pareados bilaterales. Por lo general estas diferencias
son muy pequefias, por lo que se debe tener cuidado durante la medicion y el andlisis para aumentar las
probabilidades de detectar diferencias entre las muestras (Palmer, 1994).

Para estudiar estas asimetrias, en un principio, se utilizaban medidas lineales y angulos. Recientemente
se utilizan variables de forma, derivadas de la morfometria geométrica. Estos métodos combinan el
poder y las herramientas flexibles de los estadisticos multivariados, con las relaciones espaciales entre
las partes del cuerpo. De esta forma, es posible investigar variaciones morfoldgicas con referencia
directa en el contexto anatémico de la estructura bajo estudio (Bookstein, 1991; Dryden y Mardia, 1998).
2.2. Sistemas reproductivos

El sistema reproductivo de las plantas comprende las estructuras reproductivas y los procesos que
afectan a la fecundidad y a la composicion genética de la descendencia de una planta (Barrett y Eckert,

1990). Las plantas pueden reproducirse de forma sexual o asexual, y so6lo en el primer caso es posible



incorporar variabilidad genética a la descendencia (Grant, 1989). En este tipo de reproduccion se
pueden producir semillas por autogamia, a partir de la fertilizacion de los évulos con polen de la propia
flor; alogamia, a partir de la fertilizaciéon de los 6vulos con polen de otra flor de la misma planta
(geitonogamia), o de una distinta (xenogamia); o bien por una mezcla de autogamia y alogamia
(Bacchetta et al., 2008).

Generalmente, la alogamia se ve favorecida por fendmenos como la dioecia (sexos separados en
distintos pies de planta), la hercogamia, la dicogamia (separacion temporal en la maduraciéon de los
6rganos masculinos y femeninos), o el sistema de auto-incompatibilidad (Lloyd y Webb, 1986). La
ausencia de estos fenémenos facilita la autogamia en las plantas de flores hermafroditas (Runions y
Geber, 2000).

Las diferencias en el sistema reproductivo suelen correlacionarse con otras caracteristicas reproductivas
y ecologicas de las plantas (Bacchetta et al., 2008). Por ejemplo, las plantas autégamas tienen flores de
menor tamafio y producen menor cantidad de polen que las flores de plantas aldgamas con las que
estdn emparentadas (Runions y Geber, 2000; Elle y Carney, 2003). Ademas, las plantas autdgamas
suelen ser colonizadoras de habitats degradados o propias de los primeros estados sucesionales de la
vegetacion, siendo las plantas alégamas caracteristicas de estados sucesionales mas tardios (Baker,
1955; Cruden, 1977). Para valorar la principal estrategia reproductiva de una planta se puede recurrir a
diferentes técnicas, como el célculo del cociente polen-6vulo (Cruden, 1977) y los cruzamientos
experimentales (Bacchetta et al., 2008).

2.2.1. Cociente polen-6vulo (P/O)

Segun Cruden (1977), el cociente polen-6vulo refleja la probabilidad de que suficientes granos de polen
alcancen el estigma, y como consecuencia se garantiza la produccién de un nimero maximo de semillas.
Mientras mas eficiente sea la transferencia de polen, menor debe ser este cociente. Por tanto, las flores
cleistdbgamas tendran los valores mas bajos (4,7 £ 7), y las autébgamas (27,7 + 3.1) menores valores que
las flores xenégamas (796,6 + 87,7). De igual forma, las flores autégamas facultativas tendran valores
mas bajos (168,5 + 22,1) que las xendgamas facultativas (796,6 + 87,7). El cociente polen-6vulo refleja
la contradiccién entre ser energéticamente conservador al minimizar la produccién de polen, y a la vez
proveer el exceso de polen necesario para garantizar la maxima fecundidad. Sin embargo, existen casos
en los que el tipo de sistema reproductivo estimado con el P/O no se corresponde con el real de la
planta, por lo que es conveniente estudiar en profundidad el sistema reproductivo de cada especie
(Jurgens et al., 2002).

2.2.2. Experimentos de polinizacién manual

Bacchetta et al. (2008) propone seis tipos de cruzamientos experimentales: (1) agamospermia, para

evaluar la capacidad de reproduccion asexual; (2) auto-polinizacion auténoma, para evaluar la



capacidad de produccién de frutos y semillas sin que medien agentes externos y (3) auto-polinizacion
(las flores se embolsan y polinizan con su propio polen), para la determinacion de auto-incompatibilidad.
Ademas, (4) geitono-polinizacion (las flores se emasculan, embolsan y polinizan con polen procedente
de otra flor de la misma planta), para la determinacion de auto-incompatibilidad y (5) polinizacion manual
(las flores se emasculan, embolsan y polinizan manualmente con polen procedente de otra planta), para
evaluar la capacidad de produccion de frutos y semillas cuando median agentes externos. Por ultimo, (6)
control (las flores se marcan y dejan libres para la polinizaciéon natural) para evaluar la capacidad de
produccién de frutos y semillas bajo condiciones naturales. Sin embargo, en las especies distilas, debido
a la presencia de dos morfos, es necesario realizar polinizacion manual entre plantas de igual y de
diferente morfo floral.

El sistema reproductivo de la planta se evalGa en relacién con el éxito reproductivo obtenido en cada
ensayo de polinizacién, en funcién de la cantidad y calidad de los frutos y semillas producidos
(Bacchetta et al., 2008). El tipo de sistema reproductivo puede describirse a través del calculo del indice
de auto-polinizaciéon automatica (IAS) y del indice de auto-incompatibilidad (ISl). Los valores del IAS y
del ISl por encima de 0,2 indican capacidad de auto-polinizacion auténoma y auto-compatibilidad,
respectivamente (Ruiz-Zapata y Arroyo, 1978; Jaimes y Ramirez, 1999).

2.3. Ecologia de la polinizacién

La polinizacion es el transporte de polen desde las anteras hasta el estigma de la misma o de otra flor, y
puede ser llevada a cabo por vectores abioticos o bidticos (Font-Quer, 1953). Los vectores abibticos son
el agua y el viento. Los vectores bidticos consisten en un grupo de animales (insectos, aves,
murciélagos y otros vertebrados), que son los encargados de la polinizaciébn en la mayoria de las
angiospermas (Glover, 2007).

Los animales no polinizan deliberadamente, sino que ven a las flores como fuente de alimento (Glover,
2007). Estos establecen con la planta una relacion mutualista beneficiosa para ambos y son atraidos
generalmente por el color o la esencia de las flores (Proctor et al.,, 1996). La recompensa obtenida
usualmente es una mezcla de néctar y polen (Glover, 2007), mientras que las plantas obtienen el
servicio de los polinizadores que transportan el polen de una flor a otra (Proctor et al., 1996).

Para tomar esta recompensa, los polinizadores hacen contacto con las estructuras reproductivas de la
flor, lo que causa la transferencia de polen desde los estambres a su cuerpo, y de ahi a la superficie
estigmatica. Muchas flores muestran caracteristicas estructurales que incrementan el contacto entre el
cuerpo del polinizador y los 6rganos reproductivos (Glover, 2007). Muchas de estas caracteristicas
permiten predecir qué grupos de animales seran los posibles polinizadores de una planta dada, lo cual
se conoce como sindrome de polinizacion (Faegri y van der Pijl, 1979). Segun Glover (2007), esto

implica un proceso de coevolucion entre plantas y polinizadores, en el que la planta adquiere rasgos que
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aumentan sus posibilidades de atraer y ser polinizadas por un polinizador especifico. Por tanto,
caracteristicas como el color, la forma, y el olor son especificos para flores polinizadas por tipos
especificos de animales.

2.4. Morfometria geométrica

2.4.1. Definicion

La morfometria es el estudio cuantitativo de la forma de los organismos, asi como la variacion de la
forma en dependencia de factores bidticos o abibticos (Webster y Sheets, 2010). La morfometria
tradicional implica medidas de largo, radios, angulos, entre otras. A mediados de los afios ‘80 del siglo
XX aparece la morfometria geométrica. Esta puede definirse como el sistema de métodos y
procedimientos, con base geométrica, para el analisis de los patrones de las formas. En la misma, las
mediciones usualmente derivan de contornos o de puntos morfolégicos claves (landmarks) (Adams et
al., 2004).

Aplicaciones de la morfometria geométrica benefician mdultiples campos de la biologia como la
sistematica, evolucion y la biologia del desarrollo (Webster y Sheets, 2010). Sin embargo, aunque los
métodos morfométricos son ampliamente utilizados en la zoologia, la investigaciones botanicas que
utilizan esta herramienta contintan siendo muy escasas (Gémez y Perfectti, 2010; Klingenberg et al.,
2012; Savriama et al., 2012; Zelditch et al., 2012; Gomez et al., 2016; Gardner et al., 2016) .

2.4.2. Puntos morfolégicos claves

La morfometria geométrica utiliza las coordenadas de ciertos puntos llamados puntos morfolégicos
claves. Estos son puntos especificos, localizados sobre una estructura biolégica o una imagen de ella
(Bookstein, 1991). En condiciones ideales, se tienen en cuenta criterios de importancia bioldgica,
adaptativa, taxondmica y filogenética. Sin embargo, es muy poco frecuente la posibilidad de definir
puntos con tales criterios. Se recurre, entonces, a reglas practicas: puntos de facil ubicacion, situados en
intersecciones de dos o mas tejidos y presentes en todas las estructuras analizadas.

Segun Bookstein (1991) se pueden definir tres tipos de puntos morfoldgicos claves en funcion del criterio
geomeétrico o bioldgico utilizado para su ubicacién. Los puntos de tipo 1 son aquellos que se encuentran
en una zona de yuxtaposicion de diversos tejidos o huesos. Los puntos de tipo 2 son aquellos que su
homologia entre casos viene dada solo por evidencias geométricas y no histologicas. Mientras que los
puntos de tipo 3 son aquellos que tienen al menos una coordenada deficiente, como por ejemplo,

cualquiera de los extremos de la parte mas baja de una concavidad.
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3. Materiales y métodos

3.1. Generalidades

3.1.1. Especie estudiada

Oplonia nannophylla (Urb.) Stearn (Acanthaceae) es una especie endémica de los cuabales de Las
Villas, La Habana y Pinar del Rio (Le6n y Alain, 1957). Segun la Lista roja de la flora de Cuba (2016),
también es posible encontrarla en varias areas protegidas en el Oriente, Centro y Occidente de nuestro
pais, y esta categorizada como de preocupacion menor (LC) (Gonzalez-Torres et al., 2016).

Es un arbustillo de 6 - 15 cm; perenne, las ramas con espinas supra-axilares opuestas, delgadas, rectas,
de 1,5 - 5 mm. Las hojas son subsentadas, obovadas, elipticas y obovado-elipticas, de 1 - 2 mm,
redondeadas a obtusas en el apice y algo estrechas en la base. El fruto es una capsula oblonga,
estipitada, de 4 mm, con cuatro semillas (0 menos), suborbiculares y tuberculadas (Le6n y Alain, 1957).
Ledn y Alain (1957), sefialan que las flores de esta especie son desconocidas. No obstante, estos
autores mencionan que en el género las flores son solitarias y axilares, con bracteas pequefias y
bractéolas ausentes; el céliz es pequefio, 5-lobulado, lébulos subiguales. El tubo de la corola es
cilindrico, con cinco I6bulos, algo desiguales. Presentan dos estambres, anteriores, nacidos en la
garganta, con filamentos muy cortos. Las anteras son oblongas, 2-loculares, con tecas paralelas y
muticas; dos estaminodios posteriores; el estilo es filiforme, obtuso en el apice, apenas 2-lobulado;
contienen dos 6vulos por celda.

3.1.2. Localidades de estudios

Localidad I-Area al suroeste de la ciudad de Santa Clara

Esta area de estudio se localiza en las serpentinitas del suroeste de la ciudad de Santa Clara, en la
provincia Villa Clara, entre los 22° 24’ N y los 79° 59’ O. Forma parte de las Alturas de Cubanacan y es
atravesada por uno de los afluentes del rio Yabu. Esta insertada practicamente dentro del area urbana,
limitando al norte con el Reparto “José Marti”, al sur con la carretera que conduce al motel “Los
Caneyes” y el motel propiamente, y al este con la “Escuela de Instructores de Arte”. El area de trabajo
tiene una extensién de unas 27 ha, donde se conservan los parches de vegetacion de matorral
xeromorfo espinoso sobre serpentina (Méndez-Orozco et al., 2015).

Localidad II-Cerro de Pelo Malo

Situado a pocos kildbmetros de la ciudad de Santa Clara. Se encuentra enclavado en una region de
colinas suaves, redondeadas y serpentinosas. Presenta una elevacion maxima de 220 m, abrupta y de
dificil acceso. En el lugar existe una vegetacion variada, tanto herbacea como arbustiva. Aparecen
especies xerdfitas, pero también higrofitas y mesdfitas, debido a que las condiciones ambientales

pueden ser muy diversas aun en los mas pequefios espacios de terreno (Diaz y Alfonso, 1975).
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3.2. Biologia floral

Para caracterizar la morfologia floral se tomaron 30 flores (una por individuo) en la localidad al suroeste
de la ciudad de Santa Clara y 48 en el Cerro de Pelo Malo, las que se conservaron en alcohol al 70%.
Los distintos tamafios de muestra se deben a que existian diferencias en la disponibilidad de flores en
cada localidad. Cada flor fue diseccionada y fotografiada, y utilizando el software ImageJ (Rasband,
1997-2012) se midio: (1) diametro de la corola, (2 y 3) apertura de la corola (horizontal y vertical,
respectivamente), (4) longitud del tubo floral, (5) largo del pétalo diferenciado, (6) ancho del pétalo
diferenciado, (7) longitud del pistilo, (8) altura de las anteras, (9) longitud de las anteras y (10) ancho de

las anteras (Fig. 1).

Figura 1. Variables morfométricas medidas en flores de Oplonia nannophylla: 1) didmetro de la corola, 2 y 3)
apertura de la corola (horizontal y vertical, respectivamente), 4) longitud del tubo floral, 5) largo del pétalo
diferenciado, 6) ancho del pétalo diferenciado, 7) longitud del pistilo, 8) altura de las anteras, 9) longitud de las

anteras, y 10) ancho de las anteras.
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3.2.1. Produccién y tamafo del polen

Para evaluar la produccion de polen, se seleccionaron 20 botones de cada morfo (uno por individuo) en
la localidad al suroeste de la ciudad de Santa Clara en el 2016. En cada botén se selecciond y
diseccion6 una antera, siguiendo el método propuesto por Bacchetta et al., 2008. Los granos de polen
fueron extraidos y se colocaron en una gota de glicerina. Posteriormente se realizd el conteo mediante
observacién en el microscopio 6ptico, con un aumento de 400X. La produccion total de granos de polen
se obtuvo al multiplicar el valor obtenido en cada caso por el nimero de anteras (i.e. dos) en cada flor.
Ademas, se midi6é el didmetro de 20 granos de polen en cada uno de los 20 botones de cada morfo
floral, con el objetivo de determinar las diferencias en el tamafio del polen entre los morfos.

3.2.2. Produccién de néctar

Se embolsaron 20 botones (que estuvieran a punto de abrir) de cada morfo en la localidad al suroeste
de la ciudad de Santa Clara. Dos horas después de la antesis (entre las 0800 h y las 0900 h del dia), a
cinco flores de cada morfo se les midié el volumen y concentracién de néctar, utilizando capilares de
cinco ul y un refractbmetro. Estas mediciones fueron realizadas nuevamente en cinco flores de cada
morfo a intervalos de dos horas (1000-1100 h, 1200-1300 h, 1400-1500 h de dia), respectivamente.
3.2.3. Efectos de la heterostiliay la zigomorfia en el éxito reproductivo de Oplonia nannophylla
Célculo del grado de reciprocidad de cada individuo

Se colectaron cinco flores por cada uno de los 20 individuos (10 de cada morfo) en la localidad al
suroeste de la ciudad de Santa Clara, y 30 individuos (15 de cada morfo) en el Cerro de Pelo Malo. Las
flores se conservaron en etanol al 70%. Posteriormente fueron diseccionadas y fotografiadas, y
utilizando el software ImageJ (Rasband, 1997-2012) se midi6 la longitud del pistilo y de los estambres
(utilizando como referencia el punto medio de las anteras).

Los valores de las longitudes del pistilo se promediaron para obtener un Gnico valor por planta. De igual
forma, se promediaron los valores de las longitudes de los estambres para obtener un Gnico valor para
cada planta. Con estos valores fue posible calcular el grado de reciprocidad de cada individuo. Debido a
que los indices planteados anteriormente permiten realizar comparaciones entre diferentes poblaciones
(Richards y Koptur, 1993; Eckert y Barrett, 1994; Sanchez et al., 2008), pero no entre plantas de una
misma poblacion, fue necesario crear un nuevo indice de reciprocidad.

Determinacion del grado de zigomorfia en cada individuo

Para determinar el grado de zigomorfia se etiquetaron y fotografiaron cinco flores en cada uno de los 20
individuos seleccionados en la localidad al suroeste de la ciudad de Santa Clara y los 30 individuos en el
Cerro de Pelo Malo. Para procesar las fotos se utilizé el programa TPS (Rohlf, 2006). Para facilitar la

ubicacion de los puntos en los lados derecho e izquierdo de la flor, se diferenciaron tres pétalos (pétalo
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1, pétalo 2 y el pétalo 3 o pétalo diferenciado), y la estructura diferenciada por el cambio de coloracion
(Fig. 2).

Figura 2. Diferenciacion de los tres pétalos (destacados en numeros arabigos) y de la estructura especializada

(EF), con el objetivo de facilitar la ubicacion de los puntos morfoldgicos claves. A) lado izquierdo y B) lado derecho.

En cada foto, se ubicaron 17 puntos claves (landmarks) en los lados derecho e izquierdo de la flor. Los
puntos 2, 5, 8 y 11 son puntos de tipo I, mientras que los restantes son puntos de tipo Il (Fig. 3). Los
puntos 2 y 8 se ubicaron en el extremo distal de los pétalos 1y 2 respectivamente. El punto 5 se situé en
el punto de unién entre los pétalos 1y 2; y el punto 11 en la unién del pétalo 2 y el pétalo diferenciado.
Los puntos restantes se ubicaron en el contorno de los pétalos, teniendo en cuenta la longitud de los
mismos, desde el extremo distal hasta la base. Los puntos 1 y 3 se ubicaron a un tercio de la longitud
del pétalo 1; los puntos 7 y 9 a un tercio del pétalo 2; y el punto 13 a un tercio de la longitud del pétalo
diferenciado. El punto 4 se situé a dos tercios de la longitud del pétalo 1; los puntos 6 y 10 a dos tercios
del pétalo 2; y el 12 a dos tercios de la longitud del pétalo diferenciado. Los puntos 16 y 15 se ubicaron a
uno y dos tercios, respectivamente, de la longitud de la estructura diferenciada. Ademas, se traz6 una
horizontal al extremo distal del pétalo 3, y se ubicé el punto 14 en el dUltimo punto de contacto entre
estos. El punto 17 se ubico siguiendo esta metodologia en la estructura diferenciada.

Se realizé un andlisis de superposicion Procrustes para obtener los valores de las coordenadas
Procrustes para todos los landmarks en los lados derecho e izquierdo. Se calcul6 el grado de asimetria
fluctuante propuesto por Zelditch et al. (2012), que representa la distancia Procrustes convencional entre

la distancia lado derecho-izquierdo de cada individuo y la media de la forma entre estos.
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Figura 3. Ubicacién de los puntos morfolégicos claves (numeros ardbigos) en Oplonia nannophylla. A) lado

izquierdo y B) lado derecho.

Se obtuvo asi un valor de asimetria fluctuante para cada flor, donde un mayor valor se corresponde con
flores menos zigomorfas. Los valores obtenidos en cada una de las cinco flores fueron promediados
para obtener un Unico valor por individuo.

Determinacion del efecto de la zigomorfia y la heterostilia en el éxito reproductivo de O.
nannophylla

Un mes después de realizadas las fotografias, se colectaron los frutos formados por cada una de las
cinco flores etiquetadas en cada individuo. El éxito reproductivo se estimé mediante la razon nimero de
semillas/numero de 6vulos. Estos valores fueron promediados para obtener un tnico valor por individuo.

Para determinar el posible efecto de la zigomorfia y la heterostilia en el éxito reproductivo de O.
nannophylla se realizaron correlaciones de Spearman entre los valores del indice de reciprocidad y el
grado de zigomorfia de cada planta con respecto a su éxito reproductivo. Ademas, se realizaron
correlaciones de Spearman entre los valores del indice de reciprocidad y el grado de zigomorfia de cada
individuo.

3.3. Sistema reproductivo

3.3.1. Cociente polen-6vulo (P/O)

Con el objetivo de calcular el cociente polen-6vulo, se utilizaron los valores de produccion de polen
obtenidos para los 20 botones de cada morfo en la localidad al suroeste de la ciudad de Santa Clara en
el 2016. Para obtener el nimero de 6vulos se diseccionaron los ovarios de 15 botones de cada morfo

bajo el microscopio estereoscopico y se contaron todos los 6vulos.
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El P/O de cada flor se calcul6 dividiendo el valor de la produccion de polen por el nimero de 6vulos, y
finalmente se obtuvo un valor medio para cada morfo floral. El tipo de sistema reproductivo se estimd
segun los criterios de Cruden (1977).

3.3.2. Experimentos de polinizacién manual

En el afio 2015 se seleccionaron 10 individuos en la localidad al suroeste de la ciudad de Santa Clara, a
los cuales se le realizaron los siguientes cruzamientos: (1) xenogamia entre morfos diferentes
(polinizacion con mezcla de polen de diferentes plantas del morfo opuesto); (2) xenogamia con plantas
de igual morfo floral (polinizacion con mezcla de polen de plantas del mismo morfo); (3) autopolinizacion
manual; y (4) autopolinizacion auténoma (sin polinizacion asistida).

Para los tratamientos (1), (2), (3) y (4) se realiz6 el embolsado de los botones, y en el caso de (1) y (2)
fue necesario ademas emascular antes de la apertura de las anteras para evitar la contaminacién de
polen en el estigma (Dafni, 1992). Las polinizaciones se realizaron con polen viable y en el momento en
que el estigma era receptivo. Ademas, todos los tratamientos se hicieron sobre la misma planta para
minimizar los efectos de la variabilidad intraespecifica (Dafni, 1992). El sistema reproductivo se evalué
en funcién del éxito reproductivo, calculado mediante la raz6n nimero de semillas/nimero de évulos
contenidos en las flores tratadas.

El tipo de sistema reproductivo se determiné a través del calculo del indice de autopolinizacién
automética (IAS) y el indice de autoincompatibilidad (I1SI) (Bacchetta et al., 2008). El IAS se obtuvo
dividiendo el porcentaje de fructificacion de la auto-polinizacion auténoma por el porcentaje de
fructificacion xen6gama. Mientras que el ISI se calculé dividiendo el porcentaje de fructificacion de la
auto-polinizacion por el porcentaje de fructificacion xenégama.

3.4. Ecologia de la polinizacion

En el afio 2016, durante el pico de floracion de la especie, se realizé el estudio de la ecologia de la
polinizacién. En cada una de las poblaciones se realizaron 10 horas de observaciones, abarcando entre
las 0800 y 1600 horas del dia. Para identificar los visitantes florales se realizaron colectas y fotografias.
Se tomaron los siguientes datos: especie del visitante floral, nimero de flores visitadas, si el visitante
hacia contacto o no con las estructuras reproductoras y morfo de la flor que visitd. Se calcul6 el indice
de tasa de visita de Talavera et al. (1999).

El procesamiento estadistico se realiz6 con los programas PAST y STATGRAPHICS Centurion XV
version 15.2.14. En todos los casos, para determinar si existian diferencias significativas entre los dos
morfos, se realizaron pruebas U de Mann Whitney debido a que los datos no seguian una distribucién

normal.
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4. Resultados

4.1. Biologia floral

Oplonia nannophylla es una especie distila. Este fendmeno se evidencia claramente en la figura 4, en la
gue se muestra la relacion existente entre las alturas de pistilos y estambres en O. nannophylla. En
ambas localidades es posible distinguir dos morfos florales, caracterizados por diferentes longitudes de
pistilos y estambres (Fig. 5).
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Figura 4. Relacién entre las longitudes de pistilos y estambres de O. nannophylla en la localidad al suroeste de la

ciudad de Santa Clara (arriba), y en el Cerro de Pelo Malo (abajo) (< estambres, A pistilos).
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Figura 5. Corte longitudinal de dos flores de O. nannophylla. A) flor longistila (morfo L) y B) flor brevistila (morfo S).

En ambas localidades se encontraron diferencias estadisticamente significativas en las longitudes de
pistilos y estambres entre los dos morfos. En la tabla | se resumen los valores de longitudes de pistilos y

estambres en ambas localidades.

Tabla I. Longitudes (mm) de pistilos y estambres de flores de ambos morfos de O. nannophylla (Acanthaceae) en
la localidad al suroeste de la ciudad de Santa Clara, y en el Cerro de Pelo Malo. Valores dados en media aritmética
(desviacion estandar), (*) P < 0,05

Suroeste de la ciudad de Santa Clara Cerro de Pelo Malo
Pistilo Estambres Pistilo Estambres
Morfo S 7,09 (0,87) 11,27 (1,13) 7,09 (1,20) 11,02 (1,41)
Morfo L 10,87 (1,28) 7,24 (0,74) 11,45 (1,3) 7,56 (1,06)
u=3* U =0,0* U =10* U=11*

En la localidad al suroeste de la ciudad de Santa Clara no se encontraron diferencias significativas entre
los dos morfos florales en ninguna de las demas variables medidas. En el Cerro de Pelo Malo sélo se
encontraron diferencias entre los morfos en el ancho del pétalo diferenciado (U = 190, P = 0,04) (tabla

).
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Tabla Il. Mediciones morfométricas (en mm) de flores de ambos morfos de O. nannophylla en la localidad al
suroeste de la ciudad de Santa Clara, y en el Cerro de Pelo Malo. Valores dados en media aritmética (desviacion

estandar). Se resaltan en negrita las diferencias significativas para a = 0,05.

Variables morfométricas Suroeste de la ciudad de Santa Clara Cerro de Pelo Malo
Morfo S Morfo L P Morfo S Morfo L P

Diametro de la corola 12,2 (2,6) 12,3 (2,3) 0,84 14,1 (1,8) | 13,1 (2,3) 0,06
Apertura horizontal de la corola 2,2 (0,4) 2,2 (0,1) 0,92 2,2(0,4) | 2,0(0,3) 0,29
Apertura vertical de la corola 2,3(0,5) 2,3(0,4) 0,7 2,3(0,4) | 2,2(0,4) 0,97
Longitud del tubo floral 8,7 (0,9) 8,3(1,2) 0,08 9,0(0,8) | 8,8(1,0) 0,76
Largo del pétalo diferenciado 5,9 (0,9) 5,7 (0,7) 0,64 6,1(1,1) | 59,1 0,41
Ancho del pétalo diferenciado 3,7(1,2) 3,4 (0,5) 0,64 3,7(0,7) | 3,4(0,5) 0,04
Longitud de las anteras 1,6 (0,1) 1,6 (0,2) 0,48 1,5(0,2) | 1,5(0,2) 0,91
Ancho de las anteras 0,7 (0,2) 0,7 (0,2) 0,16 0,6 (0,1) | 0,6(0,1) 0,86

4.1.1. Efectos de la heterostiliay la zigomorfia en el éxito reproductivo de Oplonia nannophylla
Para obtener un valor del grado de reciprocidad de cada individuo, con respecto al resto de los
individuos del morfo opuesto en la poblacién, se planteé un nuevo indice:

R; = X1|P; — E;|+ X, |E; - Py
Donde:

R; representa el grado de reciprocidad de las alturas de pistilo y estambres del individuo i con respecto a

los individuos del morfo opuesto de la poblacién,

P, representa el promedio de las longitudes del pistilo en el i-ésimo individuo de un morfo dado,

E; representa el promedio de las longitudes de los estambres en el i-ésimo individuo de un morfo dado,

P; representa el promedio de las longitudes del pistilo en cada uno de los j-ésimos individuos del morfo

opuesto al del i-ésimo individuo,
E; representa el promedio de las longitudes de los estambres en cada uno de los j-ésimos individuos del
morfo opuesto al del i-ésimo individuo,

Por lo tanto,

X, |P; — E;| representa la diferencia entre el promedio de las longitudes del pistilo en el i-ésimo individuo,

y el promedio de las longitudes de los estambres en cada uno de los individuos del morfo opuesto.

Mientras que XZlEf - Pf'| representa la diferencia entre el promedio de las longitudes de los estambres
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en el i-ésimo individuo, y el promedio de las longitudes del pistilo en cada uno de los individuos del morfo
opuesto.

Al aplicar este indice los valores tedricos podrian variar desde cero hasta infinito (0—<«), donde los
mayores valores se corresponden con una mayor reciprocidad. Cero representa la minima reciprocidad,
pero este valor so6lo podria obtenerse en caso de que no existan diferencias entre las longitudes de
pistilos y estambres (i. e. en el caso de una poblacion homostila).

En ninguna de las localidades se encontraron diferencias estadisticamente significativas en los valores
de reciprocidad, éxito reproductivo y grado de asimetria entre los individuos de ambos morfos (tabla IlI).
Por dltimo, tampoco existe una relacion estadisticamente significativa entre el grado de reciprocidad y la
zigomorfia en Oplonia nannophylla (R = 0,29, P = 0,1y R = 0,03, P = 0,8 para las localidades | y II,

respectivamente).

Tabla Ill. Valores de reciprocidad, éxito reproductivo y asimetria de individuos de ambos morfos de O. nannophylla
en una localidad al suroeste de la ciudad de Santa Clara (localidad I) y en el Cerro de Pelo Malo (localidad 11).

Valores dados en media aritmética (desviacion estandar).

Reciprocidad Exito reproductivo Asimetria
Localidad | | Localidad Il | Localidad | | Localidad Il | Localidad | | Localidad Il
MorfoS | 1,6 (0,6) 1,4 (0,7) 0,2 (0,2) 0,3(0,2) 0,1(0,02) | 0,12 (0,03)
Morfo L 1,5(1,1) 1,4 (1,2) 0,2 (0,2) 0,4 (0,2) 0,11 (0,02) | 0,12 (0,03)
P=0,25 P=0,63 P =0,64 P=0,46 P =0,49 P=0,9

4.1.2. Produccién y tamafo del polen
La produccion de granos de polen supera los 3000 granos por flor y el tamafio no supera los 0,5 um. No
se encontraron diferencias significativas ni en el nimero ni en el tamafio de los granos de polen al

comparar los morfos florales (tabla V).

Tabla IV. Naomero y tamafio de los granos de polen en flores de cada morfo de O. nannophylla. Valores dados en

media aritmética (desviacion estandar).

Ndmero de granos de polen Tamario de los granos de polen (um)

Morfo S 3324 (830,18) 0,45 (0,027)
Morfo L 3635 (852,60) 0,44 (0,020)
P=0,13 P=0,32
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4.1.3. Produccion de néctar

Se encontrd que la produccién de néctar es muy baja en ambos morfos florales (tabla V). El volumen y la
concentracion del néctar producido no difieren significativamente entre los morfos. Ademas, una vez
extraido el néctar las flores no lo resintetizan. Al analizar la produccién de néctar entre los distintos
horarios del dia, no se encontraron diferencias en cuanto al volumen (U = 130, P = 0,87), pero si en la
concentracion (U = 73,5, P = 0,02) (Fig. 6).

Tabla V. Volumen y concentracion de néctar en flores de cada morfo de O. nannophylla en la localidad al suroeste
de la ciudad de Santa Clara. Valores dados en media aritmética (desviacion estandar).

Volumen de néctar (ul) Concentracion de néctar (%)
Morfo S 0,64 (0,5) 26,2 (20,4)
Morfo L 0,56 (0,89) 17,1 (20,6)
P =0,08 P=0,48
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Figura 6. Produccién de néctar en individuos de O. nannophylla en la localidad al suroeste de la ciudad de Santa

Clara: A) volumen (ul) y B) concentracion (%) (¢ morfo S, ® morfo L).

4.2. Sistema reproductivo

El cociente polen-6vulo (P/O) fue de 831,1 + 207,5 para el morfo S y de 908,8 + 213,1 para el morfo L.
En la figura 7 se muestra el resultado de las 40 flores tratadas en O. nannophylla. De estas, 23
produjeron frutos: siete a partir del cruzamiento intermorfo, ocho como resultado del cruzamiento

intramorfo y ocho como consecuencia de la autopolinizacion manual. El indice de auto-polinizacién
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automética (IAS) result6 ser cero. Mientras que el indice de auto-incompatibilidad (ISI) fue de 0,875 para

la xenogamia entre morfos diferentes, y de uno para la xenogamia con plantas de igual morfo floral.
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Figura 7. Porcentaje de fructificacion de los experimentos de polinizacion manual en O. nannophylla, en la localidad

al suroeste de la ciudad de Santa Clara, Villa Clara.

4.3. Ecologia de la polinizacion

En la figura 8 se representan las tasas de visitas de polinizadores de Oplonia nannophylla en ambas
localidades. El pico de visita fue de las 1000 h a las 1300 h del dia.

Entre los visitantes observados se encuentran Lassioglossum sp. (Halictidae, Hymenoptera), Centris sp.,
Chlorostilbon ricordii, Cymaenes tripunctus (Hesperiidae, Lepidoptera) y Tabanus sp. (Fig. 9). La tasa de
visita de los visitantes florales vari6 entre los diferentes horarios de observaciéon (tabla VI). Los
individuos de Chlorostilbon ricordii y Lassioglossum sp. solo visitaron las flores de O. nannophylla
durante la mafiana. Los visitantes de Cymaenes tripunctus solo realizaron visitas entre las 1200 h y las
1300 h del dia, y los de Tabanus sp. visitaron tanto en la mafiana como en la tarde. Sin embargo, las
flores son visitadas durante casi todo el dia por individuos de Centris sp. (desde las 0900 h a las 1400 h
del dia).
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Figura 8. Tasas de visitas de los visitantes florales de O. nannophylla en la localidad al suroeste de la ciudad de

Santa Clara (arriba), y en el Cerro de Pelo Malo (abajo).
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Figura 9. Algunas especies de visitantes florales observadas en O. nannophylla: A) Tabanus sp. y B)

Lassioglossum sp.

Tabla VI. Tasas de visita por especie a flores de O. nannophylla, en los diferentes horarios.

Especie

0700 0800 0900

Hora

1000 1100 1200 1300 1400 1500 1600 General

Chlorostilbon
ricordii
Lassioglossum sp.
Cymaenes
tripunctus
Tabanus sp.

Centris sp.

0,08

0,41

0,37

0,15

0,1
0,08

0,2

0,08
0,42

- - - - - 0,008
- - - - - 0,025
017 003 - - - 0,008
- 003 003 - - 0,006
02 03 031 - - 0,029
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5. Discusion

Biologia floral

La heterostilia en Oplonia nannophylla ha sido descrita con anterioridad para este género por Stearn
(1971), asi como para otros géneros de la familia Acanthaceae (Daniel, 1995). Sin embargo, ninguno de
estos autores analiza la existencia o no de polimorfismos en caracteres florales. En el caso de la especie
de estudio no se encontraron diferencias estadisticamente significativas en la mayoria de las variables
morfométricas entre los dos morfos, excepto en el ancho del pétalo diferenciado y en las longitudes de
pistilos y estambres. Esto sugiere que en Oplonia nannophylla no existe polimorfismo en los caracteres
secundarios que tipifican el sindrome heterostilo. Resultados similares han sido reportados por Ramirez
y Navarro (2010), y por Faife-Cabrera et al. (2014) en especies del género Melochia en Venezuela y
Cuba, respectivamente. Sin embargo, ninguno de estos ofrece una posible explicacion sobre la ausencia
del mismo.

No obstante, Sdnchez-Pérez (2013) plantea que la falta de diferencias entre los morfos florales pudiera
estar compensada con una mayor produccion de flores por parte de uno de ellos. En el caso de O.
nannophylla, las observaciones en el campo sugieren que habia mayor cantidad de flores del morfo L.
Sin embargo, para comprobar esta idea seria necesario estudiar la presentacion floral de la especie.

El pétalo diferenciado més ancho en los individuos del morfo S, sélo en el Cerro de Pelo Malo, podria
ser un mecanismo para atraer mas polinizadores. De esta forma se contrarrestaria el flujo asimétrico de
polen que generalmente ocurre en poblaciones de especies distilas. Segun Proctor et al. (1996), este
brinda una superficie firme a la que los visitantes pueden adherirse en el momento de la visita floral. La
existencia de este pétalo inferior de cierta rigidez es una caracteristica que mejora la interaccion
polinizador-planta en las flores zigomorfas, especialmente en aquellas que presentan melitofilia. Sin
embargo, es necesario realizar un estudio de eficiencia de los polinizadores en esta especie para
determinar si existe o no un flujo asimétrico de polen entre los dos morfos. En el caso de la otra localidad
estudiada, la ausencia de diferencias significativas en el ancho del pétalo diferenciado pudiera deberse
al pequefo tamafo de la muestra.

La existencia de este pétalo diferenciado en O. nannophylla pudiera representar una ventaja con
respecto a otras especies heterostilas actinomorfas que habitan en los cuabales. El costo energético
para producir un pétalo diferenciado mas ancho es menor que producir flores completas de mayores
dimensiones en uno de los morfos florales. Por ejemplo, en Guettarda clarensis, los individuos del morfo
S necesitan producir flores mas grandes para atraer mas polinizadores, y de esta forma, compensar el
flujo asimétrico de polen (Martinez-Pérez, 2013). Sin embargo, en O. nannophylla, para garantizar la
mayor atraccion por parte de los individuos del morfo S, sélo seria necesario producir un pétalo

diferenciado mas ancho.
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El hecho de que no existan diferencias estadisticamente significativas en la produccién y el tamafio del
polen entre los morfos, corrobora la idea de que en Oplonia nannophylla no existe polimorfismo en los
caracteres secundarios de la heterostilia. En el caso del género Oplonia, los estudios sobre la
produccion y el tamafio del polen son muy escasos. No obstante, segun Stearn (1971) los granos de
polen de Oplonia microphylla y Oplonia armata var. pallidior tienen entre 30 um y 50 um de diametro.
Los valores encontrados en O. nannophylla se encuentran dentro de este rango.

Con posterioridad, Ornduff (1979) precisa que en O. microphylla el diAmetro de los granos de polen fue
de 39,8 um y de 45,8 um para los morfos L y S, respectivamente, lo que resulta similar a lo encontrado
en esta investigacion. En el caso de O. armata var. pallidior las flores del morfo L producen granos de
polen de mayor diametro que las del morfo S (59,8 um y 46,2 um, respectivamente). Sin embargo, este
autor no tuvo en cuenta la produccién de polen y tampoco realizé pruebas estadisticas para determinar
si existian diferencias significativas entre los morfos. Por tanto, no es posible saber si en estas especies
existe polimorfismo en los caracteres secundarios. Ademas, esto impide realizar comparaciones
efectivas entre dichas especies y O. nannophylla.

Se ha planteado que el polimorfismo en la produccién y el tamafio del polen pudiera funcionar como un
mecanismo que promueve la captura de polen intermérfico, y que participa en los mecanismos de
incompatibilidad de la heterostilia (Dulberger, 1992; Lloyd y Webb, 1992). Por tanto, la ausencia de este
polimorfismo pudiera explicar la carencia del sistema de incompatibilidad heteromérfico en O.
nannophylla. Estudios posteriores sobre la morfologia del polen y de las papilas estigmaticas podrian
ayudar a esclarecer esta idea.

Por otra parte, las bajas producciones de néctar encontradas pudieran explicarse por la escasez de
agua, unida a las altas temperaturas presentes en los cuabales. Ademas, estos factores también
pudieran ser la causa de que la especie no resintetice néctar, lo que resultaria fisioldgicamente muy
costoso en este ambiente, tal y como plantea Petanidou (2007). Resultados similares fueron
encontrados en Guettarda clarensis por Martinez-Pérez (2013). Otro factor que pudiera explicar las
bajas producciones de néctar pudiera ser el pequefio tamafio de las flores. Existe una fuerte correlacion
entre el volumen de néctar y la biomasa floral, pues la producciéon de néctar aumenta con el tamafio del
nectario (Opler, 1983, Szabo, 1984, Galetto y Bernardello, 2004).

La produccién de néctar constante a lo largo del dia en O. nannophylla es un elemento que indica
ausencia de especializacion hacia un grupo de polinizadores especificos. Esto coincide con los
resultados de las observaciones de campo, que indican que esta especie presenta un sistema de
polinizacion de tipo generalista. Por ultimo, la mayor concentracion del néctar en los horarios de la tarde
pudiera deberse a que las altas temperaturas ocasionan una mayor evaporacion del agua.

Efectos de la heterostilia 'y la zigomorfia en el éxito reproductivo de Oplonia nannophylla
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La ausencia de una relacion estadisticamente significativa entre el grado de reciprocidad, la zigomorfia y
el éxito reproductivo, pudiera deberse a las bajas tasas de visita de los visitantes florales. La especie
estudiada, aunque es autocompatible, es incapaz de autopolinizarse de forma auténoma y por tanto el
éxito reproductivo depende estrictamente de la actividad de los polinizadores. Es por ello que, de
presentarse tasas de visita mas elevadas podria registrarse un efecto directo de la heterostilia y/o la
zigomorfia, como rasgos florales que determinen el éxito reproductivo de la especie.

Tanto la heterostilia como la zigomorfia favorecen la polinizacién cruzada (Arroyo, 2002; Sargent, 2004),
por lo cual estas pueden favorecer la xenogamia, como mecanismo clave que disminuya los efectos
negativos de la depresion por endogamia. Esto pudiera ser relevante en O. nannophylla, especie
autocompatible y capaz de reproducirse de forma asexual. Por ende, ambos mecanismos podrian
aumentar las posibilidades de que ocurra polinizacién cruzada incrementando la variabilidad genética.
De esta forma, aumentan las probabilidades de supervivencia de los individuos en las condiciones
estresantes en que habitan, y la especie estard mejor preparada para adaptarse a un nuevo cambio
ambiental.

La zigomorfia es una caracteristica presente en todas las especies de la familia Acanthaceae y del orden
Lamiales. Por tanto, es posible inferir que la zigomorfia es una caracteristica ancestral que puede
garantizar la fecundaciéon cruzada en este grupo. Sin embargo, sélo los géneros Chileranthemum,
Odontonema, Pseuderanthemum y Oplonia son heterostilos (Daniel, 1995). Segin McDade et al. (2000),
estos géneros pertenecen a la tribu Justicieae, linaje Pseuderanthemum, y son monofiléticos. En estos
casos la heterostilia pudo haberse originado debido a que la zigomorfia no fue un mecanismo lo
suficiente eficiente como para garantizar la polinizacion cruzada. Esto podria explicar la existencia de
estos dos mecanismos para favorecer un mismo proposito en O. nannophylla.

En el caso de la heterostilia, su origen podria explicarse atendiendo al modelo de Lloyd y Webb (1992).
En la condicion ancestral (hercogamia de aproximacién) pudo haber ocurrido una mutacién simple para
la longitud del estilo favoreciendo el establecimiento del dimorfismo estilar. Posteriormente, una segunda
mutacién para la altura de las anteras, evitaria la gran pérdida de polen debido a la escasa reciprocidad
entre los morfos. El sistema de incompatibilidad heteromérfico y los caracteres secundarios serian
procesos independientes de las modificaciones morfoldgicas anteriores y pueden expresarse, 0 no, a
posteriori (Lloyd y Webb, 1992). Esto explica la existencia de hercogamia reciproca, asi como la
ausencia del sistema de incompatibilidad heteromorfico y caracteres ancilares en O. nannophylla.

Es necesario aclarar que el célculo del grado de reciprocidad a nivel de individuos es un aporte
novedoso de esta investigacion y que debe probarse en otras especies. Esto contribuiria a evaluar la
efectividad del mismo en el andlisis de la reciprocidad intrapoblacional. Por el momento, no resulta

posible calificar en alta o baja la reciprocidad de los individuos. Estudios posteriores que apliquen este
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indice en otras poblaciones de O. nannophylla, y otras especies de este género, podrian ayudar a
esclarecer esta problemética. Por ultimo, este indice comprende la reciprocidad pistilo-estambres, pero
no tiene en cuenta la dispersion de los datos, lo que segun Sanchez et al. (2008), constituye una
limitante que dificulta establecer comparaciones entre especies o0 poblaciones. Aspecto que debe
tenerse en cuenta para la mejora del indice utilizado.

Asi mismo, el célculo del grado de la zigomorfia pudo haber estado afectado por pequefias diferencias
en el angulo al tomar las fotografias. Ademas, es necesario sefialar el posible error humano en la
colocacion de los puntos claves de tipo Il. Estos constituyen factores que se deben tener en cuenta,
pues pueden sesgar los estudios que involucren morfometria geométrica. Aspectos que pueden ser
relevantes también para evaluar el efecto de la zigomorfia en el éxito reproductivo de las plantas.
Sistema reproductivo

El cociente polen-6vulo (P/O) fue de 831,1 + 207,5 para el morfo S y de 908,8 + 213,1 para el morfo L, lo
que segun Cruden (1977), indica xenogamia facultativa. Los valores del indice de auto-incompatibilidad
(ISl) y del indice de auto-polinizaciébn automatica (IAS), indican auto-compatibilidad e incapacidad de
auto-polinizacion autbnoma, respectivamente. Por tanto, Oplonia nannophylla carece del sistema de
incompatibilidad heteromoérfico que ha menudo acompafia a las especies distilas. Resultados similares
han sido planteados por Ornduff (1979) en otras especies heterostilas de este género, y por Brys et al.
(2008a), en especies del género Pulmonaria (Boraginaceae).

La carencia del sistema de incompatibilidad heteromérfico pudiera explicarse porque esta especie
presenta polinizacion de tipo generalista. Segun Brys et al. (2004), la ausencia de polinizadores
especialistas, que garanticen el flujo de polen equilibrado entre los morfos, puede ser una presion
selectiva hacia la ruptura de los sistemas de autoincompatibilidad. Ademas, la carencia de polimorfismo
en la produccion y tamafio del polen pudiera explicar la ausencia de este sistema, como se explicd
anteriormente.

La presencia de autocompatibilidad en O. nannophylla pudiera representar una ventaja adaptativa que
permite que ocurra reproduccién sexual, ya que es posible la fertilizacion inter e intramorfo. Esto podria
ser relevante en especies heterostilas con baja sincronia de los morfos florales. Observaciones en el
campo sugieren que no existe una alta sincronia entre los morfos, pues los individuos del morfo L
comienzan la floracion antes que los del morfo S. Sin embargo, para comprobar lo anterior seria
necesario estudiar la fenologia reproductiva de la especie. Aunque el sistema de incompatibilidad
heteromérfico garantiza el entrecruzamiento este restringe las oportunidades de apareamiento (Barrett,
2002). Es por ello que la ruptura del sistema de incompatibilidad heteromérfico permite la reproduccion

sexual si s6lo un morfo esta disponible (Faria et al., 2012; Castro et al., 2013). Ademas, también permite
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garantizar un mayor porcentaje de fructificacion, dado las bajas frecuencias de visitas florales que
presenta esta especie.

Ecologia de la polinizacién

Los visitantes florales de Oplonia nannophylla pertenecen a mas de un grupo taxonémico (himenopteros,
dipteros, lepidopteros y aves), por lo que presenta polinizacion de tipo generalista, tal y como plantean
Ramirez y Navarro (2010). Esto coincide con lo planteado por Ganders (1979), que sefiala que en las
flores heterostilas la polinizacién es llevada a cabo por insectos y en menor medida por colibries.

Las bajas tasas de visita pudieran explicarse porque la época de floracion de O. nannophylla coincide
con la floracién de otras especies del cuabal. El hecho de que la presentacion floral y la produccién de
néctar sean mayores en algunas de estas especies (Martinez-Pérez, 2017), podria provocar que exista
una gran competencia por la atraccion de los polinizadores, lo que explica este fenbmeno. Ademas,
segun Cruden (1977), en los habitats perturbados los ensambles de polinizadores son impredecibles.
Por tanto, los efectos antrépicos en las localidades de estudio pudieran explicar las bajas tasas de visita.
Por otra parte, los cambios en la concentracion del néctar durante el dia pudieran explicar los distintos
horarios de visita de los diferentes visitantes florales. Esto coincide con lo planteado por Corbet et al.
(1979) para los sistemas de polinizacion de tipo generalista. Por ejemplo, para satisfacer sus
requerimientos de agua, los colibries prefieren el néctar diluido, especialmente en ambientes de altas
temperaturas (Baker, 1975; Calder, 1979). Esto explica por qué Chlorostilbon ricordii sélo visitd O.
nannophylla en el horario de la mafiana, durante el cual el néctar estaba menos concentrado. Ademas,
May (1985) sefiala que para los lepidopteros la concentracion 6ptima del néctar es entre el 30 y el 40%.
En las flores de O. nannophylla, el néctar presentaba estas concentraciones a partir de las 1200 h del

dia, lo que se corresponde con los horarios de visita de Cymaenes tripunctus.
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6. Conclusiones

1. En Oplonia nannophylla no existe polimorfismo en los caracteres secundarios que tipifican la
heterostilia. Sin embargo, los individuos del morfo S podrian estar formando flores con el pétalo
diferenciado mas ancho, para contrarrestar el flujo asimétrico de polen al atraer més polinizadores.

2. Oplonia nannophylla es autocompatible y carece del sistema de incompatibilidad heteromorfico. Esto
pudiera representar una ventaja adaptativa debido a las bajas tasas de visita de los polinizadores, la
baja sincronia entre los morfos y las condiciones de estrés en que habita la misma.

3. La especie presenta polinizacién de tipo generalista. La baja produccion de néctar y la pequefia
presentacién floral en comparacion con otras especies del cuabal, asi como los efectos antrépicos en las
localidades estudiadas, pudieran ser la causa de las bajas tasas de visita de los polinizadores.

4. La influencia no significativa de la zigomorfia y la heterostilia en el éxito reproductivo de la especie, es

resultado de las bajas tasas de visita de los polinizadores.

31



7. Recomendaciones
Realizar un estudio de eficiencia de los polinizadores en Oplonia nannophylla.

Aplicar el indice propuesto en otras poblaciones de O. nannophylla, asi como en otras especies de este

género.
Estudiar la morfologia del polen y de las papilas estigmaticas.

Estudiar la fenologia reproductiva de la especie.
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