Gayana Bot. 74(1): 73-81, 2017

Articulo original

ISSN 0016-5301

Sistema reproductivo de Trichopetalum plumosum (Ruiz & Pav.) J.F.
Macbr. (Asparagaceae), geéfita endémica de Chile

Breeding system of Trichopetalum plumosum (Ruiz & Pav.) J.F. Macbr. (Asparagaceae),
geophyte endemic to Chile

MARCELA CuARTAS-DoMINGUEZ"?®", ALEJANDRA RoJas-CEsPEDES'?, PaoLA JARA-ARANCIO™ & MARY T.
K. ARROYO"?

'Instituto de Ecologia y Biodiversidad (IEB), Facultad de Ciencias, Universidad de Chile, Santiago, Chile.
2Departamento de Ciencias Ecolégicas, Universidad de Chile, Nufioa, Santiago, Chile.

3Grupo de Investigacion en Orquideas, Ecologia y Sistematica Vegetal. Universidad Nacional de Colombia, Sede Palmira,
Colombia.
‘Departamento de Ciencias Bioldgicas y Departamento de Ecologia y Biodiversidad, Universidad Andrés Bello, Santiago,

Chile.

*mcuartasd@ug.uchile.cl, marcelcd28@yahoo.es

RESUMEN

En este estudio se evalud el sistema reproductivo de Trichopetalum plumosum (Ruiz & Pav.) J.F. Macbr. (Asparagaceae),
una geofita endémica de Chile. Se realizaron cinco tratamientos de polinizacion controlada (agamospermia, autogamia
auténoma, autopolinizacion, polinizacion cruzada y natural / control). Ninguna de las flores emasculadas y sin polinizar
produjo frutos, lo que indica que esta especie no es apomictica y, por lo tanto, necesita polen para la produccion de semillas.
La fructificacion en el tratamiento de polinizacion cruzada (70,0%) fue alta y similar al porcentaje alcanzado a través de
la polinizacion natural (90,9%). A pesar del porcentaje menor en la prueba de autopolinizacion (43,3%), la autogamia
autonoma (90,0%) se acerco a los altos valores alcanzados en los dos primeros tratamientos mencionados. Para el promedio
de semillas por flor tratada, los resultados concuerdan con los de fructificacion. Sin embargo, al evaluar el nimero promedio
de semillas por fruto formado, los tratamientos no mostraron diferencias significativas. Los resultados indican que la
poblacion de T plumosum es autocompatible con una alta capacidad para la autogamia auténoma. Se sugiere que esta
ultima se produce por el movimiento de los estambres hacia el estigma al final del dia a medida que las flores se marchitan
y cierran, correspondiendo a un modo de autofecundacion tardia.

PALABRAS CLAVE: Autocompatibilidad, autogamia autdnoma, autofecundacion tardia, geofita, subfamilia Lomandroideae.

ABSTRACT

The breeding system of the geophyte endemic to Chile Trichopetalum plumosum (Ruiz & Pav.) J.F. Macbr. (Asparagaceac)
was evaluated with five controlled pollination treatments (agamospermy, autonomous autogamy, self-pollination, cross-
pollination and natural / control). Emasculated and unpollinated flowers did not produce fruits, therefore, this is a non-
apomictic species and needs pollen for seed production. Fruit production via cross and natural pollination treatments were
high with 70.0 and 90.9%, respectively. Despite the low production via self-pollination (43.3%), autonomous autogamy
(90.0%) achieved high values as cross and natural pollination treatments. The results for the mean number of seeds per
flower were similar to fruiting. However, analysis of the mean number of seeds per fruit did not show significant differences.
These results indicate that the population of 7 plumosum is self-compatible with a high capacity for autonomous autogamy.
It could be possible that autonomous autogamy of this species occurs when the stamens of the flowers move toward the
stigma while they close and wither at the end of the day, corresponding to a delayed selfing mode.

KeywoRbs: Self-compatibility, autonomous autogamy, delayed selfing, geophyte, subfamily Lomandroideae.
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INTRODUCCION

El sistema reproductivo de las plantas depende de factores
intrinsecos (p.ej., inercia filogenética, rasgos de historia de
vida) y extrinsecos (p.ej., factores abidticos e interacciones
bidticas) que en conjunto modulan su éxito reproductivo
(Barrett & Harder 1996). Los sistemas de reproduccion
varian desde la autopolinizacidon no asistida (espontanea)
0 autogamia autonoma, hasta la polinizacion cruzada
o xenogamia (Barrett & Harder 1996). La autogamia
(autonoma o facilitada) se manifiesta en plantas
genéticamente autocompatibles, en las que la disposicion
de las anteras y del estigma permite el depdsito de polen
espontaneo o mediado por un vector. Por su parte, la
xenogamia requiere de un vector de polinizacion para el
intercambio de polen entre distintos individuos. Siendo
la autofertilizacion versus la fertilizacion cruzada uno de
los temas principales de investigacion dentro del estudio
sobre la evolucion de las estrategias reproductivas en
plantas (Barrett 1998, Holsinger 2000, Goodwillie et al.
2005, Johnston ef al. 2009, Igic & Busch 2013). Estas
dos estrategias presentan ventajas y desafios; por un lado,
la autofertilizacion puede promover el aseguramiento
reproductivo en ambientes donde los vectores de polen
o individuos conespecificos sean escasos, pero puede
conllevar depresion por endogamia y disminucion de la
variabilidad genética en las distintas poblaciones; mientras
que la polinizacion cruzada aumenta la diversidad genética,
pero siempre es dependiente de un vector bidtico o abidtico
y de individuos conespecificos (Barrett 1998, Holsinger
2000, Barrett 2003).

La mayoria de las angiospermas son hermafroditas
y tienen diversas adaptaciones florales que potencian la
fecundacion cruzada y limitan los efectos nocivos de la
endogamia (Barrett & Harder 1996, Holsinger 2000). Sin
embargo, a pesar de las ventajas de la xenogamia, el cambio
a la autofecundacion es una transicion evolutiva frecuente
entre las estrategias de apareamiento de las plantas
(Holsinger 2000, Igic et al. 2008). Determinar las fuerzas
selectivas responsables para la evolucion de una estrategia
sobre la otra, o el mantenimiento de estrategias mezcladas
estables, es uno de los objetivos principales dentro de la
teoria evolutiva de las plantas con flores (Barrett 1998,
Vogler & Kalisz 2001, Goodwillie et al. 2005, Eckert ef al.
20006, Johnston ef al. 2009, Busch & Delph 2012).

La autofertilizacion se da en especies autocompatibles
a través de la autogamia ya sea facilitada o auténoma,
y potencialmente asegura la reproduccion (Goodwillie
et al. 2005, Busch & Delph 2012). Por otro lado, en
especies autoincompatibles, la reproduccion se lleva a
cabo principalmente a través de fertilizacion cruzada,
aumentando la dependencia de vectores para la polinizacion
(Barrett 1998, Goodwillie et al. 2005). Esto tltimo puede
tener consecuencias negativas, especialmente para especies
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polinizadas poranimalesy marcadamente autoincompatibles,
tanto en ambientes estresantes como en habitats perturbados
por la acciéon antropica (Gonzalez & Pérez 2010, Eckert
et al. 2010). Eckert et al. (2010) compararon los sistemas
reproductivos de plantas provenientes de hdbitats perturbados
y levemente perturbados, donde observaron que la tasa de
cruzamiento es significativamente mas baja en habitats
perturbados. La reduccion del polen cruzado causada por
perturbacion humana reduce la produccion de semillas en
especies estrictamente autoincompatibles, mientras que en
especies autocompatibles con capacidad para autogamia
autéonoma, podria producirse un complemento total de
semillas en su mayoria autofertilizadas (Larson & Barrett
2000, Eckert ef al. 2010). En cuanto a habitats estresantes,
como las zonas muy secas o desérticas, se ha detectado que
las especies sometidas a dichos hébitats pueden tener altas
tasas de autofertilizacion, adquiridas a lo largo de su historia
evolutivadebido alas presiones selectivas ambientales (Pérez
et al. 2009, Gonzélez & Pérez 2010). La autofertilizacion,
ya sea en ambientes estresantes o perturbados por la accion
antropica, potencialmente proporcionaria aseguramiento
reproductivo mediante la compensacion por escasez de
polen cruzado (Goodwillie ef al. 2005, Gonzéalez & Pérez
2010, Eckert et al. 2010).

Existe escasa informacion sobre los sistemas de
reproducciéon en muchas angiospermas (Ferrer & Good
2012). De un total aproximado de 268.500 especies, s6lo
se ha caracterizado el sistema reproductivo en 5.609
de éstas (Ferrer & Good 2012). También hay un gran
desconocimiento de los sistemas reproductivos en algunas
formas de vida, como es el caso de las gedfitas, sobre las
cuales se han realizado muy pocos estudios a nivel mundial
(Saavedra et al. 1996, Cavieres & Arroyo 1999, Jesson &
Barrett 2002, Arroyo ef al. 2002, Kleizen et al. 2008, Geerts
& Pauw 2012).

El género sudamericano Trichopetalum, con dos
especies: I plumosum (Ruiz & Pav.) J.F. Macbr. y T
chosmalensis Guagl. & Belgrano (Marais & Reilly 1978,
Guaglianone & Belgrano 2003), pertenece a la familia
Asparagaceae, subfamilia Lomandroideae; esta ultima
agrupa 14 géneros y 178 especies (Stevens 2001, APG III
2009, Chase et al. 2009). En esta subfamilia se ha descrito
autoincompatibilidad genética para algunas especies del
género Cordyline (Beever 1981, Beever 1983, Beever &
Parkes 1996, Hinkle 2007) y autocompatibilidad en dos
especies del género Laxmannia (James et al. 1999). Dado
que 7' plumosum es una hierba perenne, se espera que sea
mayormente autocompatible, pues existe una tendencia
significativa a nivel mundial, que indica que las especies
herbaceas son principalmente autocompatibles (Raduski
et al. 2012). Para evaluar esta hipdtesis se planteé como
objetivo determinar el sistema reproductivo de 7. plumosum,
mediante pruebas de polinizacion controladas.



Sistema reproductivo de Trichopetalum plumosum: CUARTAS-DOMINGUEZ, M. ef al.

MATERIALES Y METODOS

SITIO Y ESPECIE EN ESTUDIO

El sitio de estudio se encuentra en la vertiente norte del
Cerro Calan (33°23°41”’S, 70°32°04”0), Santiago, Region
Metropolitana, Chile, a 820 m s.n.m. El clima del area de
estudio es de tipo mediterraneo (Di Castri & Hajek 1976)
con precipitaciones de invierno. En un afio normal la
cantidad total de precipitaciones en el valle de Santiago es
de alrededor de 350 mm, aunque existe una alta variabilidad
interanual (Aceituno 1990). La temperatura media anual
es de 14 °C, con una moderada oscilacion térmica entre
el periodo invernal y la época estival (Di Castri & Hajek
1976). El estudio fue llevado a cabo en la primavera del
aflo 2014, abarcando los meses de septiembre a noviembre,
con temperaturas extremas maximas de 32 °C (Direccion
Meteorologica de Chile-sitio web).

Trichopetalum plumosum es una especie geofita,
endémica de Chile, de matorral y bosque esclerofilo (Marais
& Reilly 1978, Teillier et al. 2005), que se distribuye desde
la region de Coquimbo hasta la Araucania, incluyendo la
Metropolitana (29°-38° S) (Fig. 1a), desde el nivel del mar
hasta alrededor de 1.500 m s.n.m. en la vertiente occidental
de los Andes (Zuloaga et al. 2008). Su distribucion abarca
la region de Chile central, donde se encuentra una rica y
diversa flora nativa, que crece en un gradiente de aridez
severo (Arroyo et al. 1995). Esta especie habitualmente
habita suelos arenosos, muy secos, de alta evaporacion,
donde el agua escurre rapidamente. Es por esta razon que
los umbrales de hidratacion que requiere para germinar son
altos y se asocian a una sumatoria de pulsos variables de
precipitacion que aseguran el completo desarrollo de su
ciclo bioldgico (Jara-Arancio et al. 2006).

Esta geodfita tiene tubérculos alargados, con tallos
sencillos de 10 a 20 cm de alto; hojas lineares, puntiagudas,
de 10 a 25 cm de largo y 1 a 5 mm de ancho, glaucas. Las
flores se agrupan en racimos laxos; miden de 10 a 15 mm
de diametro, son blanco-verdosas y estan formadas por seis
tépalos dispuestos en dos series, con tres exteriores estriados
y los interiores tapizados con pelos blancos (Fig. 1b). Seis
estambres que nacen del extremo inferior de los tépalos;
filamentos glabros; anteras cuya dehiscencia se abre hacia
el eje de la flor. Ovario trilocular; estilo recto; estigma
trilobulado. Capsula cartilaginosa; apice mucronado que
representa al estilo persistente. Semillas subreniformes,
negras, brillantes. Florece desde septiembre hasta noviembre
(Navas 1973, Hoffmann 1989, Muifioz & Moreira 2000,
Riedemann & Aldunate 2001). Las flores individuales
abren en las primeras horas de la mafiana (07:00 - 09:00
h), y se marchitan y cierran en horas de la tarde (17:00 -
19:00 h) (Fig. lc); por lo que la duracion de cada flor es de
aproximadamente 12 h (observaciones personales).

En la poblacion de estudio se observaron diferentes
insectos visitando y tocando estructuras reproductivas,

dentro de los cuales se lograron identificar: escarabajos
(Lichnia limbata Erichson (Scarabaeidae) y Epiclines gayi
Chevrolat (Cleridae)); algunos sirfidos como Allograpta
sp. (Syrphidae); una especie de mosquito no determinada
(Culicidae); y al menos dos especies de abejas de la familia
Halictidae.

SISTEMA REPRODUCTIVO

Para determinar el sistema reproductivo de 7. plumosum,
las inflorescencias de 115 plantas fueron cubiertas con
bolsas de tul (Figs. 1d, le), antes de la antesis de sus flores,
para evitar la llegada de polinizadores. Posteriormente, se
llevaron a cabo cuatro tratamientos de polinizacién mas
uno de polinizaciéon natural (tratamiento control) (Kearns
& Inouye 1993, Eckert et al. 2010). Los tratamientos
fueron los siguientes: (a) Agamospermia: para evaluar si
esta especie puede producir semillas sin la intervencion de
polen (apomixis), se emasculé una flor recién abierta por
planta (n = 25), esto se realiz6 antes de la dehiscencia de
las anteras, y luego se volvio a cubrir la inflorescencia;
(b) Autogamia auténoma: para evaluar si esta planta
es capaz de producir semillas sin la intervencion de
polinizadores (autofertilizacion auténoma), se dejaron
yemas florales sin emascular y cubiertas con bolsas de
tul hasta la cosecha de semillas (una yema por planta,
n = 30); (c) Autopolinizacion: para probar si la planta es
capaz de producir semillas con polen del mismo individuo
transportado por polinizadores (autogamia facilitada: polen
de la misma flor, o geitonogamia: polen desde otra flor),
se realizo un tratamiento de autopolinizacién manual (n =
30); es decir, una vez abierta la flor y cuando el estigma
estuvo receptivo (brillante y viscoso), se quitd la bolsa y se
polinizé con el polen de la misma planta, después se volvid
a cubrir la inflorescencia hasta la recoleccion de los frutos;
(d) Polinizacidn cruzada: para probar si la planta es capaz de
producir semillas con polen de otras plantas (xenogamia),
se realizo un tratamiento de polinizacidén cruzada manual,
mediante el cual se emascularon 30 flores que, en el
momento en que el estigma estuvo receptivo, fueron
polinizadas con polen proveniente de diferentes individuos
de la misma especie que se encontraran a una distancia>a 10
m, para evitar posible consanguinidad entre los individuos
cercanos y la planta experimental, luego se volvio a cubrir
la inflorescencia hasta la recoleccion de los frutos; (e)
Polinizacién natural (control): para evaluar la polinizacion
en condiciones naturales se marcaron de manera discreta 22
yemas florales, una por planta, se dejaron sin cubrir y fueron
recolectadas en el estado de fruto (Tabla 1).

Durante cinco dias consecutivos se establecid todo el
montaje experimental; cada clase de tratamiento se realiz6 el
mismo dia. Se llevo a cabo un solo tratamiento por planta (n
~ 30), considerando una flor. Después de cuatro semanas se
procedi6 a la recoleccion de las flores tratadas, ya fuera que
estuvieran en estado de fruto o como flores secas, y fueron
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llevadas al laboratorio para contabilizar la produccion de
semillas por fruto formado.

ANALISIS DE DATOS

La produccion de frutos (fruto versus no-fruto) para
todos los tratamientos fue comparada estadisticamente
utilizando una prueba Chi-cuadrado de independencia (Zar
2010). Dado que los datos para la producciéon de semillas
por fruto formado presentaron una distribucion normal
(prueba de Kolmorogov-Smirnov, d = 0,10; P > 0,20) y
homocedasticidad de varianzas, se compard la produccion
promedio de semillas por fruto para los tratamientos
(excluyendo agamospermia, pues no se produjeron frutos
ni semillas en las flores emasculadas y embolsadas) con
una ANOVA de una via de efectos fijos (Zar 2010). La
produccion de semillas por flor tratada experimentalmente
no present6 una distribucion normal (prueba de Kolmorogov-
Smirnov, d =0,27; P <0,01). Por lo tanto, los datos para los
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tratamientos (excluyendo agamospermia) fueron analizados
conuna prueba de Kruskal-Wallis, realizando comparaciones
multiples a posteriori de los rangos promedio para todos los
grupos (Siegel & Castellan 1988, StatSoft 2004, Zar 2010).
Todos los analisis estadisticos fueron llevados a cabo en el
programa STATISTICA 7.0 para Windows (StatSoft 2004).

Adicionalmente, se calculd el indice de AutoFertilidad
(IAF = produccioén de semillas (o frutos) de plantas aisladas
/ produccién de semillas (o frutos) de polinizacion cruzada
artificial), este indice varia continuamente desde cero (i.e.,
no hay autofertilidad) a valores por encima de uno (altos
niveles de autofertilidad) (Lloyd & Schoen 1992). Para los
datos obtenidos, este indice se calculd dividiendo el nimero
promedio de semillas producidas por flor aislada (resultado
del tratamiento de autogamia auténoma) por el nimero
promedio de semillas producidas por flor tratada después de
polinizacién cruzada manual.

Ficura 1. (a) Distribucion de Trichopetalum plumosum en Chile, donde los circulos negros son ocurrencias georreferenciadas. (b) Detalle
de una flor completamente abierta en las primeras horas del dia (07:00 - 09:00 h). (c¢) Flor senescente (17:00 - 19:00 h). (d) Habitat
y montaje experimental. (¢) Inflorescencias cubiertas con bolsas de tul. Fotografias por Karina Bacelli. / (a) Trichopetalum plumosum
distribution in Chile, black circles are georeferenced occurrences. (b) Flower completely open in the early hours of the day (07:00 - 09:00
h). (c) Senescence of flower (17:00 - 19:00 h). (d) Habitat and experimental setup. (¢) Bagged inflorescences with tulle. Photos by Karina

Bacelli.
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TaBLA 1. Tratamientos de polinizacion controlada aplicados a 137 flores de 7. plumosum, una flor por planta. EE = Error estandar. /
Controlled pollination treatments to 137 flowers of 7. plumosum, a flower per plant. SE = Standard error.

% FRUTOS POR

N° FLORES POR

N° SEMILLAS POR N° SEMILLAS POR

TRATAMIENTO TRATAMIENTO TRATAMIENTO FRUTO FORMADO' FLOR TRATADA®
(N° FRUTOS TOTALES)" X +EE X £ EE
Agamospermia 25 0,0 (0) 0,0£0,0 0,0+0,0
Autogamia autobnoma 30 90,0 (27) 299+272 26,9 +£2,6°
Autopolinizacion 30 43,3 (13) 273+2.8 11,8 £2,8°
Polinizacion cruzada 30 70,0 (21) 348+1,5 244 +32°
Polinizacion natural 2 90,9 (20) 314422 2854 2.8

(control)

La fructificacion de las flores tratadas no es independiente del tratamiento aplicado (Chi-cuadrado = 61,76; g.1. = 4; P = 0,00). /Fruiting of
treated flowers is not independent of the treatment applied (Chi-square test = 61.76; d.f. = 4; P = 0.00).

"No hay diferencias estadisticamente significativas entre tratamientos, segin lo determinado por la prueba de ANOVA de una via de
efectos fijos (£}, = 1,80; P =0,15). / There is no significant statistical differences between treatments, according to ANOVA one-way fixed

effects (£, = 1.80; P =0.15).

‘Letras distintas indican diferencias estadisticamente significativas segin la prueba de Kruskal-Wallis con comparaciones multiples a
posteriori de los rangos promedio para todos los tratamientos (P < 0,05). / Different letters indicate statistically significant difference,
according to Kruskal-Wallis test with post hoc multiple comparisons of average ranks for all treatments (P < 0.05).

RESULTADOS

Ninguna de las flores emasculadas y sin polinizar (n = 25,
una flor por planta) produjo frutos (Tabla 1, Fig. 2). A partir
del analisis de la tabla de contingencia 2 x 5, se concluyd
que se debe rechazar la hipotesis de independencia y por
lo tanto, asumir que existe relacion entre la fructificacion
y el tratamiento aplicado (Chi-cuadrado = 61,76; g.l. = 4;
P = 0,00). Al realizar un analisis exploratorio adicional,
subdividiendo la tabla de contingencia, para indagar sobre
qué tratamientos estarian causando la significancia de la
Chi-cuadrado calculada (Zar 2010) se encontrd evidencia
que sugiere que la produccién de frutos en los tratamientos
de agamospermia y autopolinizacion difieren de los otros
tres tratamientos (Tabla 1, Fig. 2).

El numero de semillas por fruto formado no difirid
significativamente entre los tratamientos (F3,77 = 1,80;
P = 0,15) (Tabla 1, Fig. 3). En cuanto a la producciéon de
semillas por flor tratada, se encontr6 un efecto significativo
del tratamiento de polinizacion sobre dicha produccion
(prueba de Kruskal-Wallis: H = 16,50; g.1. = 3; P < 0,00).
El tratamiento con mayor produccion de semillas por flor
tratada fue el de polinizacion natural, seguido de autogamia
autonoma y polinizacién cruzada, y finalmente el de
autopolinizacion (Tabla 1). Las comparaciones multiples
a posteriori de los rangos promedio para los tratamientos
indicaron que la produccion de semillas en las flores
autopolinizadas mostré diferencias  estadisticamente
significativas con respecto a las flores que: fueron cruzadas

(P = 0,02), se polinizaron de manera autégama (P =
0,00) y de manera natural (P = 0,01). Los tratamientos de
autogamia autéonoma, polinizacion cruzada y natural no
resultaron distintos entre si (Tabla 1, Fig. 4). La proporcion
entre el nimero promedio de semillas producidas por flor
aislada (tratamiento de autogamia auténoma) y el niimero
promedio de semillas producidas por flor polinizada de
manera cruzada (IAF) dio un valor de 1,10.

90 90,9
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60 |
50 r 433
o |

Fructificacion (%)

30

20 -

0

Polinizacién
natural (control)

Agamospermia Autogamia Autopolinizacién Polinizacion

auténoma cruzada
Tratamientos

Ficura 2. Porcentaje de fructificacion de las flores tratadas, una flor
por planta, bajo cada uno de los cinco tratamientos de polinizacion.
Existe una relacion entre la fructificacion y el tratamiento aplicado
(Prueba de Chi-cuadrado = 61,76; g.l. = 4; P = 0,00). / Fruiting
percentage of treated flowers, one flower per plant, under each
pollination treatment. There is a relation between fruiting and
treatments (Chi-square test = 61.76; d.f. = 4; P =0.00).
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42
40
38
36
34
32
30

28

Numero de semillas por fruto

26

24

22 4

20
Polinizacion cruzada
Polinizacién natural (control)

Autogamia auténoma
Autopolinizacion

Tratamientos
Ficura 3. Nimero promedio de semillas por fruto formado, para
cuatro tratamientos de polinizacién (se excluye agamospermia).
No hay diferencias estadisticas significativas segun la prueba de
ANOVA de una via de efectos fijos (F,,, = 1,80; P = 0,15). Las
barras verticales indican los intervalos de confianza del 95%.
/ Mean number of seeds per fruit formed, for four pollination
treatments (agamospermy is excluded). There is no significant
statistical differences by ANOVA one-way fixed effects (F
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1.80; P = 0.15). Vertical bars denote 95% confidence intervals.

50

40 T

30

20

Numero de semillas por flor

O Promedio
[] Promedio tEE
Promedio +DE

Autogamia auténoma Polinizacién cruzada
Autopolinizacién Polinizacién natural

Tratamientos

Ficura 4. Numero promedio de semillas por flor tratada, para cuatro
tratamientos de polinizacion (se excluye agamospermia). Valores
promedio con letras distintas indican diferencias estadisticamente
significativas, segun la prueba de Kruskal-Wallis (comparaciones
multiples a posteriori de los rangos promedio para todos los
tratamientos, P < 0,05). / Mean number of seeds per treated
flower, for four pollination treatments (agamospermy is excluded).
Mean values with different letters indicate statistically significant
difference, according to Kruskal-Wallis test (post hoc multiple
comparisons of average ranks for all treatments, P < 0.05).
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DISCUSION

La poblacion estudiada de 7. plumosum tiene una estrategia
reproductiva mixta, donde la produccion de semillas
es el resultado tanto de polinizacién cruzada como de
autofecundacion (Goodwillie et al. 2005). Ninguna de
las flores emasculadas y sin polinizar produjo frutos,
indicando que 7. plumosum necesita polen para producir
semillas. Las diferencias encontradas entre el tratamiento de
autopolinizacion con respecto a los otros tres tratamientos
en cuanto a la fructificacion y al nimero de semillas por flor
tratada (Figs. 2 y 4), podrian deberse a la no correspondencia
con los horarios de receptividad maxima del estigma al
momento de autopolinizar las flores, mas que a un efecto de
autoincompatibilidad en 7. plumosum. Esto ultimo también
se soporta por la falta de diferencias con respecto al nimero
de semillas por fruto formado entre los cuatro tratamientos
de polinizacion (Fig. 3).

La poblacion de T. plumosum en Cerro Calan es
autocompatible, pues tiene una alta capacidad para la
autogamia auténoma y por consiguiente presenta altos
niveles de autofertilidad. La autopolinizaciéon en plantas
genéticamente autocompatibles podria ser mediada por
polinizadores u ocurrir de manera espontanea (Lloyd &
Schoen 1992). En T. plumosum el estigma y las anteras se
encuentran al mismo nivel en la flor. Al cerrar las flores
en la tarde, las anteras toman contacto con el estigma,
permitiendo asi la autopolinizacion espontanea. De esta
forma, la autogamia auténoma en 7. plumosum corresponde
a la llamada autogamia tardia (“delayed selfing”). Esta
ocurre cuando los movimientos de las partes florales al final
de la antesis conducen a que haya contacto entre el polen y
el estigma, provocando la fertilizacion de los 6vulos que no
han sido previamente fertilizados de manera cruzada (Lloyd
& Schoen 1992). La autogamia tardia es considerada un
mecanismo de aseguramiento reproductivo en ambientes
en donde las visitas de los polinizadores son altamente
fluctuantes en el espacio y/o el tiempo o en donde las parejas
potenciales son escasas (Lloyd & Schoen 1992, Kalisz &
Vogler 2003, Pérez et al. 2009, Gonzalez & Pérez 2010).
En el caso de T plumosum, es probable que si las flores no
reciben visitas de polinizadores durante el dia, se asegura
la produccion de semillas a través de autogamia tardia en
las ultimas horas de vida de la flor, cuando el estigma y
las anteras hacen contacto al cerrarse ésta. Por otra parte,
en dias en que las flores reciben polinizadores que han
visitado otras plantas previamente, habra fertilizacion
cruzada. El movimiento de estambres y estigmas resultando
en la autogamia tardia ha sido documentado para otras
especies. Por ejemplo, en Podophyllum hexandrum Royle
(Berberidaceae), que responde de manera semejante a 7.
plumosum, donde la autogamia tardia es facilitada por
el movimiento de los estambres hacia el estigma en el
momento en que los pétalos empiezan a cerrarse (Xiong
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et al. 2013). En Aquilegia canadensis L. (Ranunculaceae)
la autopolinizacion tardia es producto de la elongacion
progresiva de los estigmas hacia las anteras (Eckert &
Schaefer 1998). Shivanna (2012), recientemente también
document6 el movimiento de los estigmas hacia las anteras
en Passiflora edulis Sims (Passifloraceae), lo que promueve
autogamia auténoma.

Es ampliamente conocido que la frecuencia de
autoincompatibilidad en angiospermas se incrementa a
medida que aumenta la longevidad de las especies. La
frecuencia de auto-incompatibilidad es mayor en arboles
y arbustos que en hierbas, y mayor en perennes que en
anuales (Lloyd 1965, Arroyo & Squeo 1990, Arroyo
& Uslar 1993, Raduski et al. 2012). Esto se corrobora
con los datos actuales de sistemas de reproduccién en
la subfamilia Lomandroideae, que reflejan tendencias
intrinsecas relacionadas con los rasgos de historia de vida.
A la fecha se han evaluado algunas especies de los géneros
Cordyline (lefiosas) y Laxmannia (hierbas perennes). A
diferencia de Trichopetalum, en Cordyline se ha reportado
incompatibilidad genética en cuatro especies: Cordyline
kaspar WR.B. Oliv. (Beever 1981), C. pumilio Hook.f.
(Beever 1983), C. australis (Forst.f.) Endl. (Beever & Parkes
1996), y C. fruticosa (L.) A.Chev. (Hinkle 2007). Mientras
que dos especies de Laxmannia han sido reportadas como
autocompatibles (James et al. 1999).

El sistema reproductivo de 7. p/lumosum es muy parecido
al de Laxmannia ramosa Lindl. de Australia, donde hay
autocompatibilidad y capacidad para autogamia auténoma
en el momento en que las anteras hacen contacto con el
estigma al cerrar la flor (James et al. 1999). Sin embargo,
James et al. (1999) estudiaron una segunda especie de
Laxmannia (L. sessiliflora Decne.) donde encontraron que si
bien es autocompatible, no presenta autogamia tardia. Lloyd
& Schoen (1992) llevaron a cabo una revision bibliografica,
donde concluyeron que las cantidades de autofecundacion
auténoma varian ampliamente entre especies y son
influenciadas tanto por el grado de autocompatibilidad, la
fenologia y por las caracteristicas de la morfologia floral.
Especies con un indice de autocompatibilidad alto, como
es el caso de representantes de las familias: Balsaminaceae,
Fabaceae, Lobeliaceae, Orchidaceae y Scrophulariaceae,
carecen de autofertilidad total o tiene bajos indices de
autofertilidad. Estas familias tienen mecanismos de
polinizacion especializados y las flores presentan simetria
bilateral, pétalos fusionados, y en la mayoria de las especies
se encuentran pocos estambres por flor. Las especies con
mas del 50% de autofertilidad usualmente tienen flores con
simetria radial, pétalos separados, y mas de cinco estambres
por flor (Lloyd & Schoen 1992). Trichopetalum plumosum,
cuyas caracteristicas morfoldgicas florales concuerdan con
esta ultima descripcion, presenta un indice de autofertilidad
alto (IAF = 1,10) al compararlo con los datos reportados por
Lloyd & Schoen (1992), los resultados obtenidos confirman

que la autofecundaciéon autéonoma es influenciada por las
caracteristicas de la morfologia floral.

A futuro, seria interesante realizar comparaciones entre
poblaciones que se encuentren en distintos habitats a lo
largo de la distribucion de 7. plumosum, para contrastar
diferencias en el sistema reproductivo y documentar el
posible cambio en la cantidad de autogamia auténoma
relacionada con distintas condiciones bidticas (p.ej.,
variacion en los ensambles de polinizadores) y/o abidticas
(p-ej., precipitacion y evapotranspiracion potencial),
generadas por el gradiente de aridez a lo largo de Chile
central (Arroyo et al. 1995). Es muy probable que este
gradiente de aridez latitudinal esté condicionando el sistema
reproductivo, y se esperaria que en las poblaciones ubicadas
al norte de la distribucion de la especie donde el clima es
menos humedo, éstas presenten mayor autofecundacion que
en las poblaciones encontradas en el sur de su distribucion.
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