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Ferrero, V. 2014. Heterostilia, ¢ qué sabemos hasta el momento?. Ecosistemas 23(3): 23-30. Doi.: 10.7818/EC0S.2014.23-3.04

Los polimorfismos sexuales son comunes en la naturaleza, tanto en plantas como en animales, y se han interpretado como un mecanismo que pro-
mueve el entrecruzamiento. La heterostilia es un polimorfismo floral en plantas que se ha estudiado ampliamente desde que Darwin lo describiera
en detalle y propusiera su significado funcional. Como ocurre con el resto de los polimorfismos, el estudio de la heterostilia permite entender como
se mantienen las distintas formas en las poblaciones y por qué los fenotipos son objeto de seleccién. Sin embargo, a medida que aumenta el numero
de trabajos se detectan nuevas variaciones y excepciones que recomiendan prudencia a la hora de generalizar sobre las caracteristicas tipicas del
sindrome heterostilo y su significado adaptativo. En esta revision se describen los principales aspectos morfolégicos y fisiolégicos de la heterostilia
y su contexto evolutivo. Ademas, se repasan algunos estudios recientes que muestra la complejidad morfoldgica, fisiolégica y adaptativa de este
polimorfismo y se proponen futuras lineas de estudio.
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Ferrero, V. 2014. Heterostyly, what do we currently know?. Ecosistemas 23(3): 23-30. Doi.: 10.7818/EC0S.2014.23-3.04

Sexual polymorphisms are common in nature, both in animals and plants, and have been interpreted as mechanisms that promote outcrossing. He-
terostyly is a floral polymorphism in plants that has interested biologists since Darwin described it and proposed its functional significance. As it hap-
pens with other polymorphisms, the study of heterostyly allows understanding how the different forms are maintained in the populations and why
phenotypes are selected. However, as the number of studies on this floral polymorphism increases, new variations and exceptions suggest caution
when generalizing the typical characteristics of the heterostylous syndrome and its adaptive significance. In this review the morphological and physio-
logical characteristics in heterostyly and its evolutionary context are described. Additionally, recent studies showing the morphological, physiological

and adaptive complexity of heterostyly are reported, and future study questions are also proposed.
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¢ Qué es la heterostilia?

La principal caracteristica de las plantas heterostilas es la pre-
sencia de dos o tres morfos en las poblaciones, los cuales difieren
en la posicion de sus érganos sexuales de manera reciproca; es
decir, las poblaciones contienen individuos con hercogamia reci-
proca entre ellos. Se denomina hercogamia a la separacion espa-
cial de anteras y estigma en la flor (Webb y Lloyd 1986). Asi, en las
especies distilas (dos morfos) unas plantas tienen flores con her-
cogamia de aproximacion (presentan los estigmas por encima de
la anteras), mientras que en otras plantas las flores muestran her-
cogamia reversa, donde el estigma esta situado por debajo de las
anteras. Las plantas del primer grupo se clasifican como morfo lon-
gistilo (L) y las plantas del segundo grupo como morfo brevistilo (B)
(Barrett 1992; 2002ab). En las especies tristilas, las poblaciones
presentan tres morfos, longistilo (L), brevistilo (B) y medio (M). En
estas especies las flores presentan dos verticilos de anteras, y en
el caso de las flores M, el estilo se situa entre el verticilo superior e
inferior de anteras (Fig.1). Ademas de la variacién morfolégica en
la posicion de estilo y anteras, las plantas heterostilas suelen pre-
sentar un sistema de incompatibilidad de tipo esporofitico que im-
pide la autofecundacién y la reproduccién entre plantas de un
mismo morfo (Barrett 1992; 2002a). Con este sistema de incompa-
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tibilidad sélo se producen frutos cuando las plantas son polinizadas
con polen procedente del verticilo reciproco en el morfo opuesto
(en el caso de las distilas), o del correspondiente en los morfos
complementarios (en las tristilas). Darwin (1877) denomind a este
tipo de cruces polinizaciones legitimas. Las polinizaciones que se
producen entre flores de un mismo morfo reciben el nombre de ile-
gitimas. Por ultimo, en las plantas heterostilas los morfos con fre-
cuencia difieren entre ellos en otras caracteristicas (p. ej., nUmero,
tamafio y patrones de ornamentacion de los granos de polen).
Estos rasgos reciben el nombre de caracteres secundarios (ver re-
visiones de Ganders 1979; Dulberger 1992; Weller 2009).

Estas caracteristicas morfoldgicas y fisiolégicas asociadas al
sindrome heterostilo influyen sobre la dinamica demografica de las
poblacionales y estan total o parcialmente interconectados desde
un punto de vista genético, funcional y evolutivo. Desde la obra The
different forms of flowers on plants of the same species de Darwin
(1877) la posicion reciproca de los 6rganos sexuales en las flores
de las plantas heterostilas se ha considerado una adaptacion que
facilita el intercambio polinico entre plantas de distinto morfo gra-
cias a la segregacion de polen en partes diferentes del cuerpo del
polinizador. Esta propuesta, aunque ha sido ampliamente aceptada
en los ultimos tiempos, se considera actualmente demasiado sim-
plista por algunos autores, como se explica mas adelante.
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Figura 1. Representacion de los morfos florales de una planta distila (arriba)
y tristila (abajo). De izquierda a derecha, morfo longistilo, medio (en el caso
de la tristila) y brevistilo. Imagen cedida por Divulgare.com.

Figure 1. Floral morph representation in a distylous (above) and tristylous
plant (below). From left to right, long, mid (in the case of tristyly) and short
morphs. Image courtesy of Divulgare.com.

Las transiciones entre la heterostilia y otros
sistemas reproductivos

En la actualidad no hay duda de que la heterostilia se origind
independientemente en numerosas ocasiones y de que esta pre-
sente en al menos 28 familias de angiospermas (Barrett 2002a).
La heterostilia es un sistema labil, y las transiciones desde y hacia
otro tipo de polimorfismos son abundantes (Fig. 2). Se han descrito
distintos cambios desde el monomorfismo hacia la distilia (ver
abajo), desde la heterostilia hacia la homostilia (Sakai y Wright
2008; De Vos et al. 2014); desde la tristilia hacia la distilia (Weller
1992; Weller et al. 2007; Weber et al. 2013), hacia otros tipos de
polimorfismo (dimorfismo estilar relajado; Ferrero et al. 2009a), y
desde la distilia hacia la dioecia (Rosas y Dominguez 2009).

Los modelos existentes sobre las transiciones desde el mono-
morfismo hacia la heterostilia difieren en cuales son el estado an-
cestral y los estados intermedios en el proceso evolutivo y cuales
las presiones selectivas que lo dirigen (Barrett y Shore 2008). En
este sentido, los modelos mas discutidos son el de Charlesworth y
Charlesworth Y Charlesworth (1979) y el de Lloyd y Webb (1992ab).
Siguiendo las ideas de Baker (1966), el estado ancestral en el mo-
delo de Charlesworth Y Charlesworth (1979) es un homostilo con
alta depresion por endogamia. Mutaciones sucesivas en el tipo del
polen y estigma conducen a la aparicion de un estado intermedio
compuesto de dos formas autoincompatibles e incompatibles con
plantas de su mismo tipo, es decir, surge la incompatibilidad hete-
romoérfica. Esta situacién no seria duradera ya que se produce una
gran pérdida de polen en polinizaciones “erroneas”. La aparicion de
mutaciones en la longitud del estilo y estambres, estrechamente li-
gadas al sistema de incompatibilidad, favoreceria las polinizaciones
cruzadas eficientes entre morfos. Por tanto, en este modelo, el sis-
tema de incompatibilidad es previo a la adquisicién de la hercogamia
reciproca. Por el contrario, el modelo de Lloyd y Webb (1992ab) su-
giere que la condicion ancestral deberia ser de hercogamia de apro-
ximacién (estigmas situados por encima de las anteras). Una
mutacion simple para la longitud de estilo provocaria una situacion
de dimorfismo estilar. La fuerza selectiva para este modelo seria el
aumento del flujo de polen legitimo gracias a la eficiencia de los po-
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linizadores. Sin embargo, el estado de dimorfismo estilar es muy in-
estable, ya que se produce una gran pérdida de polen debido a la
escasa reciprocidad entre los morfos. En este contexto, una se-
gunda mutacion para la altura de las anteras supondria una ventaja.
El sistema de incompatibilidad, que proponen como un probable
efecto pleiotropico, se expresaria por la imposibilidad del polen de
crecer en un determinado tipo de estigma. Por tanto, los caracteres
secundarios y el sistema de incompatibilidad serian procesos inde-
pendientes de las modificaciones morfoldgicas anteriores.

Desde un punto de vista ontogenético es importante destacar
las ideas de Faivre (2000), quien propone pasos intermedios adi-
cionales en la transicién desde el monomorfismo hacia la distilia no
explicitos en ninguno de los modelos antes expuestos (Fig. 2).
Existen también otras propuestas menos extendidas en la literatura,
como la de Anderson (1973), que propone la evolucion de la hete-
rostilia a partir de la protandria en Rubiaceae o el complejo modelo
de Richards (1998), cuyo enfoque es estrictamente genético. El
modelo de Sakai y Toquenaga (2004) plantea la evolucion de la he-
terostilia a partir de un continuo en variacion fenotipica entre indi-
viduos en la poblacion y la existencia de un ligamiento genético
entre las alturas de anteras y estigma.

Los primeros trabajos sobre la evolucion hacia la heterostilia en
Narcissus (Graham y Barrett 2004; Pérez et al. 2004) encuentran
que la sucesion de estados del polimorfismo y el sistema de incom-
patibilidad estan asociados a cambios en los polinizadores (Pérez-
Barrales et al. 2006). Ademas, Santos-Gally y colaboradores
(2013a) demuestran que las corolas estrechas y largas parecen
estar gobernando la aparicion del polimorfismo en este género. En
Boraginaceae, Ferrero y colaboradores (2009a) demostraron como
la distilia parece ser derivada de un ancestro dimérfico estilar y éste
de un hercbgamo de aproximacion en el género Lithodora. En Exo-
chaenium Kissling y Barrett (2013) también encontraron que la dis-
tilia deriva de un ancestro con hercogamia de aproximacion. Todos
estos trabajos apoyan el modelo de Lloyd y Webb (1992ab). Otro
apoyo a este modelo es la independencia de cambios morfolégicos
y fisioldgicos en las transiciones evolutivas hacia o desde este poli-
morfismo. El sistema de incompatibilidad es independiente del poli-
morfismo en la tribu Lithospermeae (Ferrero et al. 2012b). Asimismo,
existe una disociacion morfo-fisioldgica durante la transicion desde
la tristilia hacia la distilia en Oxalis alpina. En esta especie las mo-
dificaciones morfolégicas parecen ser anteriores a los cambios en
el sistema de incompatibilidad (Kutaka et al. 2011).

La transicién desde la heterostilia hacia la homostilia — monomor-
fismo en el que las plantas presentan la misma altura en los estigmas
y anteras —y la autogamia se ha encontrado en varias familias. Esta
transicion se ha explicado como una estrategia de garantia repro-
ductiva cuando la disponibilidad de plantas conspecificas o poliniza-
dores es escasa (Carlson et al. 2008). Trabajos recientes analizan
la importancia de la hercogamia en este proceso. De Vos y colabo-
radores (2012) probaron en Primula halleri que la separacion espa-
cial entre dérganos sexuales, aunque pequefia, favorece los
entrecruzamientos entre individuos en poblaciones homostilas (ver
también Li y Johnson 2010). También De Vos y colaboradores (2014)
encontraron que la transicion hacia la autocompatibilidad en Primu-
laceae no se asocia con cambios en los caracteres tradicionalmente
relacionados con la autofecundacién, como el menor tamario floral.
En una reciente revision de las transiciones desde el entrecruza-
miento hacia la autogamia en Eichhornia paniculata (Pontederia-
ceae) se ha visto que las condiciones adecuadas para la transicion
son resultado de una reduccion de la hercogamia y la ocurrencia de
episodios de colonizacion frecuentes (Barrett et al. 2009).

La hipotesis mas aceptada sobre la evolucion desde heterostilia
hacia la especializacion sexual (dioecia) es la que propone dicha
transicién como resultado de cambios ecolégicos, es decir, pérdida
de polinizadores eficientes. Esta explicacion plantea que una trans-
ferencia asimétrica de polen mediada por polinizadores favorece la
funciéon masculina del morfo con mayor eficiencia en las exporta-
cion de polen (normalmente el B) y la funcion femenina en el que
recibe mayor cantidad de polen (normalmente el L) (Darwin 1877;
Ornduff 1966; Lloyd 1979; Beach y Bawa 1980).
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Figura 2. Resumen de algunas modelos tedricos sobre las transiciones hacia y desde la heterostilia. El esquema incluye las presiones selectivas pro-

puestas teéricamente para explicar dichas transiciones.

Figure 2. Summary of some theoretical models describing transitions from and towards heterostyly. The diagram incorporates the selective pressures ex-

plaining the transitions.

Las variaciones en el polimorfismo

La determinacioén del tipo de polimorfismo en cada especie es
trascendental para entender su significado adaptativo o poder res-
ponder preguntas de caracter macroevolutivo. Por ello, en los ulti-
mos afos se han descrito las caracteristicas morfoldgicas,
fisiolégicas y funcionales de especies heterostilas [p. €j., en las fa-
milias Boraginaceae (Ferrero 2009; Ferrero et al. 2011a; Mcmullen
2011), Iridaceae (Sanchez et al. 2010), Malvaceae (Faife-Cabrera
et al. 2014), Menyanthaceae (Haddadchi 2013), Gentianaceae
(Wolfe et al. 2009), Plumbaginaceae (Ferrero et al. 2009b), Polygo-
naceae (Chen 2012), Pontederiaceae (Cunha y Fischer 2009; Puen-
tes et al. 2013), Primulaceae (Nishihiro y Washitani 2011; Davidson
et al. 2013; Aronne et al. 2014), Oxalidaceae (Turketti et al. 2012) y
Rubiaceae (Klein et al. 2009; Consolaro et al. 2010; Meeus et al.
2011; Faria et al. 2012; Henrique y Carlos 2012; Hernandez-Rami-
rez 2012)]. Ademas de la distilia y la tristilia, en la naturaleza existen
otros polimorfismos estilares. Algunos de estos polimorfismos, como
el dimorfismo estilar relajado o el dimorfismo estilar, estan muy re-
lacionados funcionalmente y evolutivamente con la heterostilia (Ba-
rrett et al. 2000; Ferrero et al. 2011a). El dimorfismo estilar relajado
consiste en la presencia de dos morfos que difieren en la altura de
sus estilos pero cuyas anteras se encuentras localizadas a distintas
alturas en la corola, ocupando una amplia franja. Este polimorfismo
parece derivar de la distilia debido a una relajacién en las presiones
selectivas que mantienen la hercogamia reciproca (Ferrero et al.

2009a). Las especies dimorficas estilares presentan flores con an-
teras a la misma altura que difieren en la longitud de sus estilos; ex-
hiben dos morfos pero carecen de reciprocidad y, segun algunos
modelos evolutivos, son un paso anterior a la aparicion de la herco-
gamia reciproca (Lloyd y Webb 1992a).

A veces una especie cuya morfologia sugiere la existencia de
heterostilia se comporta funcionalmente como dioica. Esto ocurre
en especies con hercogamia reciproca como Hedyotis acutangula
(Wu et al. 2010), Mussaenda pubescens (Li et al. 2010), Palicourea
tetragona (Martén-Rodriguez et al. 2013) o Phyllopentas flava (An-
driamihajarivo et al. 2011), y también en dimérficas estilares como
Pagamea duckei (Henrique y Carlos 2012) y Morinda parvifolia, es-
pecie descrita como fisioldgicamente androdioica y funcionalmente
dioica (Liu et al. 2012). Algunos géneros son particularmente varia-
bles en términos morfoldgicos y funcionales, como Psychotria o
Erythroxylum. En Psychotria, algunas especies presentan heteros-
tilia “atipica”, con ausencia de reciprocidad entre los morfos, ani-
sopletia (distinta proporcion de morfos en las poblaciones) o
monomorfismo. Entre los estudios mas recientes en este género,
Psychotria poeppigiana presenta un sindrome heterostilo tipico (Va-
lois-Cuesta et al. 2009), pero en Psychotria rubra, las plantas son
distilas pero funcionalmente dioicas (Watanabe et al. 2013). En
Psychotria cartaginensis, la ruptura del sistema de incompatibilidad
(Faria et al. 2012) parece estar relacionada con modificaciones
hacia el monomorfismo (poblaciones con plantas L exclusivamente)
y la homostilia (Consolaro et al. 2010).
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En ocasiones es dificil definir el tipo de polimorfismo estilar de-
bido a las variaciones inter- e intra-poblacionales (Ferrero et al.
2011a). Ademas, el uso de distintos métodos para la caracteriza-
cion del polimorfismo puede resultar en clasificaciones diferentes
de éste (Faivre y McDade 2001). Por ejemplo, en los géneros Li-
thodora y Glandora (Boraginaceae) se ha descrito como el poli-
morfismo puede variar entre poblaciones de la misma especie (ver
Fig. 3) y la caracterizacion discreta de éste basada en un examen
visual es dificil (Ferrero et al. 2011a). La variacioén inter-poblacional
se ha observado en otras familias (Amaryllidaceae, Pérez et al.
2004, Malvaceae, Faife-Cabrera et al. 2014; Oleaceae, Thompson
y Dommée 2000; Oxalidaceae, Weller et al. 2007; Baena-Diaz et
al. 2012; Primulaceae, Nishihiro et al. 2000; Rubiaceae, Faivre y
McDade 2001; Sampson y Krebs 2012). En Nivenia (Iridaceae), un
género sudafricano de distribucion restricta, el estudio detallado del
polimorfismo de sus especies llevo a que una especie previamente
descrita como distila fuese recientemente re-caracterizada como
dimorfica estilar (Sanchez et al. 2010).

La descripcién categdrica, por tanto, permite comparar y con-
trastar la informacion obtenida en estudios previos, si bien puede
resultar ardua e imprecisa. Una alternativa util a la inspeccion vi-
sual es definir el polimorfismo de manera cuantitativa mediante el
calculo de la reciprocidad entre morfos a nivel poblacional. Una re-
ciprocidad alta entre 6rganos sexuales de plantas de distinto morfo
se alcanza cuando la altura de los estigmas de un morfo se co-
rresponde exactamente con la de las anteras del morfo opuesto, y
esto ocurre para todos los niveles de estilos y anteras y todos los
individuos de la poblacion (Sanchez et al. 2013). Aunque la reci-
procidad se ha considerado como un caracter continuo desde hace
tiempo (Lloyd et al. 1990), hasta el momento se han propuesto
so6lo cuatro indices cuantitativos: Richards y Koptur (1993); Eckert
y Barrett (1994); Sanchez et al. (2008, modificado en 2013) y So-
senski et al. (2010). Sanchez y colaboradores (2008) proponen un
indice que agrupa dos componentes relacionadas con la recipro-
cidad [sensu Eckert y Barrett (1994)], la precision y la dispersion
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en la altura de los verticilos, tanto para especies distilas como tris-
tilas (Sanchez et al. 2013). El indice de Sosenski y colaboradores
(2010) supone la suma de dos componentes dentro de la flor: el
primero mide la convergencia de dos verticilos de anteras hacia el
mismo punto y el segundo mide el grado de ajuste entre flores de
distinto morfo.

Desde un punto de vista tedrico, el dimorfismo estilar, la hete-
rostilia y el dimorfismo estilar relajado se han interpretado como es-
tados consecutivos del mismo proceso evolutivo (Lloyd y Webb
1992a; Ferrero et al. 2009a). Considerando la relacion entre reci-
procidad y las categorias discretas de polimorfismo existentes, es
esperable que las plantas dimorficas estilares presenten menor re-
ciprocidad que las hercogamas reciprocas, ya que las anteras no
se diferencian en altura entre los morfos. En el caso del dimorfismo
estilar relajado, es esperable que la reciprocidad se reduzca al au-
mentar la dispersién en la posicion de las anteras.

El complejo significado adaptativo de la heterostilia

Como se ha mencionado al inicio, desde Darwin (1877) se ha
considerado que la heterostilia promueve la polinizaciéon cruzada.
Sin embargo, la redundancia en mecanismos morfoldgicos y fisio-
légicos con una misma finalidad ha hecho que con el tiempo se re-
conozcan para este polimorfismo dos funciones distintas
relacionadas con el éxito reproductivo masculino y femenino de las
plantas (Barrett 2002a). Segun esta propuesta, la hercogamia re-
ciproca favorece la funcién masculina promoviendo la dispersion
de polen de una manera eficiente y limitando a la vez la auto-inter-
ferencia entre los 6rganos sexuales de la propia planta y la consi-
guiente pérdida de gametos en polinizaciones no viables. Por su
parte, el sistema de incompatibilidad mejora el éxito reproductivo
femenino impidiendo la autofecundacién y reduciendo la depresion
por endogamia y el descuento de évulos — évulos fecundados por
polen no viable que ya no estaran disponibles para polinizaciones
efectivas (Barrett 2002ab).
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Figura 3. En las gréficas se muestra la representacion de las longitudes de los estilos (+) y cada las alturas de las anteras (+) de las plantas en poblaciones
del género Glandora (Boraginaceae). Los individuos estan ordenados por orden creciente de longitud de estilo. La reciprocidad es diferente entre pobla-
ciones de la misma especie e incluso entre los verticilos superior e inferior de las plantas de la misma poblacién. Modificado de Ferrero et al 2011a.

Figure 3. Variation in style length (+) and every stamen height () in populations of genus Glandora (Boraginaceae). Plots summarise individuals in popu-
lations arranged in order of increasing style length. Reciprocity is different among populations of the same species and even between the upper and lower

levels. Modified from Ferrero et al 2011a.
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Entre las caracteristicas de las plantas heterostilas, la funcion
de la hercogamia reciproca ha suscitado mucho interés (Darwin
1877; Lloyd y Webb 1992a). Por un lado, la hercogamia entre or-
ganos sexuales de una misma flor se ha considerado un meca-
nismo que evita la interferencia entre la funcion masculina y
femenina - hipdtesis de la interferencia sexual (Darwin 1877; Gan-
ders 1979; Barrett 1992; Cesaro et al. 2004; Barrett y Shore 2008).
De hecho, en poblaciones naturales las cargas de polen muestran
mayor auto-interferencia en los estigmas del morfo L (Brys y Jac-
quemyn 2010; Valois-Cuesta et al. 2011). La interferencia sexual
depende de la longitud y forma de la corola (tubular o no), asi como
de la morfologia e identidad del polinizador. Ademas, la interferen-
cia sexual y la obstruccion del estigma/estilo con polen incompatible
varia entre especies (ver Keller et al. 2014). En segundo lugar, si-
guiendo las ideas de Darwin, la hipdtesis del flujo legitimo (Lloyd y
Webb 1992a; Barrett 2002a; Lau y Bosque 2003) propone que la
posicion reciproca de los érganos sexuales entre los morfos favo-
rece la deposicion de polen de cada uno de ellos en partes distintas
del polinizador. Esta segregacion espacial facilita la transferencia
de polen mas eficientemente entre plantas, ya que los érganos se-
xuales reciprocos reciben mayor cantidad de polen legitimo y, a la
vez, 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 (ej, Armbruster et al. 2006).

En un estudio reciente, Keller y colaboradores (2014) examina-
ron estas dos hipotesis. Los autores encontraron que la hercogamia
reciproca en especies de Primula promueve la deposicion de polen
en distintas partes del polinizador, lo que apoya las predicciones
de la hipétesis del flujo legitimo. Este mismo resultado se ha con-
firmado en poblaciones naturales de Pentanisia (Massinga et al.
2005), donde las mariposas transportan el polen del morfo B en
sus cabezas y el del morfo L en sus probdscides.

Ademas, Keller y colaboradores (2014) encontraron que las flo-
res de morfo brevistilo funcionan de una manera mas “legitima” (ex-
perimentan un mayor nimero de cruces entre-morfos). Si bien la
hipotesis del polen legitimo ha recibido un apoyo continuo (recien-
temente Wolfe et al. 2009; Baena-Diaz et al. 2012), existen muchos
casos documentados en la literatura en los que este flujo de polen
entre morfos es asimétrico, de modo que uno de ellos actia mas
como donante y otro como receptor de polen. En Pulmonaria la pro-
porcién entre el polen legitimo e ilegitimo depositado sobre el morfo
brevistilo excede a la del longistilo (Brys et al. 2008a). Ademas, Brys
y Jacquemyn (2010) encontraron que la distribucién espacial de in-
dividuos compatibles y el despliegue floral pueden tener un efecto
sobre el flujo de polen legitimo depositado en los estigmas y, por lo
tanto, en la produccion de frutos en esta especie. El morfo longistilo
parece depender menos de la distribucién espacial del brevistilo
que viceversa.

Es esperable que una distribucion de morfos no agregada (con
predominio de plantas del morfo opuesto situadas mas cerca) me-
jore la produccion de frutos cuando los polinizadores se mueven
entre plantas cercanas (Levin 1974). Esto ocurre en algunas espe-
cies del género Melochia que presentan un sistema de incompati-
bilidad heteromérfico (Machado y Sazima 2008; Faife-Cabrera et
al 2015). No obstante, cuando los individuos del mismo morfo se
encuentran mas préximos, los polinizadores de cortas distancias
promueven cruces ilegitimos, provocando interferencia polinica
(Shore y Barrett 1984).

Desde el punto de vista morfoldgico se espera que una mayor
reciprocidad entre morfos esté asociada a una mayor eficiencia y
simetria en el transporte de polen, entendiendo ésta por un flujo
equivalente (en calidad y cantidad) de polen entre morfos (Barrett
2002a; Lloyd y Webb 1992b). La asimetria en la posicion de las an-
teras y estigmas entre morfos puede afectar al flujo de polen entre
morfos (Stone y Thomson 1994; Garcia-Robledo 2008) incluso
cuando pertenecen a especies distintas (Keller et al. 2012). Asi, se
ha encontrado que la reduccion en la reciprocidad entre dos Pri-
mulas que hibridan en la naturaleza puede disminuir el flujo de
polen entre ellas, lo que repercute sobre su aislamiento reproduc-
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tivo (Keller et al. 2012). El aumento en reciprocidad parece incre-
mentar el flujo de polen compatible en Oxalis alpina (Baena-Diaz
et al. 2012). En otras especies, la reciprocidad parece estar rela-
cionada con la integracion floral (Sanchez et al. 2010; Ferrero et al.
2011a), la eficiencia en la polinizacién (Ferrero et al. 2011b), asi
como con un mayor éxito en la produccién de frutos (Hernandez-
Martinez 2012). En todos estos trabajos una morfologia floral res-
trictiva a la entrada de polinizadores se ha considerado siempre un
aspecto clave para el mantenimiento del polimorfismo. Sin embargo
algunas especies con corolas no restrictivas a la entrada de polini-
zadores (como Melochia o Turnera) parecen no sufrir las conse-
cuencias de los cambios drasticos de abundancia y composicion
de las comunidades de visitantes florales (Faife-Cabrera 2014).

El polimorfismo floral promueve el cruzamiento entre morfos y se
mantiene en las poblaciones mediante seleccion dependiente de fre-
cuencia negativa (Heuch y Lie 1985). Las desviaciones de la isopletia
— igual proporcion de morfos — en las poblaciones no sélo afectan el
éxito reproductor de las plantas sino que también repercuten en la
diversidad genética de las poblaciones (Meeus et al. 2012). En las
especies heterostilas el papel de los polinizadores es crucial tanto
para garantizar el éxito reproductivo de las plantas (Davidson et al.
2013) como para promover la simetria en el flujo de polen entre mor-
fos. En Narcissus papyraceus, una especie dimorfica estilar, la pre-
sencia y actividad de los polinizadores de trompa larga y corta esta
relacionada con las proporciones de morfos en las poblaciones
(Pérez-Barrales y Arroyo 2010; Santos-Gally et al. 2013b). Los visi-
tantes de trompa corta mueven polen de ambos morfos pero depo-
sitan poco sobre el morfo longistilo y nada en el brevistilo
(Simoén-Porcar et al. 2014). Por ello, las poblaciones con polinizado-
res de trompa larga y corta presentan ambos morfos, mientras que
las que tienen sélo polinizadores de trompa corta presentan indivi-
duos de morfo longistilo. No obstante, otro tipo de interacciones
planta-animal pueden afectar este equilibrio poblacional. Asi por
ejemplo, si la depredacion de semillas no es homogénea entre mor-
fos, su ocurrencia puede compensar los desequilibrios resultantes
un flujo asimétrico de polen, como ocurre en Erythroxylum hava-
nense (Boege y Dominguez 2008). Aunque esto puede ser variable
en el tiempo, nos sirve para destacar la importancia del conjunto de
interacciones sobre la dinamica poblacional. La desviacion del equi-
librio en la proporcion de morfos en las poblaciones puede estar de-
terminada por un éxito reproductivo diferencial de cada uno de los
morfos, pero también por procesos estocasticos que ocurren en po-
blaciones de pequefio tamafio (Brys et al. 2008b) o debido a la frag-
mentacion y la perturbacion antrépica (Aronne et al. 2014; Barrett y
Arroyo 2012). La multiplicaciéon vegetativa o clonal también puede
resultar en desviaciones del equilibrio (Castro et al. 2013, ver también
Haddadchi et al. 2014). En un trabajo reciente, Pérez-Alquicira y co-
laboradores (2010) demostraron que los factores histéricos en Oxalis
alpina también tienen una gran influencia sobre la estructura genética
y la distribucion geografica de los sistemas de reproduccion.

Futuras lineas de estudio

La identificacion y estudio de los genes que caracterizan los dis-
tintos aspectos del sindrome heterostilo son aspectos poco explo-
rados de los polimorfismos estilares (ver revision de Barrett y Shore
2008). Ademas, se requiere un mayor numero de estudios que cla-
rifiquen la relacion entre la forma, la fisiologia y el significado fun-
cional de la heterostilia. En este sentido, la interpretacién de los
caracteres secundarios siempre se ha hecho desde un punto de
vista adaptativo (Ganders 1979; Dulberger 1992), pero faltan tra-
bajos que demuestren que todos ellos estan sometidos a seleccion.
A continuacién se proponen dos lineas de estudio relacionadas con
las transiciones evolutivas entre sistemas reproductivos.

Como se menciond en el apartado anterior, las asimetrias en el
flujo de polen son comunes en las poblaciones heterostilas (Mas-
singa et al. 2005) y en ocasiones se relacionan estrechamente con
la especializacion sexual de ambos morfos y la evolucién hacia la
dioecia. De hecho, resulta interesante la existencia de varias fami-
lias de plantas que contienen especies que son a la vez distilas y
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dioicas, por ejemplo, Rubiaceae, Boraginaceae o Menyanthaceae.
La evolucién de la dioecia a partir de la heterostilia puede tener
también otras posibles explicaciones como la propagaciéon de mu-
taciones de esterilidad en las poblaciones (revisado en Ganders
1979; Barrett y Richards 1990). Ademas, dado que en las especies
distilas la produccion de frutos depende de la disponibilidad de
polen del otro morfo, la esterilidad de uno de los morfos a partir de
una simple mutacion podria resultar en la especializacion comple-
mentaria del otro (Rosas y Dominguez 2009). Una explicacion asi
no supone ninguna direccionalidad y por tanto puede explicar aque-
llos casos en los que la especializacion ocurre al contrario, el morfo
B actua como individuo femenino y el L como masculino, como en
Erytroxylum havanense (Avila-Sakar y Dominguez 2000) o en Pa-
licourea demissa. En esta Ultima especie, a pesar de que los morfos
producen las mismas recompensas, la frecuencia desigual de visi-
tas por parte de los polinizadores promueve un flujo de polinizacion
asimétrico, donde el morfo B tiene una funcion femenina predomi-
nante (Valois-Cuesta et al. 2010; 2011). No obstante, en otras es-
pecies de Palicourea como P. tetragona, el morfo L tiene una mayor
produccion de frutos que el B (Martén-Rodriguez et al. 2013). Las
familias Rubiaceae, Boraginaceae o Menyanthaceae ofrecen, por
tanto, un marco ideal para estudiar transiciones evolutivas tanto
hacia la heterostilia (Ferrero et al. 2012a), como hacia la separacion
funcional de sexos bajo las predicciones de modelos evolutivos
contrastados. Hasta ahora estas hipdtesis de transicion hacia la
dioecia no se ha comprobado en un contexto filogenético.

Por otra parte, la evolucién de la heterostilia desde el mono-
morfismo se ha estudiado sélo en unas pocas familias: Primula-
ceae (Mast et al. 2006), Linaceae (McDill et al. 2009);
Boraginaceae (Lithospermum, Cohen 2011; Cohen y Davis 2012;
Cohen et al. 2012), Menyanthaceae (Tippery y Les 2011), y Ru-
biaceae (Ferrero et al. 2012a); ver también Naiki (2012). Aunque
la mayoria de los andlisis filogenéticos han respaldado el modelo
de Lloyd y Webb (1992ab), los grupos taxonémicos donde se han
testado hipotesis evolutivas sobre la transicion desde el mono-
morfismo hacia la heterostilia siguen siendo escasos. Por ello,
otra futura linea de trabajo interesante seria confirmar algunos de
los resultados previos en familias independientes para alcanzar
un mayor nivel de generalizacion.

La revision realizada en este trabajo pone de manifiesto la gran
variabilidad en aspectos morfolégicos/fisioldgicos en la heterostilia
y la complejidad del significado adaptativo de sus caracteristicas.
Si bien la heterostilia es probablemente uno de los polimorfismos
sexuales mejor estudiados en plantas, todavia quedan muchas pre-
guntas sin respuesta que demandan futuros estudios.
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