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ABSTRACT: Fabbri, L. T. & Valla, I. J. 1998. Some aspects of the reproductive biology of
Tropaeolum pentaphyllum (Tropacolaceae). Darwiniana 36: 51-58.

The spur anatomy and some aspects of the floral biology of the perennial herb Tropaeolum
pentaphyilum Lam. were studied. The hermaphrodite protandrous flowers are typically ornitophilous.
They have a red spur which produces abundant nectar secreted through modified stomata. Nectar
concentration is variable (27-63% sugars), and its production is greater in the staminate phase than in the
pistillate one. Tropaeolum pentaphyllum seems to be a principally xenogamous species. Main pollinators
are hummingbirds, but bee pollination cannot be discarded. The low rate of fruit production in isolated
branches might have arisen through autogamy, but small arthropods carrying pollen grains on their bodies
were occasionally observed on those branches, which may indicate that some cross-pollination is also
present.The lack of fruit production in isolated and emasculated flowers indicates that there is no
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apomixis.
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INTRODUCCION

La mayor parte de las especies de la familia
Tropaeolaceae son sudamericanas (sélo algunas
especies llegan a Centroamérica) y muchas pertene-
cientes al género Tropaeolum L. viven en la cordi-
llera de los Andes.

Tropaeolum pentaphyllum Lam. subsp.
pentaphyllum, en cambio, crece en las selvas en
galeria desde el Estado de Santa Catarina, al sur de
Brasil, y se extiende alo largo del Rio Parana hasta la
ribera del Rio de la Plata (Sparre, 1972). Al igual que
sus parientes andinos, es una especie herbdcea,
trepadora y perenne, provista de tubérculos. Sus
hojas y tallos eran consumidos como hortalizas en
Brasil y Paraguay (Paillieux & Bois, 1892; Hedrick,
1919).

No se hallaron datos sobre el comportamiento
reproductivo en esta especie, pero si algunas des-
cripciones referentes a la morfologia floral y a la
anatomia del espoldén (Buchenau, 1876, 1902 ;
Freyvhold, 1876; Porsch, 1924; Fahrenholtz, 1931;
Weberling & Miiller, 1980). Este trabajo contribuye
al conocimiento de la anatomia del nectario, la
fenologfa floral y aporta, ademads, datos sobre el
néctar, los visitantes florales y el éxito reproduc-
tivo.

MATERIALES Y METODOS

Las observaciones se realizaron sobre plantas
cultivadas en el Jardin Botdnico “Lucien Hauman”
de la Facultad de Agronomia de Ia Universidad de
Buenos Aires (58°30° W, 34°40’ S) y en el jardin de
uno de los autores a 1 km al SO del anterior. El
origen de los ejemplares cultivados no pudo
precisarse, asi como el mimero de plantas, por la
dificultad para individualizar y contar las ramas y los
tubérculos de los cuales provienen. Los egjemplares
de herbario estdn depositados en el Herbario
Gaspar Xuarez con el niimero 23941 (BAA).

Estudios anatémicos con microscopia dptica

Se fijaron en FAA flores abiertas v botones
florales 2-3 dias previos a su apertura. Se realizaron
cortes seriados de 10-15 pum de espesor de espolo-
nes incluidos en parafina segin las técnicas habi-
tuales (Johansen, 1940), con un micrétomo tipo
Minot y también cortes a mano alzada del material
fresco. Los cortes fueron coloreados con safranina
-"fast-green" y, para la observacién de floema, se
tilé con azul de resorcina-idcido tdnico
(D’ Ambrogio de Argiieso, 1986). También se dia-
fanizaron espolones manteniéndolos durante va-
rios dias en una solucién acuosa de NaOH al 10% a
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temperatura ambiente hasta que quedaron total-
mente transparentes. Luego fueron conservados en
hidrato de cloral y¥ coloreados con safranina alcohd-
lica. Para confirmar la existencia de antocianos, los
espolones fueron expuestos a vapores de NH,
(Steele, 1949), Las microfotografias se realizaron
con un microscopio Zeiss Axioplan.

Estudios anatomicos con microscopia electrénica
de barrido

El material fijado se deshidraté con acetona y se
seco por el método de punto critico. Para ello, se
emple6 acetona como fluido intermediario, CO,
como fluido de transicién, y se metalizé con oro-
paladio (Cohen, 1974). Las microfotografias se ob-
tuvieron con un equipo Leitz AMR 1200.

Estudios morfolégicos

Entre los afios 1989 a 1997 se registraron las
fechas de la apertura de flores e iniciacién de frotos,
fa forma de presentacidn del polen y los cambios
morfoldgicos de la flor. Los colores mencionados y
sus cddigos, indicados entre paréntesis, correspon-
den a comparaciones con la tabla de Methuen
(Kornerup & Wanscher, 1984). Para verificar la
receptividad estigmatica se utilizé H, O, (Kearns &
Inouye, 1993) en diferentes estados florales (n=13)
y, para el recuento de los granos de polen, se em-
pled un hematocitémetro (Kearns & Inouye, 1993).
Los artrépodos que visitaban las flores fueron cap-
turados e identificados. Para verificar la posibilidad
de autogamia se aislaron ramas floriferas en bolsas
de tul (127 flores). Para determinar la posibilidad de
apomixis auténoma se embolsaron 137 botones flo-
rales de distintas ramas, los que fueron emascu-
lados a medida que se producia la antesis. En todos
los casos, las flores permanecieron aisladas hasta la
formacidn de los frutos. Para establecer 1a tasa de
iniciacién de frutos en flores con polinizacién libre
se marcaron ramas que se dejaron al descubierto.

Estudios sobre el néctar

Se llevaron a cabo durante los afios 1996y 1997.
La concentraciéon de azicar del néctar (expresada
como % de sacarosa) se determiné con un refracts-
metro de mano. Las extracciones de néctar se reali-
zaron con una microjeringa Hamilton. Para ello, se
trabajo6 con precaucion a fin de evitar dafiar al espo-
16n con la aguja. Las muestras fueron tomadas dia-
riamente en horas cercanas al mediodia durante
todo el periodo de floracion, en flores aisladas con

bolsas de papel antes de producirse la apertura y en
otras que se dejaron sin aislar.

OBSERVACIONES

Fenologia general

En la latitud de Buenos Aires los tubérculos
comienzan a brotar en febrero y, a fines de noviem-
bre, después de la fructificacién, todos los érganos
aéreos mueren.

La iniciacién de la floracién puede anticiparse si
las temperaturas se mantienen relativamente altas al
llegar el invierno, como sucedié en 1997, donde las
primeras flores aparecieron hacia fines de mayo y en
1998, a fines de abril.

Morfologia de la flor

Tropaeolum pentaphyllum presenta flores zigo-
morfas, perfectas, ca. de 3 cm long. (Fig. 1), consti-
tuidas por un espolén de 20 mm long., rojo {10B8)
por fuera y amarillo palido (4A4) por dentro; S sépa-
los verdes de 6-8 mm loag. surcados por pequefias
lineas rojas (Fig. 1 B) y dos pétalos rojo oscuro
(10C8) de 3,5 mm long. El androceo presenta 8 es-
tambres con los filamentos rojizos y las anteras
verdes. El ovario es stpero, tricarpelar, trilocular,
triovulado, con el estilo terminado en tres ramas
estigmdticas. El eje de las flores abiertas, cuyas
fauces se orientan hacia abajo, forma un dngulo de
60-70° con respecto a la horizontal. El fruto es un
esquizocarpo compuesto por 1 a 3 mericarpos

monospermos, con pericarpo blando, azul negruzco
(19F6)

Fenologia reproductiva: duracidn de las fases
florales y posflorales

La floracién comienza en la primera quincena de
julio y se extiende hasta fines de noviembre, con un
maximo de apertura de flores en setiembre y octubre.
En 1997 las primeras flores comenzaron a abrir a
fines de mayo, coincidiendo con temperaturas me-
dias cercanas a los 20°C. La madurez de los frutos se
produjo desde fines de setiembre hasta principios
de diciembre.

Después de iniciada la antesis se reconocen 3
fases :

Fase estaminada. 1.a produccion de néctar co-
mienza en esta fase y finaliza aproximadamente 12 6
13 dfas después de la apertura de la flor. El estilo es
muy corto. Los estambres polinan escalonadamente
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Fig. 1.- T. pentaphyllum, etapas de la antesis. A: flor en el tercer dia desde el inicio de la antesis, vista lateral. B: id. A,
vista frontal. C: flor en el octavo dfa. D: flor en el décimonoveno dia.

y, segin su estado de madurez, toman distintas
posiciones. Cuando presentan el polen, se ubican
proximos a la entrada del espolén (Fig. 1 A). Lue-
go, se curvan hacia abajo (Fig. 1 C). Este proceso
dura entre 4 y 5 dias y puede extenderse hasta 7.
Cada flor produce ca. 550.000 granos de polen.

Fase pistilada. Entre el 7™ y 8" dia desde la
antesis, el estilo comienza a alargarse e inmediata-
mente se separan las ramas estigmadticas. Al dia
siguiente, se vuelven receptivas y permanecen asi
no mds de dos dias (Fig. 1 C). En esta etapa aitin
puede encontrarse polen en algunas anteras. La
mayor longitud del estilo con respecto a los fila-
mentos estaminales dificulta el contacto polen-
estigma.

En ninguna de estas fases se percibié la emisién
de perfume.

Fase de fructificacion. Aproximadamente a los
14 dias de iniciada la antesis, los pétalos se marchi-
tan, el resto de la flor toma color verdoso y el
ovario comienza a crecer. Todos los drganos per-
sisten, incluso los estambres y el estilo (Fig. 1 D).
En esta etapa los carpelos miden entre 2,5 y 3 mm
de didmetro. Se desarrollan 1-2 6 3 carpelos por
flor (véase produccién de frutos). El fruto completa
su maduracién en 15 6 16 dias mds, cuando los
sépalos y el espolén tienen color magenta oscuro
(13F6), los mericarpos (de 7 a 9 mm de didmetro)
divergen y el pericarpo se torna blando y de color
azul negruzco. '

Anatomia del nectario y caracteristicas del néctar

Las epidermis externa e interna estin constitui-
das por células prismadticas, recubiertas por una
gruesa cuticula que presenta pliegues longitudi-
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nales. En la epidermis interna, estos pliegues estdn
a su vez surcados por finisimas estrias longitu-
dinales (Fig. 2 B).

Se observaron estomas en ambas epidermis: en
la externa, distribuidos sin un orden aparente; en la
interna, restringidos al extremo basal de la cavidad
del espolén por los cuales fluye el néctar. Estos
dltimos miden 30-33 um long. y se encuentran 18-
20 por espolén (Fig. 2 C-D).

En el tercio distal interno del espolén, en posi-
cion subepidérmica, existe un parénquima de 4-5
capas de células de espesor con amplios espacios
intercelulares (Fig. 2 A-B). Sus células, que son de
menor tamaiio que las del resto del parénquima y
cuyo citoplasma y nicleo se tifien intensamente,
poseen 1 6 2 vaciiolos.

Por debajo de la epidermis externa, y también
dispersos en el parénquima, existen idioblastos
prismdticos que toman color anaranjado con los
colorantes utilizados (Fig. 2 A).

La irrigacién del nectario se lleva a cabo por 5
haces vasculares anficribales compuestos de 5-7
elementos xilemdticos rodeados por numerosos tu-
bos cribosos (Fig. 2 A). Estos haces también pre-
sentan los idioblastos mencionados.

El volumen de néctar varié notablemente y en
algunos casos superé los 50 pl. Tanto las flores
aisladas como las flores testigo produjeron mayores
volimenes durante los dltimos dias de la fase
estaminada (Fig. 3). La concentracién de sacarosa
vario entre 27 v 63% (n = 85).

Visitantes florales

Se observé la visita de dos especies de picafiores
(Trochilidae) que acuden a las flores en busca de
néctar: Chlorostilbon aureoventris (D'Orbigny y
Lafresnaye) ("Picaflor bronceado"), a partir del
mes de junio (1997) o agosto (afios anteriores) e
Hylocharis chrysura (Shaw) ("Picaflor verde co-
mun") desde septiembre en adelante. En 1998, afio
en que la floracién se anticipd, (véase fenologia
general) el picaflor bronceado fue visto a comienzos
de mayo. También se identificaron distintas espe-
cies de insectos (Tabla 1) que acuden a las flores
ocasionalmente. Algunos, como Augochlorasp., se
introducen en el espolén adhiriéndoseles el polen.
En cambio Bombus sp. y Xylocopa sp. se compor-
tan como ladrones de néctar pues perforan el espo-
16n con su aparato bucal, mientras sus cuerpos per-
manecen suspendidos en el aire. Una observacion
similar ha sido sefialada en plantas cultivadas de T.

pentaphyllum en un jardin del Partido de Tigre,
Prov. de Buenos Aires (Bacigalupo, com. pers.) y
también para T. majus L. (Knoll, 1956). Ocasional-
mente se encontraron en las flores pequefios dfidos
que llevaban granos de polen adheridos.

Produccion de frutos

El 2,5% de las flores de las tres ramas embolsa-
das con tul dieron frutos, mientras que éstos no se
produjeron en las flores que fueron emasculadas.

El desarrollo de frutos en las ramas sin embolsar
fue del 52%. En un recuento del niimero de mericar-
pos desarroilados en cada flor, se obtuvieron los
siguientes valores sobre 607 frutos formados: el
46% tenian 2, el 33% habia desarrollado sélo 1 y ¢l
21% llevaban 3.

Se comprobé frugivoria por parte de zorzales,
Turdus rufiventris Vieillot, que ingieren los frutos
maduros.

DISCUSION

Fenologia floral

Las flores zigomorfas de 7. pentaphyllum son
muy profusas y particularmente vistosas debido a la
presencia del espoldn, donde se acumula néctar.
Liama la atencién que Dawson (1965) describa los
pétalos de color azul, pues no se hallaron otras
referencias semejantes al respecto. Buchenau
(1902) incluye a esta especie en el grupo “petala
rubra vel lateritia” en coincidencia con nuestras
observaciones. La reduccién en el nimero de péta-
los (2) y de estambres (8) ha sido discutida tempra-
namente en la literatura (Freyhold, 1876; Buchenau,
1876). Estos autores mencionan también la presen-
cia hasta de 5 pétalos en las flores de esta especie.
Posteriormente Porsh (1924) cita el hallazgo ocasio-
nal de flores con 3 6 mds pétalos.

Las flores son protdndricas y existe un corto
periodo en el cual la liberacién del polen coincide
con la exposicién de los estigmas, por lo cual la
autogamia puede ser factible, aunque poco proba-
ble por el recurvamiento de los estambres y su aleja-
miento de los estigmas. Freyhold (1876) y Buchenau
(1876) estudiaron el orden de dehiscencia de los
estambres y, tal como en nuestras observaciones,
no parece posible hallar una sucesién ordenada.
Kugler (1970) mencioné autogamia para T. majus
por el movimiento de las anteras y Buchenau (1902)
también lo hizo para T. azureum Miers y T. lepidium
Phil., especies chilenas de flores azules y
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Fig. 3.- Tropaeolum pentaphyllum, produccioén media de
néctar durante la antesis (nro. de flores = 65). Los datos
provienen de distintos individuos (n desconocido). Las
Iineas verticales representan la desviacion estdndar.

protéginas. Segtin las observaciones de Porsch
(1924), en T. pentaphylium hay protandria débil y
existe la posibilidad de autopolinizacidn.

Sindrome floral

Tropaeolum pentaphyllum presenta los caracte-
res tipicos del sindrome de la ornitofilia: flores rojas,
tubulares, colgantes, de contextura firme, ausencia
de olor y produccién abundante de néctar (Proctor
etal., 1996). Las guias de néctar que aparecen scbre
los sépalos parecieran apartarse de este sindrome,
pero los insectos visitantes que acuden a las flores
s6lo son polinizadores ocasionales y no parecen
influir significativamente en el nivel de fructifica-
cién. La frecuente visita de los picaflores en busca
de néctar y el alto porcentaje de fructificacién de las
tlores con polinizacién abierta, sugieren que la pro-
duccién de frutos depende de dichas visitas. Los
picaflores observados en Buenos Aires son consi-
derados auténticos polinizadores, pero no se des-
carta que otros troquilidos intervengan en el trans-
porte del polen, como Leucochloris albicollis
(Vieillot) ("Picaflor de garganta blanca") que fue
observado en poblaciones naturales costeras
(Ribichich et al., 1997).

También puede considerarse a Augochlora sp.
(Halictidae) como polinizador legitimo, aunque ca-
sual; pero no asi a Bombus sp. (Apidae) y Xylocopa
sp. (Apidae), cuyos cuerpos no tocan las anteras ni
los estigmas cuando consumen el néctar.

Nectario y néctar

Fahn (1974) clasificé el nectario de Tropaeolum
como “perigonial” por ubicarse en un espolén for-
mado por las piezas perianticas. Smets (1986), que
también lo consideré de origen calicino, lo incluyé
dentro del tipo “nectaria persistentia” por estar aso-
ciado a organos florales no caducos. Sin embargo,
Troll (1957) ya habia hecho referencia a su origen
caulinar y posteriormente también lo hicieron
‘Weberling & Miiller (1980).

La anatomia del espolén coincide con la informa-
da para T. majus (Rachmilevitz & Fahn, 1975) en las
caracteristicas celulares del tejido parenquimético
del tercio inferior. En 7. pentaphyllum las micro-
fotografias electrénicas de la epidermis interna del
espolén muestran estrias cuticulares y estomas mo-
dificados en la base del mismo. Estas observacio-
nes coinciden con las de Porsch (1924), quien con-
sidera que los repliegues cuticulares mejoran la
retencién del néctar dentro del espolén. Este autor
también hace mencidn a la presencia de antocianos
en las c€lulas del parénquima, cuya existencia pu-
dimos confirmar en los espolones frescos. Sin em-
bargo, consideramos que la coloracién que presen-
tan los idioblastos observados en los cortes inclui-
dos en parafina se debe posiblemente a que contie-
nen mirosinasa, enzima tipica de las Cruciferae y
Tropaeolaceae. Esta, al actuar sobre glucésidos es-
pecificos, produce por hidrélisis el aceite de mosta-
za, que confiere un caracteristico sabor picante a
los 6rganos que lo contienen (Buchenau, 1902;
Steele, 1949) y podria evitar la predacién (Fahn,
1979).

Las variaciones de volumen y concentracién de
néctar se pueden deber a varios factores:
reabsorcién de sustancias (Fahn, 1979), edad de las
flores en la rama florifera, condiciones ambientales,
etc. La mayor produccién de néctar en la fase
estaminada (Fig. 3) en coincidencia con la descarga
gradual del polen, favoreceria la visita de poli-
nizadores en distintas oportunidades para una mis-
ma flor. Estas caracteristicas, observadas también
en otras Angiospermas (Devlin & Stephenson,
1985), son consideradas como indicadores evoluti-
vos de seleccion intrasexual (Lloyd & Yates, 1982).
Segiin estos autores, dichas plantas habrian evolu-
cionado hacia caracteristicas que incrementen el
ndmero de ocasiones en las cuales los agentes
polinizadores lleven el polen.
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Tabla 1.- Visitantes florales de T. pentaphyllum y sus hédbitos alimentarios.

Especie Familia Orden Habito alimentario
Chiorostilbon aureoventris Trochilidae Trochiliformes Consumidor de néctar
Hylocharis chrysura Trochilidae Trochiliformes Consumidor de néctar
Polybia scuteliaris Vespidae Hymenoptera Posible consumidor de polen
Polistes sp. Vespidae Hymenoptera Posible consumidor de polen
Augochlorella sp. Halictidae Hymenoptera Posible consumidor de polen
Augachlora sp. Halictidae Hymenoptera Coensumidor de #éctar
Xylocopa sp. Apidae Hymenoptera Ladrén de néctar
Bombus sp. Apidae Hymenoptera Ladrén de néctar
Melanostoma sp. Syrphidae Diptera Posibie consumidor de polen
No identificada Aphidae Homoptera Posible consumidor de néctar

Algunos investigadores se han referido a la co-
rrelacién entre la composicién quimica del néctar y
los visitantes florales, manifestando ia preferencia
de los picaflores por el néctar rico en sacarosa
(Freeman et al., 1984; Proctor et al., 1996). Las flores
polinizadas por aves presentan usualmente grandes
voltimenes de néctar menos concentrado que el de
las flores polinizadas por insectos (Stiles, 1981).
Baker (cit. en Proctor et al., 1996) considera que en el
néctar de flores ornitéfilas la sacarosa no deberia
superar el 34% para permitir al picaflor una rdpida
toma con su lengua; una mayor concentracion de
sacarosa aumentaria la viscosidad, especialmente a
bajas temperaturas y, por lo tanto el gasto de ener-
gia para la extraccién serfa mayor (Tamm & Gass,
1986). Percival (1961) encontré predominio de saca-
rosa en el néctar de algunas Tropaeolaceae. En 7.
pentaphyllum los valores de concentracién de azu-
cares superan ampliamente las cifras dadas como
Sptimas para los picaflores y, por lo tanto, su néctar
puede considerarse como muy concentrado, y el
espolén como relativamente corto (ca. 20 mm long.).
Si se tiene en cuenta el amplio rango de concentra-
ciones de néctar aceptado por los picaflores, y la
variabilidad de las condiciones ambientales en las
cuales se realizan las mediciones, consideramos
conveniente no restringir la preferencia de estos
animales a un rango determinado de concentracion.

Sistema reproductivo

En la literatura consultada se han encontrado
muy pocas menciones de especies de Tropa-

eolaceae visitadas por pdjaros (Porsch, 1929;
Ribichich, 1997). Los resultados confirman que en
T. pentaphyllum la transferencia de polen es reali-
zada principalmente por picaflores segiin lo antici-
para Porsch (1924), pero no se descartan otros
polinizadores (Tabla 1). Segiin este autor, el polen
es llevado en la frente o garganta del picaflor. No
obstante, todo indica que el polen se deposita sobre
el pico (véase laFig. 1) por ser éste de igual longitud
que el espolén (Narosky & Yzurieta, 1987). Las ca-
racteristicas reproductivas descriptas y la relacién
P/O obtenida (ca. 180.000) parecen indicar que se
trata de una especie prevalentemente xendgama
(Cruden, 1977), que promueve la exportacion del
polen y el éxito reproductivo paterno. La ausencia
de iniciacién de frutos en las flores emasculadas
indicaria que no se produce apomixis auténoma. El
bajo porcentaje de formacién de frutos en las ramas
que se aislaron pudo haber ocurrido por autogamia,
aunque no descartamos la presencia inadvertida de
pequeiios artrépodos que pudieron transportar po-
len entre las flores en una misma bolsa.
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