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RESUMEN

La agrupacién de flores en inflorescencias es una caracteristica comiin de las plantas y
ticne importantes implicaciones en la distribucion de los recursos. En este trabajo se estudia si la
~ posicion de las inflorescencias en las plantas de Salvia verbenaca (Labiatae) afecta al nivel de

fructificacion, el indice semillas/6vulos y/o el peso de las semillas. En cada planta crecen varias
inflorescencias que florecen de manera acropeta. Los resultados de este estudio muestran que el
nivel de fructificacién o el indice semillas/évulos no varian de manera significativa entre las
inflorescencias dentro de cada planta. Sin embargo, el peso de las semillas si difiere de manera
significativa (p < 0.05) entre inflorescencias, siendo en todos los casos, dentro de cada planta,
mayor cn las inflorescencias que florecen mas tarde en la estacién que para las inflorescencias
con floracién mas temprana. Experimentos de suplementacion con polen de otras plantas
provocan un incremento significativo del peso de las semillas formadas. Por ultimo, las plantas
que florccen mas tarde cn la estacién también producen semillas més pesadas que las plantas que
florccen al principio de la época de floracion. En conclusion los resultados obtenidos en este
trabajo mucstran quc la variacién encontrada en el peso de las semillas entre las inflorescencias
de las plantas de Salvia verbenaca cs dependiente de la fuente del polen.

Palabras claves: Arquitectura floral, distribucion de recursos, fructificacion, peso semillas,
Fspaiia.

INTRODUCCION

La agregacién de flores cn inflorescencias cs una caracteristica comun de las plantas que
ticnc importantcs implicacioncs funcionales (Willson & Price, 1977; Stephenson, 1979. 1980,
1981. Pykc. 1981. Wyatt, 1982; Watson & Casper, 1984; Holtsford, 1985; Stcphenson &
Windsor, 1986: Cruzan ef al., 1988; Schocn & Dubuc, 1990).

El papcl jugado por una inflorescencia en cl conjunto de la cstratcgia reproducuva de la
planta pucde diferir cn funcién de la posicion que dicha inflorescencia tenga cn la planta
(Stephenson. 1981: Lee, 1988). En muchas cspecics de plantas, las flores o inflorescencias que
florccen primcro ticnen mayor probabilidad de fructificar que las flores o inflorescencias cuya
floracion sc producc al final de 1a época de floracion. Esto pucde ser debido, por cjemplo. a la
distribucién de ia mayoria dc los rccursos destinados a la reproduccion. durante los estadios
tempranos dcl periodo de floracion (ver Ashman & Baker, 1992 y refercncias alli citadas).
Adcnas de cstas ventajas temporales, pueden producirse ventajas espaciales: en algunas especics
las inflorcscencias proximalcs tienen una mayor probabilidad de fructificar y/o tienden a producir
scmillas mas pesadas que las inflorescencias distales. Esto podria cstar rclacionado con un
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acceso preferencial a los nutrientes. Este tipo de ventajas espaciales y temporales puede ser
rclevante cntre flores dentro de una inflorescencia o entre inflorescencias dentro de una planta
(Lce. 1988. Solomon. 1988. Devlin, 1989; Herrera, 1991; Stephenson, 1992; Ehrlen. 1993:
Guitian, 1993: Vaughton, 1993). Hay que tener en cuenta que estos tipos de ventajas. son a
menudo. dificiles de discernir, puesto que en muchas especics de plantas las inflorescencias mas
proximalcs son también las primeras en abrir.

En cl trabajo quc aqui se presenta, se ha estudiado la biologia floral de Salvia verbenaca
(Labiatac) con la intencion de hallar respuestas a las siguientes preguntas: 1. ;Difieren el nivel de
fructificacion, el indice semillas/dvulos y/o el peso de las semillas entre las inflorescencias dentro
dc una misma planta?; 2. ,El origen de la fuente de polen tiene algin efecto en el éxito
rcproductivo materno de las plantas? y 3. ;El momento de apertura floral tiene algin efecto sobre
cstas variables reproductivas? Para investigar estas cuestiones, se calculdé el nivel de
fructificacion, el indice semillas/6vulos y el peso de las semillas en inflorescencias de diferente
posicion dentro de una planta, entre inflorescencias suplementadas con polen ajeno y una muestra
control de la poblacion y entre las inflorescencias de plantas cuya apertura se produjo al inicio o
al final de la época de floracion de esta especie en el drea de estudio.

La planta. Salvia verbenaca L. (Labiatae) es una planta herbacea bianual, de 30-60 cm,
con flores de Icm de longitud aproximadamente, de color malva-azulado, dispuestas en espiga de
verticilastros axiales. Cada planta tiene entre 8 y 14 verticilastros y en cada uno de ellos se
cncucntran generalmente 6 flores. Estas tienen un céliz verde, de 6-8 mm, que encierra una
corola dec 6-10 mm. La floracion dentro de cada planta es asincrénica y sigue un orden
progresivo ascendente. Los frutos son nuculas, y producen entre 1 y 4 semillas. La floracién
comicnza a mediados de abril y termina a finales de mayo. La fructificacion se prolonga durante
un periodo de dos semanas aproximadamente después de marchita la flor, cdmenzando, a partir
dc este momento, a caer las semillas. Son polinizadas por abejas (4pis melifera) y bombvlidos
(Bombylius major) mayoritariamente (Navarro, datos sin publicar) y producen entre 0.6 y 1.5 ul
de néctar al dia (Petanidou & Vokou, 1993). Las plantas se encuentran en pendientes
pedregosas, pastos y bordes de caminos.

AREA DE ESTUDIO

El estudio fue llevado a cabo en la primavera de 1993 en la poblacién de Vilardesilva. en
la region del Bierzo, en el noroeste de Espaiia, en una drea caracterizada por un mosaico de
habitats que incluye campos cultivados, pequefias aldeas, paredones calizos, encinares (Quercus
rotundifolia, Arbutus unedo y Quercus suber) y comunidades de arbustos de tipo Mediterraneo
dominadas por Cistus ladanifer en los suelos siliceos o Cytisus spp. y Rosaceae espinosas en
suclos calcareos. La poblacion estudiada ocupa comunidades de pastizales calcareos a una
altitud de 600 m. El clima en este 4rea es tipicamente Mediterraneo.

METODOS

Variacion intra-planta. La segunda semana de abril se marcaron 10 plantas con
etiquetas plasticas. En. ellas, posteriormente se determiné el nivel de fructificacion, el indice
semillas/6vulos y ¢l peso de las semillas para cada una de las inflorescencias en cada planta.
Todas las plantas elegidas fueron de un tamafio similar (30-40 cm).

Efecto de la fuente de polen. En cuatro plantas elegidas al azar en la poblacién se
polinizaron de manera manual, con polen de otras plantas, todas las flores en cada una de sus
inflorescencias. Simultineamente se embolzaron otras cuatro plantas con tela mosquitera para
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impedir el acceso de los polinizadores a las flores. Las bolsas se mantuvieron hasta la
senescencia de la ultima flor en cada planta. Finalmente se seleccionaron 10 plantas control
(proximas a las plantas sometidas a tratamientos), a las cuales no se realizd ninguna
modificacién.  Con los datos obtenidos se calculd el nivel de fructificacién, el indice
semillas/6vulos y el peso de las semillas para cada uno de los grupos experimentales (plantas
embolsadas y polinizadas de forma manual con polen ajeno) y el control.

Variaciones estacionales. Para examinar el efecto del periodo de floracién en el éxito
reproductivo materno se definieron dos subperiodos en la época de floracién de esta especie de
cuatro semanas cada uno. Asi, se marcaron cinco plantas cuya antesis se produjo durante la
scgunda quincena de abril de 1993 (en adelante se denominarn "plantas tempranas") y otras
cinco cuya floracién comenzé un mes mis tarde ("plantas tardias"). Transcurrido el tiempo
necesario en cada uno de los dos subperiodos se calcularon las mismas variables reproductivas
que en los experimentos anteriores y se compararon los resultados obtenidos en cada uno de los
grupos.

En todos los casos los frutos fueron recolectados periédicamente, aproximadamente dos
semanas después de la senescencia de cada flor. Tras contar el nimero de semillas que contenia
cada fruto, éstas fueron pesadas en una balanza de precision. El indice semillas/ovulos es facil
de determinar en esta especie puesto que los 6vulos no fertilizados quedan claramente visibles en
cl fruto. '

Andlisis estadistico. Un anélisis de concordancia de Kendall se utilizé para examinar si
los valores de las variables analizadas variaban de forma progresiva en los diferentes pisos de las
plantas. Para comprobar si la energia que la planta destina a cada verticilastro, en forma de peso
dc semillas es diferente entre los pisos se realizé un analisis de t-Student, comparando los
sumatorios del peso de las semillas formadas en los dos primeros pisos de cada planta, con el de
los dos uitimos pisos de cada una de ellas.

Las posibles diferencias existentes éntre las plantas tempranas y tardias en la estacién ¥
entre las plantas suplementadas con nutrientes y el control de la poblacion, se evaluaron mediante
un andlisis de varianza paramétrico (ANOVA). El efecto de la polinizacién suplementaria y el
embolsado de las plantas en el nivel de fructificacién fue evaluado con la ayuda de un test U de
Mann-Whitney. En el resto de los casos los porcentajes de niveles de fructificacion y los indices
semillas/évulos fueron sometidos a ura transformacién arcoseno antes de realizar los andlisis

‘paramétricos.

RESULTADOS

Variaciones intra-plantas. Ni el nivel de fructificacién (F=0.99,df =13. ns.). niel
indice semillas/6vulos (F = 0.94, d.f. = 13, ns.) difieren de manera significativa entre los
diferentes pisos. Contrariamente, el peso medio de las semillas formadas en condiciones
naturales si que difiere entre los pisos (F = 49.2, d.f. =13, p < 0.001). Ademas el peso mcdig de
las semillas aumenta de manera progresiva desde los pisos inferiores hasta los superiores (X“r =
0.862; p = 0.0001), siendo significativamente mas pesadas las semillas formadas en los dos pisos
superiores. los wltimos en florecer, que las de los dos inferiores (T=-7.011, df =38, p <0.00])
(Fig. ). :

Efecto de la fuente de polen. El nivel de fructificacion fue alto en todos los grupos
experimentales (plantas polinizadas suplementariamente, embolsadas y control; Tabla 1), aunque
en las plantas embolsadas el nivel de fructificacién fue ligeramente inferior al de las plantas
control (U= 1.0, d.f. = 1, p < 0.05). EI indice semillas/évulos fue elevado y similar en todos los
grupos (F = 2.3, df = 2, ns.). Sin embargo el peso medio de las semillas producidas tras
polinizar a las plantas con polen ajeno de manera manual fue significativamente mayor que el de
las semillas de las plantas control 0 embolsadas (F=1038,d.f =2, p<0.001).
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Fig. 1.  Nivel de fructificacién (a), porcentaje de semillas/dvulos (b) y peso medio de las
semillas (c) en las inflorescencias de Salvia verbenaca donde la numeracion de los
pisos representa todo el gradiente de verticilastros de la planta desde el verticilastro
inferior o proximal (piso 1) hasta el verticilastro superior o distal (piso 13). En todos
los casos los valores se representan como media + desviacion estindar.

Tabla 1. Valores (media + s.d.) del nivel de fructificacion, indice semillas/6vulos y peso de las
semillas obtenidos en los tratamientos de embolsado, polinizacién suplementaria y
control de la poblacion en Salvia verbenaca (entre paréntesis se presentan los tamafios
de muestra). Los superindices representan los resultados de la Prueba de Tukey, e
indican que las medias no son significativamente diferentes de otras que tienen el
mismo indice.

Tratamiento Fructificacion (%) Semillas/6vulos (%) _ Peso semillas (pg)

Embolsadas 94,2 +4,5 (194) 83,5+£21,4 (194)2 1718 £634 (120) °
Suplementadas 96,0 +2,0 (227) 78,7 £26,9 (227) 2 2071 +481(120) €
Control 1993 99,4 + 0.8 (237) 82,6 +19,5 (237) 2 1787 + 690 (2140)P
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Variaciones estacionales. El peso medio de las semillas producidas en el segundo
subperiodo de la época de floracion de Salvia verbenaca ("plantas tardias") fue
significativamente mayor al de las semillas formadas en el primer subperiodo (“plantas
tempranas") (F = 53, d.f. = 1, p < 0.001), aunque el nivel de fructificacién (F = 0.03, df. = 1,
n.s.) y el indice semillas/évulos (F = 0.71, d.f. = 1, n.s.) se mantuvieron constantes entre los dos

grupos (Fig. 2).
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Fig. 2. Nivel de fructificacion (a), porcentaje de semillas/6vulos (b) y peso medio de las semilias
(c) en las inflorescencias de Salvia verbenaca en funcion del periodo de floraciéon
(tempranas = plantas que florecen al comienzo de la estacion; tardias = plantas que
florecen al final de la estacién. Para mds informacién ver métodos. En todos los casos
los valores se representan como media + desviacién estandar.

DISCUSION
Los resultados obtenidos muestran que el peso de las semillas se ve afectado por la

posicion de la inflorescencia en el orden de floracién de cada planta, variando hasta por un factor
de tres entre las inflorescencias basales (primera en florecer) y distales (altimas en florecer). Por
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otro lado el peso medio de las semillas también varia en funcién del momento de floracién de la
planta. siendo mayor en las plantas de floracion tardia.

Numerosos trabajos se han ocupado de estudiar las variaciones en el éxito reproductivo
dentro de cada planta. Habitualmente, las diferencias encontradas han sido atribuidas a
limitaciones de recursos. limitacién de polen y/o a la fuente del polen (ver revisién en Navarro.
1997).

Cuando los recursos para la reproducciéon estin limitados, dos factores que pueden
influenciar la produccién de frutos son la localizacién de la flor o inflorescencia dentro de la
planta v el momento de inicio de cada fruto. Solomon (1988) y'Lee (1988) han sugerido que la
competicion de las flores intra-planta por los recursos, explica una mejor produccion de scmillas
en los frutos formados antes o localizados mas proximos a la fuente de nutrientes y fotosintatos.
Asi. las flores que se encuentren en posiciones proximales en las plantas, a menudo produccn
mas semillas o semillas mas pesadas que las flores de posicién distal. pucsto que las primeras sc -
encuentran mas proximas a las fuentes de recursos (Stephenson. 1981: Wyatt, 1982: Lee. 1988:
Cavers & Steel. 1984: Solomon, 1988). Sin embargo. dos razones apuntan a que cn Salvia
verhenaca la variacion encontrada en el peso de las semillas no cs dcbida a limitacion de
recursos: 1. las flores mds proximas a las fuentes de nutricntcs son las que produccn scmillas
mas ligeras: 2. experimentos de adicién de nutrientes (datos del autor sin publicar) no mucstran
efectos diferentes de los observados en condiciones naturalcs.

Hay numerosas referencias de especies cuya produccion dc scmillas y/o peso de las
scmillas esté influenciado por la fucnte del polen que reciben sus ovulos (Schemske & Pautler.
1984: Galen et al.. 1985: Marshall & Ellstrand, 1986: Stephenson & Windsor. 1986 Redmond ¢
al.. 1989: Thompson & Peltmyr. 1989: Johnston, 1992: Montalvo. 1992). Un incremcento ¢n la

variabilidad genética entrc los granos de polen depositados cn ¢l cstigma pucde originar
competicion entre cllos o el aborto sclectivo de las scmlllas incrementando dec csta mancra la
calidad dc las scmillas (Lee. 1988).

En Salvia verbenaca ¢l nimero de scmillas formadas cn cada {ruto no sc ve influenciado
por limitaciones de polen. puesto que al suplementarlas. ¢l nimero de semillas formadas no
aumenta, sin embargo. la fecundacion de 6vulos con polen externo produce semillas mas pesadas.
Difcrencias gendticas entrc los granos dc polen pucden originar competicion cntre cllos.
provocando dc esta manera que la fertilizaciéon no sca alcatoria (Snow. 1986 Mulcahy &
Mulcahy. 1987: Schlichting ef a/., 1990). Esta competicion provoca que sélo los granos dc polen
mds vigorosos consigan fertilizar cl 6vulo. En este sentido. varios cstudios han mostrado una
corrclacion positiva entre la capacidad competitiva de los granos dc polen y su cficacia cn la
descendencia (evaluada como peso medio de semillas o plantulas. indice de germinacion de las
scmillas o crecimicnto de las plantulas (Hormaza & Herrcro. 1994).

Asi pucs. sobre la base de los resultados obtenidos cn los experimentos de polinizacion
suplcmentaria con polen externo. en los que el peso de las semillas aumentaba significativamente.
sc puede sugcnr que cn ¢l caso dc Salvia verbenaca cxistc una limitacion dc polinizadorcs
durante ¢l primer subperiodo de la floracion en cl arca de cstudio. por lo quc la planta sc ve
obligada a reproducirse de forma autégama. al menos durantc la floracion dc los primeros pisos.
A medida que transcurre la época de floracién. y dcbido-a un incremento cn la presencia de
polinizadores. irian aumentando los cruccs de polen cntre plantas. favorccicndo de csta mancra la
produccion de scmillas mas pesadas. Esta suposicion sc ve apoyada por cl hecho de que ¢l peso
dc las scmillas formadas cn las plantas quc florccicron cn mayo ("plantas tardias") fuc
significativamente supcrior al dc las semillas formadas cn las plantas que comenzaron a florccer

cn abril ("plantas tempranas™).
En conclusién, la escascz de polinizadorcs pucde haber sido cl principal factor limitantc
para la produccién de semillas "de calidad" durante la primera mitad del periodo de floracion.
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