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INTRODUCC10N ‘ A ,

SISTEMAS DE REPRODUCCION SEXUAL

La gran variaciéu en los sistemas de reproduccidn de las
angiospermas, ofrece una oportunidad de estudiar como las cavracterfsticas
reproductivas han evolucionado en funcidn de una serie de compromisos que
van desde incrementos en la tasa de recombinacion, la optimizacidn en la
asignacion de recursos y fendmenos involucrados con los polinizadores,

depredadores y el ambiente.

Un sistema reproductivo puede definirse como el conjunto de patrones
tanto temporales como espaciales 2n la produceidn de flores, la
morfologfa y comportamiento de las flores mismas, el sistema>de
aparesamiento, el desarrollo de los gametos, las relaciones de
compatibilidad genética y la produccidén de frutos y semillas. Estos
factores interactuan d2 manera que constituyen un macanismo eficiente de
perpetuacidn. Harper (1977) menciona que es razonable esperar que la
variedad de sistemas reproductivos encostrados 2n la naturals:za
representen una variedad de estrategias ancestrales, las cuales generaron
sistemas bien adaptados.

La modificacidn de la sexualidad como forma principal de
reproduceidn ha seguido caminos djversos 2n la evolucidn. De ésta manera
se pueden encontrar una gran variedad de palvones de reproduccidn en las
plantas. Bawa y E=ach (1931) presentan una tabla de los sistemas d=2
clasificacidtn mas comunmente usados (Tabla I). En ésla se aprecian los
criterioms en los que generalments se basa la caracterizacidn de los

Pl - B . -
sistemas reproductivos, la cual puede estar en funcion de la distribucion



ABLA I.- Clasificacién de los sistemas de reproducci6n sexual (tomado
e Bawa y Beach, 1981).
: SISTEMAS BASADOS EN LA DISTRIBUCION ESPACIAL DE LOS ORGANOS

REPRODUCTIVOS.
.~ Sistemas sexuales monomérficos:

1.~ Hermafroditismo: Solo se vroducen flores bisexuales.

2.~ Monoicismo: Las plantas producen flores macho y flores hembra.

3.~ Andromonoicismo: Se producen flores bisexuales y masculinas.

4.- Ginomonoicismo: Se producen flores bisexuales y femeninas.
.~ Sistemas sexuales dim6rficos:

l.- Dioicismo: Se producen o flores macho o flores hembra.

2.- Ginodioicismo: Se producen flores bisexuales o flores femeninas.

3.~ Androdioicismo: Se producen flores bisexuales o flores masculinas.

: SISTEMAS BASADOS EN LA DISTRIBUCION TEMPORAL DE LOS ORGANOS
REPRODUCTIVOS .
1l.- Protandria: El polen es removido de las anteras antes que los
estigmas estén receptivos.
2.- Protoginia: Los estigmas son receptivos antes que el polen sea

removido.

: SISTEMAS BASADOS EN LA PRESENCIA O AUSENCIA DE ALELOS DE INCOMPATIBILIDAD.
1.~ Autoincompatibilidad: Plantas polimérficas con respecto a la
presencia de alelos de autoincompatibilidad; las polinizaciones que
involucran polen y estigmas de los mismos alelos de incompatibilidad,
no generan semillas. '

2.- Autocompatibilidad: Plantas monom6rficas y sin la presencia

“de alelos de incompatibilidad, todas las polinizaciones producen

semillas.

D: SISTEMAS BASADOS EN LA VARIACION DE LA LONGITUD DEL ESTILO Y ESTAMBRES.
1.~ Diestflicos: Dos tipos de individuos que producen diferentes
formas de flores: flores con estilos cortos y estambres largos y
flores con estilos largos y estambres cortos, las polinizaciones y
autopolinizaciones entre los mismos tipos de flor scn incompatibles.
2.- Trietflico: Tres tipos de individuos que producen flores con
estilos largos cortos y medianos. Las anteras ocupan dos de las tres

vosibles posiciones. Polinizaciones compatibles resultan de cruzas

que involucran estiomas y anteras del mismo nivel.
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temporal o espacial de los Oruanos sexuales, en la presencia o ausencia
de alelos de incompatibilidad y en la longitud relativa de los estambres
y estilos dentro y entre flores. Aunque estos sistemas de clasificacidn
son dtiles en la compavracidn de muchas especies (por 2jemplo Bul lock,
1985), es importante aclarar que cada una de é€stas categorfias no tiene
1imi tes bien definidos, poro son aquellas especies que no cadn rlaramente
dentro de los lfimites las que brindan mayor informacién sobre aspectos
2volutivos. Por otra parte, en casos particulares, el oriterio de
clasificacidén no refleja caracteristicas fisioldgicas o ecolégicas
importantes de la reproduccidn de las plantas (Stephenson y Bertin,
1983).

Cuando la clasificacion se basa en la distribucidén espacial y/o
temporal de los organos reproductivos (hermafrodita, mondico, dioico,
protdgino, proténdrico, etc.) se siguen criterios puramente morfolégicos,
Y no s2 considera la “s2xualidad =fectiva” de los individuos. Bawa (1977)

mos trd que flores de CUPANIA GUATEMALENSIS, moriologicamente perfectas,

se comportan dnicamsz2nte como pistiladas o estaminadas, cuando un eriterio
fisiologico definiria a la planta como monoica. Por otra parte, existen
casos donde los patrones de maduracidn de los drganos sexuales son los
que determinan la sexualidad de las plantas adn a costa del tipo de flor.
Un =jempln s 2l "dinicismd temporal" (Cruden y Hermann-Parker, 1977), de

ésta manera Bullock (1983) demostrd que CNIDOSCOLUS SPINOSUS una planta

mor folidgicamante mondica, tisne desfasados los oiclos de produccidn de
flores estaminadas y pistiladas, de tal manera que la planta es en un
momento dado unisexual.

Los dos sistemas de clasificacidén restantes (incompatibilidad vy
heterocestilia), timsnen =1 inconvaeniente de ser demasiado retringidos, de
manera que solo establecen dos categorias (incompatibles, no
incompatibles; heteroestilicns, no heterosstilicos) que 2n michos oasos
no dicen mucho sobre la "sexualidad efectiva" de las plantas. Por otra
parte en muchos sistemas clasificados como autoincompatibles, se ha

cancluido que el problema es mas bien de tipo cuantitativo.



Por este tipo de problemas es que Lloyd (1980), caracteriza los
patrones de reproduccidn por 21 valor promedio de la frecuencia de
autofertilizacion en una poblacion. De ésta manera, utiliza un solo
criterio de nclasificacidn para todos los sistemas rveproductivos (ver
tambien Cruden, 1977). Ademias estas frecuencias tienen un papel muy
importante en la composicidn genética de las poblaciones y por lo tanto
sobre la adecuacién de los individuos bajo difeventes circunstancias
ecolégicas.

Explicar esta variacién en los sistemas reproductivos de las
angiosparmas 2s un problema complejo. Se han desarrvollado muchas ideas
sobre los principales factores que han influido en esta diversificacion.
Entre 21llos los mias importantes son: Incrementos =n la tasa de
recombinac ién (Baker, 1959, 1963; Darlington, 1963; Grant, 1958;
Stebbins, 1958); la influencia de la s2leccidn sexual (Lloyd y Bawa,
1994; Willson, 1979); una asignacidn de recursos optima entre los sexos u
Arganns sexuales (Bertin, 1982; Bullock & Bawa, 19381; Lloyd, 1979;
Primack & Lloyd, 1980; Willson, 1979, 1980, 1983); presiones por
optimizar la actividad de los polinizadores y por lo tanto el flujo de
polen entyve flores (Augspurger, 1981; Baker, 1963; Bertin, 1982a ,1982b;
Gentvy, 1974; Lloyd, 1972, 1979; Snow, 1982; Webster & Webster, 1972;
Willson, 1974, 1980); y una menor depredacidn sobre los frutos y las
s2millas (Bawa, 1¥30; Bevtin, 1982; Janzen, 1977). A continuacidn se

presenta una discusidn sobre la probable influencia de estos factores.

FECUNDAC1ON CRUZADA

Baker (1959), Darlington (1963), Grant (1958) y Stebbins (1958)
proponen que la principal fuerza de seleccidn an la evolucidn de los
sistemas de reproduccidén es el aumento en la tasa de recombinacidn por

m2dio de la fecundacidn oruzada. los principales argumentos son la



produccidn de una proaenie cualitativamente superior, que se expresa como

2] vigdr hibrido y una mayor variabilidad genStica (Farris y Mitton,

1984). Esto parece reflejarse en la proporcidn de especies que requieren
obligatoriamentz de la frcundacidn cruzada; asf 2n bosques tropicales
caducifolios se han enconirado valores cercanos al 777 (en Venezuela:
Zapata vy Arroyo, 12/8; an Costa Rica: Bawa, 1974; 2n México: Bullock,
1985). Otros factores como los hdbitos de vida tambiSn estén
involucrados, habiendosz encontrado patronss consistentses entrs
incrementaos en la proporciodn de especies con fecundacidén cruzada y

aumentios 2n el tiempo entre las goneraciones sexuales (Bakar, 1959).

Los medios para alcanzar la fecundacidn cruzada son muy variables,
entre ellos los mas Sbvios se =2ncuentran en los sistemas dim$rficos como
el dioicismo,ginodioicismo, andromonoicismo y las plantas heterocesiflicas.
Mientras que en las plantas monomdrficas existen otro tipo de mecanismos
para prevenir la autofecundacidn como alelos de autoincompatibilidad
(Bawa, 19/4; Bertin, 1927/; Lewis, 1979; Snow, 1982; Stucky y Beckman,
1982; Zapata y Arroyo, 1978) y el desfasamiento temporal de la funcion
masculina y femenina (Bawa, 1977; Primack y Lloyd, 1980; Bullock, 1930,
i983; Eguiarte,1983).

Sin embargo la autofertilizacidn, ya sea por geitonogamia o por
autogamia, tiens caracteristicas que pudieran resul tar ventajosas bajo
ciertas condiciones, tanto abidticas como bidticas. Se ha observado
(Baker, 1955; Henslow, 13/9 en Lloyd, 1930), que la mayoria de las plantas
Britanicas que presentan altos espectros de dispersidn de semillas son
autofertilizadas (ver Baker, 1945). Se ha relacionado tambidn esta forma
de reproduccidon con pequefios tamafios de poblacion y bajas densidades,
habitos herbaceos (Grime, (979; Harper, 1977; Stucky & Beckman, 1982);
especies pioneras hérbaceas mas que arboreas {(Bawa, 1974); y habitats

insaturados (Henslow, 13/79; Harper, 1977). Se postula por ejemplo que la



autocompatibilidad incrementa la probabilidad de polinizscion exitosa
(Willson, 1983) y puede ser considerada como una ventaja si existe
impredecibilidad en la polinizacion cruzada o bajas densidades de
polinizadores. fambifn se argumenta que la produccidn de una prog€nie con
caracteristicas gendticas muy similares tieune ventajas bajo
circunstancias de poca competencia donde el genotipo ha mostrado “éxito".
Es claro entonces que en este problema no solo estan involucrados
factores como la calidad genética de la progénie, sino tambieén
compromisos con los vectores del polen y el contexto ecoldgico. Que la
fecundac idn criuzada sea alcanzada por diversos medios, hace pensar qu2 un
incremento en la tasa de recombinacidn no puede ser la dnica fuerza
s2lectiva que actide en la evolucidn de los sistemas sexuales de

. -
reproduccion.

SELECCION SEXUAL

La Seleccidn Sexual se hi definido como el éxito reproductivo
diferencial de individuos del mismo sexo y especie, que han ll2gado a la
edad reproductiva y son capaces de reproducirse (Stephenson y Bertin,
1933). E1 concepto de sz2leccion sexual se basa en dos componentes: la
competencia entre los miembros de un sexo por conseguir consortes y la
preferencia de los miembros da2l otro sexo por los ganadores, generando
asi una competencia intrasexual (Willson, 1979). El argumento principal
s2 basa =n qua los gametos fem2ninos son mids grandes y por 1o tanto mas
costosos que los masculinos y porque la funcidon femenina generalmente
demanda mis recursos por descendisnts que la funcidn masculina (Bateﬁan,
1948).

te establecen dos estrategias diferentles: los machos tiratan de
optimizar la cantidad de mruzamientos, mientras ques las hembras optimizan

la calidad. En consecuencia el éxito en la reproduccidn de los machos




estd limitado por su habilidad para dispersar el polen a estigmas
conespecfficos, mizntras que el de las hembras usualmente estg
restringido por la cantidad de recursos disponibles para desarrollar
2mbriones, semillas y frutos.

Willson (1979) propone que la selercidn sexual hd tenido influencia
sobre las praporciones de polen/ovulos tanto a2spacial como temporalmente,
por lo que puede esperarse gque actue como una fuerza selectiva en la
diversificacidn de los sistemas sexuales de reproduccidn. Dicha
influencia se manifiesta como una asignacidn diferencial de recursos
entre la funcidn masculina y femenina, que aumenta la adecuacidn del
individuo. Por ejemplo: Bullock y Bawa (1981) proponen que la floracidn
temprana en individuos masculinos de JACARATIA DOLICHAULA obedece a

competencia irtrasexual, de manera que son mis “conocidos" por los
polinizadores y por 1o tanto m&s visitados., Lloyd y Yates (1932) discuten
el papel de la seleccidén intrasexual en la segregacidn temporal de polen.
y 2stigmas en fiores parfactas de WAHLENEBERGIA ALBUMARGINATA.

ASIGNACION DE RECURSOS

El principio de asignacién estratégica dice que los organismos bajo
2l afdcto de la seleccidn natural optimizan la reparticidén de sus
recursos (energia, nutrientes, tiempo, etc.) de forma que aumenten su
adecuacidn. El1 concepto de asignacidn depende absolutamente de la idea
que diferentes estructuras y/o actividades en una planta son opciones
competitivas (Harpar, 1977). Las principales actividades en qu2 las
plantas dividen sus recursos y que pueden considerarse como esenciales
son 21 mantenimiento, =21 cracimiento y la reproduscidn (Fig. 1). Segiln
Pianka (1978), la forma en que un organismo divide su energia y otros
recursos 2ntre varias demandas conflictivas =5 de fundamental interés,

porque tales estrategias proveen evidencias de las interacciones entre



los individuos y su medio particular. El mismo autor sefiala que las
variacione2s 2n la asignacidn del presupuesto de 1os recursos, €5 una
potente manera de adecuarse a cambios en el medio.

De acu=rdo con 1o ant2rior se podria esparar una variacidn en los
patrones de asianacion entre diferentes especies, edades y sexos de
organismos y entre organismos de la misma especie en diferentes lugaras
(Roos & Guinn, 1977; Mc Namara & Quinn, 1977). Por ejemplo, Zapata &
Arvroyo (1273), proponen que =21 andromonoicism> y 21 monoicismo son
estratégias que permiten un dso mas eficientle de los recursos y sobre
todo una plasticidad e2n la respussta a condiciones variables.

La proporcion del presupuesto total de los recursos asignada a la
veproduccinon se denomina 2sfuerzo reproductivo (Harper y Oaden, 1970). La
magnitud de este esfuerzo puede transformar a la reproduccidn en una
actividad letal o se2miletal y causar costos que pueden ser expresados =2n
la reduccidn de la tasa de crecimiento o incrementos en la tasa de
mortalidad, p.2j. plantas semélparas (Bazzaz & Carlson, 1979). La
fecundidad puede estar limitada por vecursos, lo cual es una situacidn
muy comiin e2ntre las plantas (Augspurger, 1981; Stephanson, 1931). AGn asi
se ha encontrado que las flores y frutos gue son verdes no dependen por
completo de la planta en sus requerimi=entos de carbono (Bazzaz & Carlson,
i979).

Ve acuerdo con lo anterior es de esperarse que la diferencia en el
esfusrzo reproductivo entre la funcidn masculina y femenina podria ser
una presion de seleccion importante en la evolucidn de los sistemas
sevuales, por 1o que 21 problema de la asignacion d2 recursos se

. .-
convierte en un componente de la seleccion sexual.

LAS TRES ACTIVIDADES D REPRODUCCION
PRINCIPALES

N

73 crecimipnto

REPRODUCCION A COSTA E HANTENIMIENTO

DEL CRECIMIENTO

PRESUPUESTO
TOTAL

Ilm POSIBLE PATRON DE ASIGNACTON
‘\ EN UNA PLANTA SEMELPARA
UNA ESTACION

FICURA 1.- Posibles patrones de asignacién de recurgros en plantas,
{rodificado de Willson, 1983).




SISTEMA DE POLINI ZACION

La reproduccidn sexual en las angiospermas requiere del flujo de
polen entre los Srganns sexuales o individuos. La eficacia de este
proceso depende de la integracién existente entre los vectores del polen
y la planta misma. Baker (1943) sepnala la gran cantidad de coadaptaciones
que existen entre polinizadores y angiospermas y menciona que existen
evidencias de una correlacidon entre el desarrvollos de las capacidades
sensoriales de los insectos que visitan flores y la evolucidén de los

tipos de flor.

La integracion entre los polinizadores y las plantas con flores no se
ha restringido al desarrollo de flores mas atractivas, sind que se pusden
encontrar varios niveles de integracion como en la fenoloaia de la
floracion (Gentry, 19/4), =n arreglos temporales 2n la e2xposicidn de los
sexos —dicogamia- (Bullock, 1983; Eguiarte, 1983) y en arreglos

espaciales-monoslinos,diclinos—, —monomdrficos,dimdrficos— (Lloyd, 19/72).

Cuando la actividad de los polinizadores es deficiante o existe una
competencia por sus sarvicios, s2 pueden constituir en un factor
limitante de la fecundidad (Bierzychudeck, 1981; Dominguez % bullock, en
prensa; Levin & Anderson: 19/0; McoDade, 19837 Snow, 1982). Desde aste
punto de vista existirfan presiones de seleccién por hacer mas eficiente
la donacidn y recepcidn de polen, para asegurar asi la feoundacidn y por
1o tapto aumentar las posibilidades de produccidn de progenie. Esto
conducirfa a 1a modificacidn espacial o temporal de los Arganos
reproductivos. Bawa & Beach (1981) proponen la existencia de un conflicto
entre las condiciones Sptimas para la deposicidn y la remocidn de polen.
Esto se traduce como diferventes patrones en la asignacibn de recursos
entre las funciones masculina y femenina (hermafroditas, mondicos,
dioicos, etec.), los cuales surgen principalmente por efecto de una
competancia entra 21 8xito reproductive de cada sexo (seleccifn s2xual).
La evolucisn de un patrdn particular estaria determinada por la dinamica

del sistema de polinizacidon y =1 contexto ecnldgico en 2l que se



desarrolla la interaccion. Por ejemplo, en plantas polinizadas por viento
la estrategia mds exitosa serfa la de separar los drganos sexualses,
evitando .asi la autopolinizacidn como ocurre en el caso de las coniferas
(Farris y Mitton, 1984).

Se puede pensar entonces que el sistema de polinizacidn es e1 factor
d2 prus2ba para un sistema de reproduccidn en un contexto ecoldgico dado.
Este 25 el gque en dltima instancia determina los patrones de flujo de
polen entre individuos conespacificos y por lo tanto la aficacia de los

organos reproductivos y su arreglo temporal o espacial.

DEPREDAC 10N

La influencia de los herbivoros de flores, frutos y semillas sobre
la 2volusidn de los sistemas reproductivos no es muy 2vidente. Su efecto
sobre la fase reproductiva de las plantas puede resumirse en dos
fendmenos:

-Cuando la herbivoria se realiza sobre botones y flores cambia la
proporeidn vy a2l nidmero efectivo de unidades de atraccidn en upa planta,
pudiendo alterar las conductas de forrajeo y 21 flujo de polen entre

individuos.

~Cuando el dano se concentra en las semillas el tamano (nGmero) de la
descendencia disminuye si los depredadorss reducen 21 nival de
sobrevivientes por debajo de lo que lo harian fenomenos de mortalidad
denso-depandiente (Harper, 1977). Por otra parte se2 ha encontrado que la
habilidad competitiva de la progenie esta correlacionada, en algunas
especias, oon la cantidad de2 resarvas de la semilla (Howe y Richter,

1922; Stanton, 1984). Existen eventos de herbivoria sobre la semilla que
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no causan 5su muerte, pero que provocan disminuciones en el presupuesto de

sursons que puedsen tener implicaciones impor tantes =2n 21 destino de los

1982; Janzen, 1976).

re
individuos afectados (Howe VY richter,

Hasta que punto =21 impacto de los herbfvoros constituye una presisn

sexuales de reproduccidn

selectiva en la diversificacién de los sistemas

2s un problema qua debe ser mas explorado.

Evzisten evidencias que muestran que el arreglo en caracteristicas

reproductivas puede disminuir la intensidad d2 los danos. Estos pueden

ser de varios tipos comd 1o0s temporales, pov ejemplo la alta

EY floracidon de HYBANTHUS PRUN[FDLIUS (Augspurgar,

19&1) o como en MAREA UCIID[NTALIS donde los frutos producidos muy

16n ageapan comp

sincronizacidn 2n 1

tempranc 2n la agtanc 1= tamente a la depredacidn (D=

1981); existen también arreglos espaciales,
~omo en AESCULLIS PAVIA, donds se encontrd que 1a

Steven, ya sea en las flores

de una inflorescancia,

distribucién de flores bisexuales en una inflorescencia estaba

con la intensidad de 1a depradacidn (gar tin,

corvelacionada negativamante
de CTROTON (aparentemente

i9g2), o bien entre plantas, como en una especie
o donde =xistan

.~ ~ .
reproduycc1on monDico

descrita) con un sistema saxual de
se demostrd que

solo producen flores femeninas,

no

también individuos gue

1os individuos femaninos tenian un dano sobra l1as s=millas

significativamente menor que los individuos monoicos (Dominguez Y
Bullock, inddito).

Dos estudios que mue la influencia de los

stran mas claramente
as sexuales de rnprodurcién. ge realizavron
En PASTINACA SATIVA (Hendrix v

1934), s= ohservd qus 1a

depredadora2s sobre los sistem
en miembros de la familia Umbelliferas.
1) y =n HERACLEUM LANATUM (Handrix,

las de primer orden produc
umbe las de2 gegundo Y

Trapp, 175
herbivoria sobre las umbe e un incremento

de semillas 2n las

comppnsatnr io =2n 1la prﬂdu-|1nn
1 namero de flores v la

ante aumentando e

tercer ovden, principalm
. . AL
proporeian de hermafroditas (ambas =2ep2ci=2s son andromon01cas)-

Es de supcnerse que todos estos arreglos son el resultado de la
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seleccion natural, sin embargo con excepcidn de los dos dltimos, no es
claro si loc herbivoros y depredadores fueron un componente fundamental
en las presiones de seleccion que condujeron a esos arreglos florales. Es
mas corracto catalogar a’ los depradadorass —aond un componente de la
seleccidon sexual, pués seguramente su impacto no tiene las mismas
consecusncias para la funcidn masculina o la femenina, este problema
podria reflejarse en la asignacién diferencial de recursos entre ambas
funciones (Bawa y Upler, 19/3; Oyama, 1934) y/o en la adecuacidn via

ovulos o polen.

Para los fines de este trabajo son de especial importancia las
Euphorbiaceas, por ser la especie 2studiada un miembro de ssta familia.
Sin embargo, las razones mas importantes son: En primer lugar, el hecho
de que 2n algunas espacisgs del género CROTON s2 ancontraron tres arreglos
diferentes en la forma de exponer las flores, estos arreglos producen una
separacion de los sexos cada vez mas acentuada (Dominguez y Bullock,
ineédito), haciendo que el sistema de los CROTON mondicos sea interesante
para estudiar aspectos evolutivos de 1os sistemas sexuales de
reproduccion. En segundo lugar, en la estacidn de Chamela existen

poblaciones de CROTON SUBEROSUS expusstas a condiciones ecoldgicas muy

contrastantes generadas por fenomenos de sucesion, esta situacidn ofrece
1a posibilidad de estudiar como afecta =21 componente ambiental la

expresion sexual de las plantas.

Las-flores de las Euphorbiaceae son principalmente unisexuales
(3andhi y Dals, 1983) aunque existe un reporte (Rao, 19/3) dondz se
mencionan flores hermafroditas para CICCA ACIDA. En términos generales
15s sistemas de reproduccidn en las Euphorbiaceae se distribuyen en
monnicos v dicicos; aunque existen algunos géneros principalmente
mondicos coms SAPIUM (Fittier, 1974) y ARGYTHAMNIA C(Ingram, 1967). Por el

hecho de haber trabajado con una especie monoica, en esta revision solo
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se desarrolld el sistema mondico se reproduccidn.

EL SISTEMA MONOICO DE ReEPRODUCCION

lLas plantas mondicas se caracterizan por presentar flores
unisexuales. A diferencia de las plantas dioicas, dstas presentan ambos
sexos en un mismo individuo. Este sistema de reproduccidn estd bien
representado 2n las gimnospeymas (Baker, 1963). Para angiospermas Bawa
(1974) encontrd valores del 107 en un bosque tropical caducifolio en

Costa Rica y Bullock (19335) del 137 en un sitio comparable en Mdxico.

El estudio de 1a evolucidn del monoicismo es un campo que adn no se
ha agotadns y 2n 21 qua todavia persisten muchas dudas. Baker (1963) dice
que el monoicismo de las gimnospermas representa un sistema poco
eficiente 2n la trvansferesncia de polen entre individuos y que dsto
explica la dominancia de las angospermas, las cuales presentan flores
hermafroditas y 2n muchos casos, sistemas de autincompatibilidad, 1o que
asegura una tasa optima de recombinacion. Otro enfoque esta dado por
Lloyd (1972). donde s2 propon2 la evolucidn del dioicismo a partir dal
ginomonoicismo para el género COTULA (Compositae). El monoicismo estaria
en una situacidn intermedia de una secuszncia lin2al dond= se
incrementaria una dependencia para la fertilizacion de los factores
externos. Esta depeandencia seria también una medida indirecta de la tasa
de recombinacién. For otra parte Bawa y Heach (1981) dan mas peso a
factoraes =coldgicos y proponen que el sistema de polinizacidn es una d=
las principales fuerzas de seleccidn en la evolucion del monoicismo.

En contra de los argumentos que proponen que =1 sistema mondico ha
evolucionado como mecanismo para incrementar la fecundacién. cruzada, se
oponen evidencias que muestran la existencia de sistemas hermafroditas,

andromondicos y mondicos que cuentan con sistemas desarvollados de
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autoincompatibilidad (Bawa, 1974; Bertin, 1982; Godley, 1995; zapata y
Arvoyo, 1978), 1o cual senala que o] monoicismo no 25 solo una respuesta
a incrementar la fecundacidn cruzada, pués ésta puede alcanzarse por
otros madins. Por lo tanto deben existir presiones de otra naturaleza que

hicieran posible el establecimiento del wonoicismo.’

Willson (1983) resuma las supuestas ventajas de los sistemas
monoicos:
~ Aumenta la fecundacidn cruzada, pero usualmente permite también la
autofecundacidn y por 1o tanto reduce el problema de encontrvar consortes.
- Puede permitir la distribucidn de flores para su mejor funcionamiento
2n masculinas vy femeninas, evitando también conflictos entre las dos.
- Permite cambios en las proporciones sexuales de las flores.
- Contribuye a la eonomia de produccion de flores,

A continuacion se resumen los principales argumentos sobre los que

se basan estas proposiciones.

La disposicion de los Arganos sexuales en las flores hermafroditas
gen2ra altas posibilidades de autofecundaciodn, principalments por
autogamia. Esto podria hacer que la tasa de recombinacidon disminuyera de
man2ra importants. Por otra parte, Bawa y Opler (19735) sugieren que los
granos de polen incompatibles que se depositan en el estigma de plantas
autoincompatibles, disminuyen mucho 1la probabilidad de que el polan
compatible pueda germinar y alcanzar el ovario, principalmente por
vazones de 2spacin. Zapata y Arvoyo (1973) proponsn qu2 la menor
fecundidad de hermafroditas autoincompatibles en comparacidn con especies
dioicas (para un bosque tropical caducifolin secundario 2n Venezus=la),
podria deberse a los efectos inhibitdorios de los granos de polen
incompatibles.

De acuerdo con lo anterior se ha propuesto que un factor de gran
importancia en la evolucion del monoicismo, 2§ lé interfersncia generada

por el polen de la planta hacia el polen de otras plantas conespecificas,
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ya sea compitiendo por lugares para germinar en el estigma, o cuando la
disposicicon de los drganos masculinos dificulta la deposicidn de polen
Kenééamo; Es decir, cuando las condiciones Sptimas para el &xito
reproductivo masculino o femenino muestran difevencias importantes. D=
€sta manera un arreglo en la disposicion de las flores u drganocs
sexuales, pusde desembocar en un sistema reproductivo que presente tasas
de recombinacidn mayores que hermafroditas compatibles y evite problemas
como los de hermafroditas autincompatibles. Este arreglo evita entonces
la autogamia, pero en condiciones de limitacidn de consortes permite adn

la geitonogamia, garantizando la produccidn de descendencia.

La divergencia entre las funciones sexuales puede tener otras
ventajas, como la distribucidn &ptima de cada tipo de flor dentro de la
planta de acuerdo a sus reguerimientos particulares, o una mayor
aficiencia 2n la asignacidn de recursos al especializar cada tipo de
flor. Webster y Webster (1972) proponen que el arreglo de las flores en
2] génerno DALECHAMPIA =25 una funcidn de adaptaciones para optimizar la
actividad de los polinizadores. En plantas zodfilas donde la conducta de
forvajeo de los polinizadores =s tipicamente de la parte de abajo hacia
la de arriba (Bawa y beach, 1981), serfa ventajoso situar las flores
femaninas 2n la parte basal y las masculinas =2n la apical, generando un
sistema gque aumenta la tasa de recombinacidn. Este arreglo de las flores
dentro de una inflorescencia es tipico de las euphorbiaceas. Arreglos de
éste tipo pueden tener también ventajas fisicas o fisiolbgicas, va que la
posicidn basal de las flores femeninas as2gura su pracedencia en la
captura de recursos garantizando la maduracidn de frutos vy semillas. Los
recirsmns rastantes pueden asignarse a la funcidn masculina genevando un
sistema muy flexible (Bullock, 1983).

El hecho de ques las florss sean unisexuales, permite que la
proporcidn sexual dentro de una planta pueda estar sujeta a variaciones.

Estas pusden 2star e2n funcidn de las condiciones ambientales imperantes vy
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responder de tal manera que favorescan la adecuacion via dvulos o polen.
S2 hi encontrado que la distribucidn y ndmero de flores en plantas
mondicas estan controlados por miltiples factores. En_ATRIPLEX CANESCENS

un invierno espacialmente frio provocs que las proporciones ssxuales
cambiaran de manera significativa, reduciendo el ndmero de plantas con
floras pistiladas dnicamentes y aumentando 21 de mondicas (Mo Arthur,
i977). En especies como la calabaza y el maiz, la proporcidn de floreas
masculinas a flores femeninas puede s=2rv modificada (incrementarse) ocon
variaciones en la longitud del fotoperiodo, 1 cual actua sobre los
nivelas internos de hovmonas (Rudich =2t.al., 1972). Primack y Lloyd
(1980) mencionan que los factores que afectan la distribucidn vy
proporcion de flores en un individuo son la temperatura, nutricidn
mineral, luz, factores edificos y hormonas vegetales. La posibilidad de
variar las proporciones s2xuales 2n una planta genera ventajas
relacionadas con la asignacién de recursos, tales como el ahorro en la
produccion de flores cuyo €xito en ese momento no =25 alto y la produccidn
de flores con alta probabilidad de encontrar consortes y producir

daswcendencia (Willson, 1983).

For dltimo, es necesario mencionar el fendmeno de dicogamia, el cual
puadz genservar una variacidn temporal en las proporciones sexuales de una
planta al desincronizar la produccién de cada tipo de flor. Este fenbmeno
pusde afsctar de mansyv-a importante el sistema de cruzamiento y la
composicidn genética de la progenie. Bullock (1983) menciona que las
complicaciones potenciales son miltiples, ya gue pueden ser afectadas por
la fenologia del desarrollo a varios niveles de organizacidn, por
zjempla: sntre flores, 2n inflorescencias, individuos y poblacionss.

" Estos desfasamientos pueden ocurrir en cada uno de esos niveles, de tal
manera qQue previenzn casi totalmente la autogamia. Es por 2sto que 21
argumento mis socorrido para explicar la evolucidén de la dicogamia, es
qus significa una adaptacidn para incrementar la tesa de recombinacidn vy

por lo tanto para evitar la autofecundacidon. Sin embargo, ésto no es
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necesariamente cierto, pues a menos que todas las flores de un individuo
se produscan sincrénicamente, quedan aln posibilidades de geitonogamia
(Bullock, 1983). Bawa y Beach (1981) sostienen que si el aumento en la
tasa d= recombinacidn fuera la dnica presidn selectiva, se podria esperar
que tanto la protandria como la protoginia tuvieran las mismas
frecuzncias en la naturalewza y estuvieran distribuidas al azar entre las
angiospermas. Por lo tanto proponen que las fuerzas de seleccidn mas
importantes en la evolucidn de la dicogamia son producto de interacciones
coevolutivas entre los polinizadores y los sistemas sexuales de
vreproduccion de las plantas. De acuerdo con &sto Bullock (1931), encontrd
ambos sistemas en una misma familia y localidad, relacionando las
diferencias con los polinizaocora2s asociados a cada tiepo.

Los sistemas protandricos podrian ser favorecidos en condiciones de
alta competencia por consortes femeninos. En cambio los sistemas
protdginos serian ventajosos cuando existieran presiones de seleccidn en
contra d= 1a obstruccion de los estigmas por polen autdgamo, o cuando
existe incertidumbre en la fecundacidn cruzada, por lo tanto si el
gsfuerzo inicial por asegurar la fecundacidn cruzada falla, adn quedan
posibilidades de autofecundacion (Bawa y Beach, 1981; Schemske et.al.,
1978).

La conclusidn que salta a la vista, es que los sistemas sexuales de
reproduccion son 21 resultado de la interaccidn de varias presiones
selectivas. Estas han generado sistemas que aseguran la produccidn de
descendencia en un contexto ecoldgico dado y dependisndo de=l contexto ha
cambiado la prioridad de los compromisos a cumplir. En este trabajo se
investigarin las caracteristicas del sistema de reproduccidn de
C.SUBEROSUS asi como la influencia que ejerce sobre @l el contexto

ecoldgico.
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OBJETIVOS

El presente trabajo pretende cubrir dos objetivos sobre la

biologia reproductiva de CRO(ON SUBERDSUS en una selva tropical

caducifolia en la region de Chamela, Jalisco.

-El primer objetivo trata de determinar los principales componentes
del sistema reproductivo de LROTON SUBERQSUS, analizando para esto la

mayor cantidad de parametros posibles.Dentro de éstos se incluyen:

- El tipo de expresion sexual.
- Los componentas fenologicos
del sistema a diferentes

niveles de organizacidn.

- Cuantificacion de la salida
reproductiva, expresada como
el numero de flores,frutos vy
semillas.

- Evaluacidn del sistema de

fecundacion y su eficiencia.

- En el segundo objetivo se intentan comparar éstas caracteristicas en
relacion con =1 habitat ocupado por las plantas y su probablse
asociacion con fenomenos de sucesion, como incrementos en la
intensidad d= la competencia vy disminucidn en la disponibilidad de

luz.
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CARACTERISTICAS DEL. S1TI10 LDE ESTUDIO

€l sitio de =2studio se encuentra en la Estacion de Biologia
Chamela., una reserva perteneciente al Instituto de Bioloaia de la
Universidad Nacional Autonoma de Mexico. Esta se localiza en la costa
suroeste del estado de Jalisco, a la altura del Km 59 de la carretera
Barva de Navidad - Puerto Vallarta, dentro del municipio de la Huerta
(i9 307 Ny 105 03" W ), (Fig.2)

El tipo de vegetacion del area es un bosque tropical caducifolio,
excepto 2n las cafadas y arroyos donds se encuentra una vegetacidn del
tipo de bosque tropical subcaducifolio (Lott et. al.,inddito;

terminologia de Rzedow:cki, 19/8).

El bosque tropical caducifolio es el tipo de vegetacidn que da la
fisonomia geneval del drea, ya que domina las laderas y las partes
altas de los cerros, entre sus principales caracteristicas esta que la
altura de sus componente2s dominantes no sobrepasa los 19 m de altura
(Solis, 1980) pero sobre todo la pérdida total del follaje durante la
dpoca de secas.

La familia dominante es la Leguminoseae, seguida después por las

Euphorbiaceas (Lott, ineédito).

El clima de la rona presenta una marcada distribucidn estacional
de las lluvias. Genevalmente @stas se inician a mediados de junio. El
peribédo entre julio y principios de noviembre comprende el 81% del
total de la precipitacidn anual; el resto s2 distribuye como lluvias
esporddicas en los meses de enero y febrero (Bullock, inédito)l.

S:= disponen de datos de precipitacidn para siete afios
(1977-1984),1a precipitaciéon promedio anual es de 733 mm, siendo el
valor mids alto de ¥14 mm y =21 mas bajo de 585 mm. La temperatura
promedio mds baja es para el mes de enero con 20.4° ¢, y la mds alta

para al mes de agosto con 26.4° o (Fig.3).
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METODO

CROTUN SUBERUSUS es un arbusto que puede llegar a medir hasta

tres metros aproximadamente. Se hd encontrado que su distribucidn no

es homogenea. De esta manera, es mas abundante en sitios con fuerte
perturbacion; sncontrandose que existen diferencias muy marcadas entra
las plantas qua se establecen en la selva o en claros lesto se
demostrard en seguida). Estos sitios son por lo tanto contrastantes en

cuanto a luminosidad y perturbacidn.

Se observd una muastra de 20 arbustos cada cuatro dias, desde el
16 de junio de 1983 hasta el 25 de agosto del mismo afio. La mitad de
astos individuos s2 encontrapba situado a 1o largo de aproximadamente
100 m de la carretera de acceso a la estacidn; en un lugar
compla2tamente perturbado, donde casi la totalidad del sstrato

arbustivo estaba compuesto por CRO1ON SUBEROSUS y el estrato arbdreo

estaba ausents. La otra mitad de la muestra se localizo a lo largo de
las veredas y brechas de la estacidn, en los margenes de la selva o
muy c2rea de ellos: las condiciones aqui eran diferentes pues el
estrato arboreo estaba bien representado y en el arbustivo existian

muchas especies.

Para cada arbusto se marcaron cinco ramas. Cada rama se definio
comd un segmento de 50 cm de longitud desde la inflorascencia terminal
hacia el centro del arbusto, d€sta longitud cambid durante el
desarrollo del trabajo por rcausa del crecimiento de las ramas. Siempre
se tomd como referencia la marca colocada al principio del trabajo. La
gselaccion de las ramas dentro de un individus se hizo procurando que
cada una de ellas tuviera una orientacion diferente.En cada rama se
marcarvon todas las inflorescencias presentes y se siguid su
desarvollo. Se registraron asi el nimero de flores de cada sexo,el
nimero de botones y 21 ndmero de frutos presentes en cada mom2nto. Un

’ .
registro mas, fue e) numevo de frutos gue alcanzaron a dispersar sus
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semillas. tomando como parametro la aparicion de las lineas de
dehiscencia.

En los treinta individuos de la muestra se llevaron a cabo algunas
otras mediciones que incluyevon 21 area basal a 10 em del suelo, =2l
numero de ramas por individuo ¥ la altura en la que el arbusto

comenzaba a ramificarse.

Con objeto de no perturbar el comportamiento de las plantas bajo
observacion, las siguientes evaluacionss s2 realizaron =n una
poblacion de L. SUBERUSUS que se encontraba junto a las instalaciones
de la estacidn, 2sta zona habia sido rvecientemente perturbada. Las
especies que dominaban junto con L. SUBEROSUS eran principalmente del
tipo herbéceo. algunas gramineas = individuos juveniles del arbol
HEL IOCARPUS PALLIDUS.

Se midid la produccién de nectar a diferentes tiempos, embolzando

inflorescancias an boton y colectando 21 nectar a partirvr de las 0/00
hrs. Se usavon las mismas flores a lo largo del dia y en cada ensayo,
tratando de imitar las condicion2s que encontraria un insecto
forrajeando si la flor hubiera sido visitada anteriormente. Estas

prusbas s2 realizaron 2n flores de los dos sa2xos.

Un pardnetro mds que se investigd fué la posible existencia de
alelos de incompatibildad, la principal m2todologia usada fué el
realizar polinizaciones controladas, las cuales incluyeron:
facundacidn cruzada, autofecundacidn v pruebas de exclusidn con bolsas
de malla para evaluar el papel del viento como vector de polen.

Con objetn de determinar intensidades de depredacidn
predispersidn sobre las semillas y la tasa de abortos por fruto, se
axaminaron las condiciones de las semillas de una muz2stra de frutos,
dstas se catalogaron en tres grupos: sanas, comidas y abortadas.

Todas las prusbas estadisticas s2 basaron en los textos de
Daniels (1977) y Zar (1974). En todos los casos se reporta promedio vy

desviacidn estandar.



RESULTADOS

MORFOLOGIA

L.SUBERUSUS es un arbusto que se ramifica a partir de cierta
altura del tronco principal, la intensidad de la ramificacidn depende
al parecer de factores ambientales que afectan también la altura en
qus la planta comienza a ramificarse. Todos los individuos observados
son mondicos, aunque se observd uno que solamente producia flores
femeninas. Las inflorescencias se producen en las partes tarminales de

, / . .
las ramas, y conforme éstas crecen se producen mas inflorescencias.

Todas las inflorescencias presantan los dos tipos de flor, aungque
las flores femeninas se localizan solo en la parte inferior, mientras
que en los rangos supceriores de la inflorescencia s2 produczn solo
flores masculinas. E)l desarrollo de las flores ocurre desde abajo
hacia la parte superior, por lo que las flores femeninas maduran antes
que. las masculinas.

Las flores femeninas son poco vistosas, de color verde, su rasgo
mds caractaristico son los estilos que se originan en forma radial
sobre el ovario y dan la impresién de tentaculos (fig.4A). Esta
apariencia resulta de la existencia de tres pistilos, cada uno de
2llos con los estilos divididos dos o tres veces; la longitud de los
estilos tuvo un promedio de 0.75 cm con una desviacion estandar de
0.09 cm (n=10). La longitud de la flor desde la‘insercién de los
tépalns hasta la insercidn de los estilos fue en promedio de 0.5 om
con una desviacion estandar de 0.08 cm. El ovario representa despuéds
de los =stilos la parte mas sobresalisnte de la flor, en todos los
casos presentd tres carpelos unilobulados, como es caracteristica de
la familia Euphorbiaceas.

Las flores masculinas son mds vistosas, de color blanco vy
caracteristicamsnts tien=n 15 estambres. La longitud de la flor desde
la insercidn de los tépalos hasta el extremo de los estambres fue de

9.5 em 29n Una desviacidn =2standar de 0.07 cm (n=10, fig.4B).

22



FIGURA 4.- Caracterfsticas marfolégicas de las flores de C.suberosus.
Flores femeninas A, flores masculinas B. :
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FISONOMIA

Antes de presentar los resultados de fenologia y reproduccidn se
musstran algunas caracteristicas vegetativas que cambian entr2 las
poblaciones y qgue podrian estar relacionadas con la produccion de
pragenis, principalmente como resultado de las restricciones 2n la
posicion de las inflorescencias. Por 1o tanto se hizo necesario un
andlisis de la relacidn entre estas caracteri{sticas y los componentes

de la reproduccion.

Observaciones en el campo muestran que la fisonomia de las
plantas =stablecidas 2n condiciones de luz difiere fusrtemente de
Plantas establecidas en la sombra. Los caracteres en gque se
encsotrd mis .oviacidn fueron el tamafio de los individuos (expresado
COmo aves i L 0 4 nimero de ramas por planta) y la altura en la

que s2 encontvabs i oo imer o ramificacidon (AFR).

El area basal de las plantas muestra una distribucion diferente
entre las poblariones (Fig.5). La gama de tamafios en la poblacidn de
luz es mas amplia. Para la poblacidn de sombra se puede observar que
el total de la mu2stra se restringe sclo a dos categorias de area
basal, con ningin representante para las categorias de area basal

grande (> 7.0 ca).

Otra de las caracteristicas en gue se encontrd mucha variacidn
entre las pdblaeiones fue la altura que existe del suelo a la primera
ramificacidén de la planta (APR). En las condiciones de luz parece
existivy una tendencia a ramificarse muy cerca del suelo,
contrariamente a lo que ocurre en la sombra (Fig.6). Las plantas en la
luz concentran 2l /J3./% de la muestra en la primera categoria, es
decir menos de I8 cm. En las plantas en la sombra dsta categoria esta
mal represantada (6.0%), y se nota que la APR estd arriba de S0 cm en

mas del SUZ de las plantas.
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Para evaluar posibles diferencias entre la capacidad
fotosintdtica de las plantas en las dos poblaciones, se tomd como
parametro de comparacidn el numero de ramas por planta (Fig.7/). Se
encontro que en las plantas situadas on condiciones de sombra la
produccion de ramas por planta es muy pobre (94% con menos de 60
ramas): a diferencia d= la poblacidn de luz, en donde encontramos qus
el numero de ramas producidas por planta se distribuye en una mayor
gama de valores (30% con mds de 120 rvamas), y que el 60% de la
poblacidn de luz tiene un ndmero de ramas mayor de 60.

Mds interesante resulta la correlacidn de la produccidn de ramas
por planta y el drea basal para las dos poblaciones (Fig.8), en los
dos casos se encuentran buenas correlaciones (r=0.99 vy r=0.89 para luz
y sombra respectivamente); sin embargo las pendientes de las dos
raectas muestran diferencias significativas (0.025 < P < 0.1, prueba de
t). Por lo tanto para los mismos valores de area basal encontramos
diferante ndmero de ramas producidas por individuo. Entonces las
plantas en la luz tienen la po}encialidad de producir comparativamente
mds inflorescencias, simplemente por el hecho de contar con mis

unidades de produccion (ramas).

Al graficar =21 drea basal contra la APRAse encuentra una
distribucidn muy particular (Fig.9). Se nota que los valores para cada
poblacidn se separan =n dos grupns la mayoria de los datos para la
poblacidn de luz se agrupan en valores de APR muy bajos y en todos los
rangos de= area basal; mientras que la poblacidn de sombra agrupa =21
total de sus valores por arriba de la linea media, con. dreas basales
muy reducidas y APR relativamente elevadas. Esto podria estar hablando

de respuestas extremas al enfrentar condiciones contrastantes de luz.

La Jltima correlacion que se efectud con caracteristicas
vegetativas fu<g entre la AFPR y el niumero de ramas por planta. En la
figura 10A se graficaron los datos de las plantas de luz. Se puede

observar claramente gue el numero de ramas tieme una fuerte tendencia
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a aumentar conforme decrece la AFR, asi a valores altos de APR los de
nimero de ramas decrecen mucho. Uuando se consideran pequafios valores
de APR (< 20.0 cm), encontramos un mayoy niumero de vamas producidas
por planta. Esto no sigus una tendencia definida, sino por el contario
a valores parecidos de AFR podemos encontrar diferentes valores en el
numavo de ramas. Lo cual puede debersz a la edad de las plantas; pues
es claro'que solo ocurven cuando las AFR son pequenas, al parecer la
capacidad d2 rvamificacion decvecs conforme aumenta la AFR. Entonces el
nimero de ramas y la AFR son el resultado de la interaccidn entre el
mz2dio ambiante y la planta. La figura 10B muestra la grafica para las
plantas de sombra, en éstas no se observa ninguna tendencia clara,
pero podemos notar gque caon 2xcepcion de una planta todas producen
menos de SO ramas, en contraste a 1o que pasa en la poblacidn de luz.
For 1o tanto podemos decir que estan ocurriendo diferentes expresiones
5

del fendmeno en las dos poblaciones.

En condiniones de luz aproximadamente el 80% de la poblacion
tiene una APR de menos de 10 cm, en este grupo de plantas solo una
tienz menas de SO ramas. Parva la poblacion de sombra la situacidn es
diferente el 93.3% de la poblaciontiene una altura a la primera
ramificacisn mayor de 20.0 cm y solo una de estas plantas presentd mas

de 50 ramas (Fig.10).

Las caracteristicas vegetativas mostradas tienen que ser
ralacionadas con caracteristicas reproductivas. El siguiente apartado

intenta establecer 2sa relacion.

FISONOMIA Y REPRODUCCION

Las diferencias en forma y tamafio se analizaron en terminos ‘de
produccion de frutos, numero de flores de ambos sexos producidas por
individuo y nimero de ciclos de produccidén de inflorescencias por

rama. Estos parametros fueron evaluados como 21 promedio de las



inflorescencias para cada individuo considerado. Para los ciclos de
produccidn de inflorescencias se consideraron los promedics por rama
para cada planta. Estas caracteristicas se comparararon contra el area
basal y la APR.

Los ciclos de produccion de inflorescencias por rama y el
promedin de flores masculinas por inflorescencia 2n la poblacidn de
sombra, mostraron correlaciones significativas con el area basal («
=0.01 yx =0.024 respactivament2) y en ambos wcasos con pendientes
diferentes de cero (FPC0.005 para los ciclos por rama vy F<0.05 para el
niimero d2 florss masculinas por inflorescencia). Estas correslaciones

solo fueron significativas para la poblacion de sombra.

- Ciclos por rama contra area basal: Los promedios del niimero de
ciclos de produccidn de inflorescencias por vama para cada planta se
compararon 2ntre plantas con diferente drea basal. Los datos para
plantas en condiciones de luz no mostraron correlacion y su pendiente
no difiere significativamente de cevo. La situacion cambia cuando se
analizan los datos para plantas en la sombra (Fig.11), en donde vemos
un incremento 2n 21 ndmero de ciclos por rama conformz aumenta 21 Area
basal (la pendiente difiere significativamente de cero; FL0.003).
Parecs intevesants notar que 1los maximos valorss 2n los ciclos por
rama que se alcanzaron en la poblacidn de sombra son parecidos al
promz2dio para la poblacion de luz (promzdio para la poblacidn de luz =
3.0 ciclos/rama, maximo valor alcanzado en la poblacidn de sombra =
3.

0
0O ciclos/rvama).

- Flores masculinas por inflorescencia contra drea basal:
Niuzvaments solo la poblacion =2n la sombra tiena2 una corralacion =ntre
el promedio de flores masculinas producidas por inflorescencia vy el
area basal (Fig.12); la pendiende: para los datos de las plantas en la
luz no difiere significativamente de cero, en contraste con las
plantas de sombra (F<0.05). Las plantas =n la luz tienden a mantenersa
en un valor promedio dé produccion de flores masculinas por

inflorescencia ds 10.0 (+- 3.2) flores; mientras las plantas de
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FIGURA 11.~ Ciclos de produccifn de inflorescencias en funcién del
area basal para cada planta de la poblaci6n de sombra (PC0.01). En
la poblacifn de luz no se encontrS carrelacifn,
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FIGURA 12.- NGmero promedio de flores masculinas por inflorescencia
por planta en funcibén del area basal (P¢0.05) isar.'\ la poblacién de
sombra. En la poblacifn de luz no se encontrf correlacifn.



sombra aumentan el numero de flores masculinas conforme aumenta el

area basal, aunque siempre por debajo de la poblacidn de luz.

No se encontraron velaciones significativas en los otros casos
(floves masculinas y ciclos de producecion para las plantas de sol; vy
produccion de frutos vy flores femeninas en las dos condiciones), lo
cu1al obedece a que lns promedios por inflorescencia para estas
caracteristicas muestran una gran variacion (Tabla 11). Al parecer las
difsvencias se producen a nivel de inflorescencia pudiendose
considerar que @stas responden individualmente y no como un conjunto

dentro de una planta.

Para obtener patrones generales entre la produccion de frutos y
las caracteristicas vegetativas consideradas, se calculd =21 promedio
. ’ . /
de frutos producidos por planta y se comparo en funcidn del area

basal, AFPR y numero d= ramas.

Se considera que la produccidn estd subestimada puds los valores
se refieren a una mue2stra de cinco ramas por planta; faltaria por lo
tanto extrapolar 1a produccidn de esta muestra al total de ramas de
cada planta. De no hacerlo, considerariamos que todos 1los individuos

. 4 . /
son iguales en esta caracteristica (ndmero de ramas).

Tomando 2n cuenta 1o anterior s2 pueden obsarvar las tandencias
generales; la figura 13 muesira la produccidn promedio por planta para
el 4rea basal (A); altura a la primera ramificacidn (B); y =1 ndmero
de ramas por individuo (C). En estas figuras se ilustra la proporcién
del total de frutos con que contribuyen las poblaciones d2 luz o
sombra en cada categoria. Se puede observar (Fig.13.A), que la mayor
produccion ds= frutos e2sti generada por la poblacidn de luz (94.8%). Al
parecer existe una tendencia a producir mas frutos conforme aumenta el
érea basal. aunques desbemns recordar que no se encontrd una correlacidn
significativa entre estas dos variables para ninguna de las dos
poblaciones. Existe un marcado pico de producci6n para la pategorfa de

7.0-10.5 emZ. En la figura 13.B se puede notar gue nuevamente la mayor
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Tabla Il.- Resumen de caracterfsticas de tamafio y produccién de inflorescencias de C. suberosus.
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SUMERO PROMEDIO DE FRUTOS PRODUCIDUS POR PLANTA
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FIGURA 13.- Produccién promedio de frutes por planta en funcién del
area basal (A), la altura de la primera ramificaci6n (B) y el nlmero
de ramas (C), Las partes obscuras corresponden a la proporcién de la
produccitn real{zada por la poblacién de sombra,
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FIGURA I4.- Produccién promedic de frutos por planta en funcién del
area basal (A), altura de la primera ramificacidn (B}, y nfimero de
ramas (C). La produccifn estd extrapolada para el nGmero total de
ramas de cada planta. Las partes obscuras corresponden a la proporcibn
de la produccifin realizada por la pablaci6in de sombra.
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produccion de frutos la lleva a cabo la poblacidn de luz (3%¥%Z sombra
ve &17 luz), aunqus 2stn =25 menos acentuado que en 21 caso anterior.
Se nota que la categoria mis productiva corresponde a la de APR mas
peauefias (0.0 - 17.5 om). =2n la cuaal estdn mal ra2prasentdas las
plantas de sombra. La figura 13.C ilustra la misma tendencia que las
dos anteriores. MNusvamente 1a mayor proporeiﬁn de la produccién d=
frutos descansa en la poblacién de luz. Al parecer existe una
independancia 2ntrs 2l mimero de ramas por planta y la produccién d=
frutos por rama. Esta conclusidn se desprende al ver que los valores
promedia de produccidn de frutos son muy parecidos para diferentes

categor{as.

Fara ilustrar el efecto del tamano, el cual no se considera en
ninguna d= las figuras anteriores, s2 construyeron gréficas qu2
tomaran en cuenta el ndmero de ramas por planta. Esto se realizd
extrapolando 1a produccich de cinco ramas (Fig.1:3), al ndmers total
que presentaba cada planta. Despugs, se calculd el promedio para cada
categoria (Fig.l14).

Es notable el cambio en la distribucion de los valores para cada
uns de las graficas presentadas. En la figura 14.A, se ve claraments2
la tendencia hacia producir mds frutos conforme aumenta e1 area basal.
Esta tendsncia solo =s un refleyn del incremento =n 21 mimero de
ramas, que nos habla del aumento de unidades de praduccidn de frutos y
semillas. Ez claro que la contribucidn d2 las plantas de sombra 2s
poco significativa (sombra 0.%% vs luz %%.1%). En 14.A el pico de
produccidn qus ss= veia =210 la figura 13.A desaparece. Esto 235 products
de considerar el mimero de ramas por planta, pero aun asi, la
consscuencia logica seria que las categorias intermadias d= Ar=a basal
son mas eficientes en la produccion de frutos por rama; pusgs estas
categorias producen mds frutos por rama que categorias mayores, pero
menos cuando consideramos la produccidn total. La figura 14.E sigue la
misma tendencia que la 13.B, p2ro ahora la contribucidn de la
poblacidn de sombra ha disminuide considerablemente (3%% en 13.b vy

12.1% =n 14.B). En la figura 14.1Z las categorias mayores de 40 ramas



52 han incrementado mucho y se ve una dominancia acentuada en la

produccidn de las plantas de lu=z.

Al parecer existen dos factores principales de la diferencia en
la produccidn da frutos 2ntre las dos poblaciones:
Frimero.- Diferencias debidas a caracteristicas vegetativas (Fig.13),
impuestas por =1 habitat sombreado: dr=a basal < /.0 om; APR > 1/.95 om
y # de ramas { 60.
Cegundo.- El efecto de la replicacidn de unidades productoras de

inflovescencias (ramas), que a su vez se2 subordina al prime2r factor.
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INFLORE SCENCIAS Tt

En esta sececicon se describe la fenocloaia y el desarrollo de

CROTON SUBERDSUS a nivel ds inflorescencia. S2 resaltan las

diferencias que axisten =2ntre las dos poblaciones y se hace hincapié

sn las particularidades que muestra cada una de =21las.

Un ejemplo de las diferencias tan acentuadas que existen en el
desarrollo y produccidn de Srganos reproductivios 2ntre las dos
 poblaciones esta ilustrado por la figura 15. Es claro que la duracidn,
fanologia y numero ds floraes vy frutos dispersados difieve sntre las
dos poblaciones. Hay que hacer la aclaracidn que los dos ejemplos son
casns de inflorescencias tf{picas, las cuales s2 salaccioparon eorqus?
sus valores en tiempo y produccidn eran muy parecidos a los promedios
para la poblacidn. A continuacidn se detalla la fanologfia y el

desarvollo de las inflorescencias.

l.as inflorescencias muestran un desarrollo que en general empieza
=on la antdsis de las flores femeninas y tevmina con la caida de
flores masculinas. pasando por un periddo de dispersidn de semillas.
Las inflorescencias tisnen una duracidn en promedio de 31,38 (+-3.0)
dias cuando s= efectua el cdlroulo para toda la muestra. Pero si se
separan los datos de sombra de loc de luz, se obtisnen los siguiusntes

resultados:

Foblacidn Luracidn Lesviacidn N
promedio 2standar

LUz 32.2 Hai3 34

SOMBRA 27 it1.2 34

Los valores difieren significativamente 0.05»P>0.01, prueba de z.

{dias)
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FIGURA 15.- Fenologfa de inflorescencias tfpicas para la poblacién de
luz (Al, y para la poblacidn de sombra (B).
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Es claro que las inflorescencias de L. SUBERUSUS de las plantas
2n luz duran 2n promadio cuatro dias mds. Es importants sefalar que la
duracidn de las inflorescencias en las condiciones de luz es mucho mas
constante que 2n la sombra, e2sto gueda indicado por los valores de las
desviaciones estandar (o varianzas), en cada caso (las varianzas

difieven significativamente &= 0,005, prueba de razon de varianzas).

El patrdn de desarrollo de las inflorescencias es en general como
siguz: Aparicicon de la inflorescencia comd un conjunto de boton=2s con
la apariencia de una pirdmide. Los botones disminuyen en tamafo
conforms s avanza hacia arviba, siendo 2sto producto de la sacuencia
de maduracidn. Despues de un tiempo, que varia dependiendo de las
condicionas (con un promedin de 11.0 (+- &.0) dias (N=112) para las
condiciones de luz y 13.7 (+- 7.0) dias (N=49) para la sombra), los
botones d: 1a inflorescencia comienzan a madurar, por lo tanto el
tiempo necesario para iniciar la maduracidn es mayor en la sombra

(P<{0. 05, prueba de t).

Lomo se menciond anteriormente los primeros botones en madurar
son los que se encuentran 2n posicidn basal, que en la mayoria de los
casns corresponden a las flores femeninas, de manera que las
inflorescencias son tipicamente protdginas. Existen algunas
excepriones a esto las cuales seran consideradas mas adelante. Solo en
ochs inflorescencias de un total de 307 se encontraron flores de los
dos sexos en un estado aparentemente funcional, es deciv que la
probabilidad de presentar los dos sexos simultaneaments en una

inflorescencia fue de tan solo 0.026.

Las inflorescencias tiensn flores femseninas durantes 4.8 (+#- 1.9)
dfas y 4.5 (+- 2.95) dias en las condiciones de luz y sombra
respectivaments (los valores no difieren significativamente, prueba de
t). Se piensa que es mas correcto considerar que las flores femeninas
son producidas 2n un solo dia por cada inflorescencia puds en el B34

’ .
de 1los casos el numero de flores no varid de un censo dado a otro.
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Las flores femeninas son aparentemente receptivas desde las 0600
hrs. hasta las 1800 hrs., la recaptividad de las flores se2 2valud por
la apariencia del estigma y la presencia de exudados en su parte
tsrminal. 2 considerd que las flores no estaban en condicionss ds ser

fecundadas cuando el estigma se secaba y tornaba amarillento.

Dzsde la antesis de las flores 2n la manafia, comisnza la
produccion de nectar en la flor, el cual se acumula entre los tépalos
y =1 ovario, de donds ec colectado activamente por hormigas, avispas y
mariposas principalemte. De esta manera se¢ observa gue la produccidn
de2 nectar alcanza un pico a las 0200 hrs., pero ssto no 2s constants
para todas las flores como gqueda indicado por las desviaciones

2standar tan grandes (Fig.ls, N=14),

Una vez terminado el peridédo hembra de la inflorescencia, es
d=cir cuando todas las flores fameninas han sido fecundadas o bien
dejaron de ser receptivas, comienza la antesis de las flores
masculinas. Esto ocurre aproximadamente entre las 0&00 y las 0700
hrs.. pero solo hasta las 1000 hrs. empieza la produccidn de nectar
(Fig.14, N=17). La apertura de las anteras ocurrid a la misma hora 2n
el sitio de estudio (1000 hrs.). Llama la atencidon que también a esta
hora =1 sal comenzaba a hacer subir la temperatura 2n 21 sitie, lo
~ual hace pensar en alguna relacidn entre la apertura de las anteras vy
2] aumsnto =n 13 tempsvatura o insolacidn (Whithead, 1933).

Las inflorescencias tienen un periddo de produccion de flores
masciulinas que difiere entre las dos poblaciones sstudiadas. En la
poblacidn de luz las inflorescencias duran en fase masculina un
promedio ds 17.4 (+- 6.1) dias, =n cambio las inflorascencias en la
poblacion de sombra se mantienen en easta fase durante 11.9 (+— 7.9)

dias, (0.02:Pr0.01, prusba de t).

En la tabla IIl se resumen algunos valores sobre los tiempos de

dasarrnllo entre las dos poblaciones.



NECTAR

7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 Hrs.

-
7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 Hrs.

FIGURA 16.- Produccifén de néctar por las flores de C. suberosus,
la gréfica superict representa las flores femeninas y la inferior

- las masculinas (n=14, n=17 respectivamente). Los datos indi{can

promedio y desviacién estandar.
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labla Jli.— hesarrollo temporal de las inflorescencias de C.SUBEROSUS .

S5 reportan los promedios para cada poblacidn, entre parent=2yis la

desviacidn estandar; este signo = indica que las diferencias son

2stadisticamente siynificativas.

LIURAC10N 107AL

% DE LA

INFLORESCENCIA

T1EMPU x LIE
MADURAL [N
IIURACIUN DE
FASE:
FEMENINA
MASCUL [NA

SOL

SOMBRA

SIGNIFICANCIA

32.2 (6.83)
n=84

11.0 (6.0)

n=112

4.8 (1.9)
17.4 (6.1)

27.9 (11.2)
n-=34

13.7 (7.0)
n=4y

4.5 (209)
11,9 (7.95)
h=446

0.03°P>0.02 =

0.05>P>0.02 %

P>0.1
P<L0.02 =
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FRUDUCCION DE FLORES POR INFLOURESCENC1A

El nim2ro de flores producidas, de cualquiera de los sexos, es
otro de los caracteres que varia acentuadamente entre las dos
poblaciones (Tabhla IV).

En esta tabla se observa una diferencia entre las poblaciones,
tanto para la produccidn de frutos como para la de flores masculinass
lo cual contrasta para la produccion de flores femeninas, cuyos
valores no difisren significativamente. Es necesario hacer notar que
2l tiempo que la inflorescencia dura produciendo flores femeninas
tampooo varia entre las poblaciones (fabla [[{). Pof 1o tanto parence
que las dos poblaciones invierten el mismo tiempo en producir flores
femeninas, generando tambidEn el mismo numero (estadisticamente
hablando). En cambio la situacion no es igual para los frutos y flores
mascul inas.

Se presume que los valores reportados para la produccidn de
flores masculinas estan subestimados por las caracteristicas del
mue streo. Las flores se producen diariamente durante la fase macho de
la inflorescencia vy sz desprenden el mismo dia, por lo que s2 pierden
cuando los censos se efectuan cada cuatro dias. Esta incertidumbre

solo aourre para las flores masculinas.
EFICIENCIA REPRODUCTIVA

La produccidn de flores y frutos fue utilizada como una medida de
la =sficizncia veproductiva, expresada como la proporcion de flores
femeninas que llegan a producir frutos maduros en una inflorescencia.
Esta madida solo se= lle2vid a cabo en inflorescencias en las cuales s=
conocia su desarrollco completo. De esta manera se calculd la
cficiencia r2productiva para cada inflorescencia y s2 hizo un promedio

para cada poblacion:

EF ICIENCIA REPRODUCTIVA/INF.= # FRUTOS/# FLORES FEMENINAS
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TABLA 1V. - Produccion de flores por inflorescencia de €. SUBEROSUS.
Los valores se rafieren a los promedios por inflorescencia para cada
roblacidn. Eulre parentesis se reportan las desviaciones estandar. el
signo =& indiva que las diferencias son siynificativas, prueba de t.
Los valores reportados en esta tabla se tomaron de inflorescencias
cuyo desarrollo se conocia por completo, svlu se reportan los frutos

que lleuvaronn a madurar.

X de Flores por sSuL SOMERA ' SIGNIFICANCIA

iuflorescencia
bt et D Ee Bt e e B e e B e B B D B B i
Masculinas 11.11(56.43) 5.4503.13) P£0.01 =
n=-129 n=68
remeninas 11.63(/7.32) 10.350(3.75) P>0.1
nu=-129 n=71

X de frutos por
infloresceucia 7.29(5.20) 4.73(56.50) P{0.0l £
n=1&/7 n=v1




48

Los resultados para cada una de las poblaciones fueron:

Foblacion de Luzs
ER/INF = 0.534 (Q,351) n = 34
Foblacidn de Sombra:

ER/INF = 0.280 (U.24%) ] 24

i

Aunque los valores difieren significativamente (P<0.01, prueha de
t).es importante notar que las desviaciones estandar son muy grandes
en la poblacidn de sombra, incluso mayores que ¢l promedio. En este
caso =n particular se debs 3 que solo una minima parte del total d=
las inflorescencias produjeron la mayoria de los frutos (Fig.17.A). Se
pusdes observar claramente gie 21 origen de la haterogensidad en las
eficiencias reproductivas de las inflorescencias en la sombra, esta
dada pov una gran cantidad de e21las que tienen valores de ER=0. La
mayor contribucidn para el promedio lo aportan un pequefio ndmero de
inflorescencias cuyas ER tiegnen valores entre medianos y altos. Dz
asta manera la reproduccion de la poblacion de sombra recaé en la
produccidn exitosa de frutos de un peguefo numero de inflorsscencias.

Lo anterior contrasta con la poblacidén de luz, en donde la
frecuencia de inflorescencias -on altos valores de ER @s muy =levada,
y podemos encontrar inflorescencias ubicandose en todas las categorias
(Fig.i7.B).

INFLORESCENCIAS UNISEXUALES

El comportamiento de las inflorescencias muestra particularidades
qus varian de poblacidn a poblacidn. Se encontrd que existen
inflorescencias unisexuales, las cuales son raras en la poblacion de
luz; circunstancia que contrasta recurr2ntemente con la poblacidén d=
sombra (Tabla V).

La Tabla V muestra como en ambos sitios la mayor proporcion de

las inflorescencias corresponden al tipo mondice, sin embarge, solo en
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Tabla V.- Proporcion de “Xpresiones sexuales por inflorescencia en lag
dos poblaciones estudiadas. Los valores difieren siynificativamente,
P<0O.001; prueba de X2 E1 Y.2% de las inflorescencias de sombra no
llewo a la antesis.

SOL. SOMBRA
Proporcion de
luflorescencias 1.5% 7.4%
Masculinay
Froporcion de
Luflorescencias 1.5% 10.2%
Femeninasy
Froporcion de
Iuflorescencias 97.0% 73.2%

Monoicay

n=1v45 n=103
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la poblacidn de sombra los tipos unisexuales tienen una contribucidn
importante, puds sumados representan el 17.6% del total de las

inflorescencias de sombra. .

INFLORESCENCIAS VANAS

S5e puede hacer una categoria de las inflorescencias que nunca
llegan a madurar, entendiendose por maduracidn el hecho de que una
inflorescencia produzca cuando menos una flor de cualquier sexo. De
acuzrdo con lo anterior, en la poblacidn de luz, la frecuencia ds estse
tiro de inflorescencia fue cero, 1o que contrasta con la poblacidn de
sombra, donde se 2ncontrd que de un total de 103 inflorescencias 10
(9.2%4) se hallaban en esa situacidn. Estas inflorescencias constituyen
una carga para la planta, pues la inversidn nutricional y enargédtica
que significd su desarrollo se pierde sin beneficio (aunque es
Probable que una buena parte se reabsorba antes de la caida de estas
estructuras, Stephenson, 1¥81). Al final se nota que la menor
produccion ds progenie fue realizada por las inflorescencias en la
sombra. Esto queda bien ilustrado cuando comparamos la produccidn de
los diferentes tipos de inforescencia entre las dos poblacionas
(Fig.i8).

Es importante notar que la mayor proporcion de la produccidn de
trutos fuz aportada por las inflorescencias del tipo monodico. romando
esto en cuenta se2 puede observar (Fig.18), que la poblacion de luz
t=ndria ventajas sobre la de sombra desds =21 punto de vista de
produccidn de progenis. simplemente por contar con un ndmero mayor de
inflorescencias. Asi, para el mismo numero de plantas y ramas
muestreadas se observaron 196 inflorescencias en la poblacidn de luz vy
solo 105 2n la poblacisn de sombra. Vemos que la poblacidn de2 luz
cuenta con una mayor proporcicon de inflorescencias del tipo
productivo.

Un aspecto mas que debe ser tomado en cuenta en las

consideraciones anteriores, =5 que las inflorescencias individuales



para cada poblacion mostraron diferencias significativas en 1la

Produccion de frutos, siendo menor en la poblacian de sombra (Tabla
IWw.

3 vz

F] sowsra
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MONOICO HEMBRA MACHO VANA

Tipo de Inflorescencia

FIGURA 18.- Proporcién de los diferentes tipos de inflorescencia
entre las dos poblaciones. En ambos casos se evalué el mismo n@mero de
ramas y plantas encontrandose como primera diferencia el nlmero de -
inflorescencias producidas {196 en luz vs, 108 en sombra).
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FENOLOGIA POR INDIVIDUO

La fenologia de la reproduccidn a nivel de individuo esta
resumida =n la figura 1¥; aqui se muestran los cambios en la
produccidn de flores y frutos para una planta individual establecida
2n las condiciones d: luz. Los criterios para esscoger esta planta en
particular como ejemplo de la poblacién, fueron los valores de
produccidn 2n sus caracteristicas reproductivas, los cuales se acercan
mucho 4 los prrmedicos de la poblacion, asi como sus parametros
vegetativos.

Es notable que no hay patrones bien definidos en la produccidn de
las flores; aunqus parsce claro que los picos para tiores masculinas y
femeninas estdn desfasados a pesar de que existe cierto traslape. Las
florss femeninas son producidas =2n forma alternada, mientras las
masculinas son producidas en forma mas continua. Esto es un efecto de
la desincronizacion 2n 21 desarrollo entre las inflorescencias de un
individuo, pués no todas las inflorescencias de un ciclo empiezan al
mismo ticmpos y dsl lavgo periddo de produccidn de flores masoulinas.
Este fendmeno hace que existan altas posibilidades de autopolinizacidn

an los momentos 2n que estan presentes las flores femeninas.

Para ewvaluar la potencialidad de autopolinizacidén en un individuo
dado, se elaboro un indice de autofecundacidn (IA). Este se basa en la
proporcion sexual, calculada con base en el numero de flores de cada
individuo a traveés del tiempo. El indice es una medida de la
sexualidad de la planta y de las posibilidades de fecundacidn, ya séa

geitonogamia o xenogamia. Este indice se expresa como:

IA = # flores femeninas/# flores masculinas

Podemos tener asi:
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-

IA = 07 Sin posibilidades de autofecundacidn. Adecuacidn via polen

dispersado a otras plantas.

IA = E; Indefinido;sin autofecundacidn. Adecuacion via ovulos,

fecundados por cruzamiento

1A > 30; Altas posibilidades de autofecundacidn.Altas poéibilidades de
adecuacién via ovulos.

1A < 1; Autofecundacion. Altas posibilidades de adecuacion via polen.

La figura 20 muestra las fluctuaciones en el IA en un periddo de
tres meses, calculado para la planta que se usd en el ejemplo
anterior.

Es claro que una gran proporcion del tiempo la planta actua como
masculina, (IA = 0), 41% en este ejemplo. En ningin momento la planta
se comporta~exc}usivamente como femenina (IA = E). Podemos observar
que el resto del tiempo las posibilidades de autofecundacidn son altas
(censos 3,4,8,9,10,11,12 vy 16), variando las proporciones de flores de
manera ciclica.

En lo que respecta a la produccidn de frutos se puede observar
que el momento de su dispersion se retrasa entre 1S y 25 dias después
de que las flores fueron fecundadas (Fig.19). Esto varia mucho
dependiendo de cada inflorascencia, lo que probablemente es un reflejo
de las caracteristicas particulares de desarrollo y posicidn dentro de
la planta. En la figura solo se consideraron los frutos que llegaron a

ser dispersados.

En las plantas de sombra se escogio un individuo bajo el mismo
criterio que para el ejemplo de las plantas de luz. Los resultados se
muestran en las figuras 21 y 22. Se nota que los patrones son muy

diferentes a los de plantas de luz. La produccién de flores masculinas
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y frutos esta muy reducida y 10s periddos de produccidn de flores
femeninas estdn mas espaciados en el tiempo. En contraste a lo
sucedido en el ejemplo de las plantas del claro, aqui encontramos
periddos en los cuales las plantas funcionan como masculinas o

femeninas uUnicamente.

En los cambios del IA con respecto al tiempo (Fig. 22), se puede
observar que no existen sobrelapamientos tan acusados entre los dos
tipos de flor. Solo existen dos censos (1 y 17),en los cuales hubo
posibilidades de autofecundacion, El déficit en la produccién de
flores en las inflorescencias de las plantas de sombra, podria estar
causado por un agporte limitado de recursos, donde el preasupuesto
asignado hacia la reproduccidén fuera menor que en las plantas de luz.

Debe recordarse la baja produccidn de frutos de esta poblacidn.

La probabilidad de una planta de adecuarse via Svulos o via
polen, no solo depende2 de2 la proporcidn sexual que manifieste en ese
momento. Otro factor que es determinante es la proporecidn sexual de
los individuos conaspecificos cercanos, los cuales constituyen
consortes potenciales. La fecundaciéon solo se llevara a cabo si los
dos tipos de flor se encuentran presentes en ese momento, ya se2a en la
misma planta o en plantas diferentes. Con el objeto de analizar este

fenomeno =2n las dos poblaciones de CROTGN SUBEROSUS estudiadas se

" construyeron dos graficas. Estas representan la distribucion de las
plantas =n categorias de proporcion sexual (IA) para cada censo del

estudio.

La grafica para los datos de la poblacion de luz (Fig.23),
muestra como en todos los censos la categoria mejor representada es la
0, que indica individuos que solo tienen una expresion sexual
masculina en ese momento. La siguiente categoria es la de valores >0,y
<1.5; eésta también se encuentra bien representada e indica el numero
de individuos con una proporcion sexual que fluctua alrededor de 1:1.
Para las categorias mayores de 1.5 se observa que estan cada vez menos

representadas conforme aumentan los valores de proporcidn sexual. Se
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nota un nuevo aumento en la frecuencia para la categoria E;

corresponde a plaintas gue como femeninas en ese
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En la figura 24 (poblacidn de sombra) el patrdn parece
con algunas variantes. En primer lugar hay gran cantidad de

que no producen flores en un censo dado, esto se refleja en
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la cual

momento.

repetirse
plantas

una caida

de los valores de fracuencia para todas las categorias. Nuevamente las

plantas en estado.masculino son la mayor proporcion de la poblacién

para un momento dado. La categoria E, tiene una representacidn

semejante a la encontrada en las plantas de luz.
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FENOL.OGIA POBLACIONAL

Un componente fenoldgico de gran importancia en el sistema de
cvuzamiento, en la produccion exitosa de progenie y en la composicién
genética de ésta; es la produccién temporal de las flores de ambos
sexos a nivel poblacional. Se muestran las graficas de produccidn de
flores para un periodo de casi tres meses (Figs.25, 26 y 27). En los
tres casos se computaron =21 total de flores producidas por censo
(aparentemente en estado funcional). La figura 25 representa la suma
de2 las dos poblaciones, en 26 y 27 se separaron los datos para cada
poblacidn, luz y sombra respectivamente. En los tres casos existe una
altervnancia en la intensidad de produccidn entre las flores de cada
sexo. Esto tiene como consecuencia divecta que las proporciones
sexuales de las poblaciones varien alternadamente. En la figura 28 se
muestran los cambios en la proporcidn sexual a nivel de poblacion. Las
partes obscuras dirigidas hacia arriba significan un sesgo hacia las
flores femeninas, es decir que la poblacion se comporta principalmente
como receptora de polen; y la poblacidn se comporta como donadora d=
polen cuando las partes obscuras estdn dirigidas hacia la parte de

abajo.

Esta alternancia en la proporcidn sexual de la poblacion podria
tener algunas implicaciones de importancia. En primer lugar puede
verse que a nivel poblaciodn existe cierto grado de sincronia en la
produccidn de flores de un sexo dado. Esto ocurre tanto para los datos
agrupados como para los de la poblacion de luz. La sincronia esta
mucho menosvmarcada en la poblacidén de sombra (Fig.27), pero adn asi
es suficiente como para generar una altermnancia en la proporcion

sexual de la poblacidn (Fig.28).

El desfasamiento en la sexualidad a nivel poblacional genera
problemas en el sentido de las posibilidades de polinizacion exitosa.
De manera que cuando las flores de un sexo son muy abundantes, las del
otro sexo son "raras". Habria que svaluar cual es el efecto de este

fenomeno sobre la produccion de progenie a nivel poblacional. Una
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forma de hacerlo es comparando la eficiencia reproductiva de la
poblacidn para cada censo, de manera que sea posible comparar los

cambios de ésta en funcion de la proporcidn sexual de la poblacioén.

En la figura 2% se muestran los cambios en la eficiencia
reproductiva de las poblaciones a traves de los censos. Esto se evalud
considerando la proporcidon de las flores de un censo dado que habian
logrado desarrollarse hasta frutos maduros. El resultado se asiand
como la eficiencia reproductiva del censo en que se observaron las
flores. Puede observarse que existe una tendencia hacia valores de
eficiencia reproductiva altos cuando las proporciones sexuales estan
sesgadas hacia los machos. Esta correspondencia no es del todo exacta,
pero es claro que una proporcion sexual hacia lo femenino corresponde

en general con valores bajos de eficiencia reproductiva.

La figura 30 muestra las regresiones de la eficiencia
resroductiva en funcidn del numero de flores femeninas de la
poblacion, tanto para la luz como para la sombra. En ambos casos las
pendientes no difieren de cero (P>0.1, tanto para la luz como para la
sombra), indicando una independencia entre estos parametros.

Es interesante el hecho de que las tendencias sean diferentes
entre las pohlaciones. La poblacidn de luz alcanza los maximos valores
de eficiencia reproductiva cuando la proporcion sexual estd sesgada
hacia la funcidn masculina, la situacion se invierte en la poblacidn

de sombra (Fig.30).
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FIGURA 2B.- Alternancia en las proporciones sexuales de las poblaciones
bajo estudio. En la parte superior la poblacifn de luz, en la inferior

la de sombra. Un sesgo hacia la parte de arriba significa que la poblacién
tiende a femenina, si el sesgo es hacia abajo entonces la poblacién se
comporta en mayor grado como masculina.
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SISTEMA LE CRUZAMIENTO

Como un método para caractevizar un elemento en el sistema de
cruzamiento de C.SUBERNSUS se usaron pruebas de polinizacion
controlada. Estas incluyen autofecundacion, fecundacidon cruzada, vy

pruebas de polinizacidn por viento.

El método consiste simplemente en aislar botones florales
(inflorescencias) qua s sospeche van a abrir al otro dia. El dia de
la antésis las flores femeninas se polinizan a mano, ya sea con el
polen obtenido en otra inflorescencia de 1a misma planta o de plantas
diferentes. La inflorescencia se vuelve a aislar hasta que las flores
femeninas dejan de ser receptivas. Los resultados se cuantifican como

el desarrollo exitoso de los frutos (Tabla VI).

Los resultados indican que en £. SUBEROSUS no existen sistemas de
autoincompatibilidad, pues solo en un caso el tratamiento de
autofecundacidn no produjo semillas. Los valores promedio de la
proporcion de flores que se desarrollan a frutos maduros para cada
tratamiento no difieren significativamente (P>0.1, cruzamiento:
0.3100.22); autofecundacidn: 0.33(0.27). Este resultado parece légico

para una planta que como @sta 25 una maleza.

En C. SUBEROSUS se encontraron forrajeando individuos de avispas
(Vespidae), hormigas, mariposas, y coleopteros (Cerambycidae). Al
observar las visitas de estos animales a las plantas, se destacd que
s comportamiento no podia resultar en un buen {ndice de fecundacidn.
De esta manera se disefido un experimento para evaluar la importancia de
estos animales en la polinizacidén de C.SUBEROSUS. Este consistié en

cubriv con redes de exclusion las inflorescencias de 10 individuos,

los resultados se muestran en la tabla VII

En esta tabla se puede observar que los valores del porcentaje de
8xito alcanzados con las bolsas de exclusidon de polinizadores son muy
parecidos a los que se obtuvieron en las polinizaciones controladas.

Se efectud una prueba de analisis de varianza entre los tres promedios



Tabla V1.- Resultados de las polinizaciones controladas en
L.SUBERUSUS. Uruz. indica yue la fecundacion se efectud por

cruzamiento, auto. por aulofecundacidn.

Individuo # Flores Frutos Z de Exito
Tratamienlo Maduros
i cruz. 17 2 0.11
1 auto. 20 0 0.0
£ Cruz. 35 11 0.31
3 autu. 49 22 0.35
4 cruz. 17 4 0.23
4 autu. 1o 5 0.31
5 Cruz. 17 10 0.58
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labla VII.- KResultadous de las pruebas de polinizacion con un
tratamiento de bolsas de exclusidon en C.SUBEROSUS.

Individuo # Flores por Frulos % de éxito
Iratamiento Maduros
1 24 6 0. 25
2 17 9 0.52
3 1y 15 0.84
4 21 2 0.09
K] 22 7 : 0.31
] 21 1 0.04
] 29 8 0.32
8 14 10 0.71
b o 6 ' V.37
10 27 17 0.62
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y se encontrd que no diferian significativamente (P>0.2) (0.41(0.26),
0.31(0.22), 0.33(0.27) para polinizacidn por viento, polinizacidn
cruzada y autopolinizacidn rvespectivamente). Por lo tanto se puede
decir que estos valores se aproximan a la maxima eficiencia que se
puede encontrar en la produccion de frutos para C.S5UBEROSUS. Ademas es
posible afirmar que la planta esta polinizada por viento y que el
papel de los visitantes tiene poco que ver con la transferencia de

polen.

Si ésto es cierto ¢cual es el papel gque juegan los insectos que
visitan a C. SUBEROSUS 7 Se ha reportado que avispas y hormigas no son
polinizadores eficientes (existen excepciones como AGAONIDE y FICUS) vy
que las larvas de mariposa y los coledpteros, vya sea en etapa larvaria
o como adultos, son importantes depredadores de flores, polen y
semillas (Janzen, 1971; DeSteven, 1981).

Tenemos dos grupos de insectos rvelacionados con C.SUBEROSUS,
aquellos capaces de causar danos a la planta por el consumo de partes
reproductivas (Lepidoptera y Coleoptera) y los que podrian fungir como
insectos protectores a cambio de polen y nectar o bien presas
(Hormigas y Avispas) (ver Bentley, 1976, 1977; Janzen, 1966, 1973;
Schemske, 1980).

Para explorar esta afirmacidn se colectaron todas las
inflorescencias que presentaron frutos maduros, en plantas de una
poblacidn de C.SUBEROSUS aque se encontraba en terrenos adhiacentes a
la estacion. De una muestra de 4610 semillas se hicieron categorias,
que correspondian a semillas sanas, dafiadas y abortadas. Los valores
s2 distribuyeron de la siguiente manara:

- 47.37. abortadas
- 49.5% sanas
~ 3.2% dafiadas por depredadores
Claramente el impacto que tienen los depredadores de semillas

sobre la planta no es muy importante.
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DISCUSION
FISONOMIA

En primer lugar se puede establecer que las diferencias
encontradas entre las poblaciones no son artificiales, y que siguen

tendencias mds o menos claras:

- Existe una asociacidn entre el habitat soleado y las siguientes
caracteristicas de las plantas: drea basal grande (> 7.0 em), un
nameyo elevado d2 ramas por planta (> &0 ramas) y una ramificacidn
cercana al suelo (< 18.0 cm). En el habitat sombreado la situacidn es

al revés.

— Se encontrd que el drea basal y el nimero de ramas por planta estan
bien corvelacionadas para las dos poblacionas, aunque la ordenada al

origen y la pendiente son diferentes en cada caso.

- La mayor produccidén de frutos estuvo asociada a las las plantas

establecidas en la luz.

Se piensa que los resultados mostrados anteriormente son producto
de dos expresiones de la misma estrategia. Al parecer las plantas
tratan de situar sus partes aereas en los lugares donde puedan recibir
mas luz. En las condiciones del claro, las plantas después de
germinar, no requieren crecer mucho en altura para situar sus hojas en
sitios donde reciban una dosis adecuada de insolacidn. Por lo tanto,
podrian tener mayor éxito al asignar sus recursos a crecer de manera
horizontal, es decir aumentando el ndmeroc de ramas y por lo tanto el
drea basal. De esta manera las plantas pueden interponer una mayor
superficie fotosintética a los rayos del sol. En las plantas
establecidas en las condiciones de sombra, la luz constituye un factor
limitante, &sto se nota en la tendencia a incrementar la altura; pués

de ésta manera pueden ganar sitios mas luminosos, adn a costa del &rea
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basal y el nGmero de ramas. Esto se traduce en plantas con la altura
de la primera ramificacién en una posicidn elevada, areas basales
pequefias y un ndmero reducido de ramas. White (1984) ha mencionado que
las plantas superiores son plasticas en tamafio y forma y que =sta
plasticidad deriva principalmente de su construccidn modular, de
manera que 21 nimero y tamafo de estas unidades varia grandementa con
la edad vy las condiciones del ambiente. De acuerdo con lo anterior, 1la
proximidad de otras esspecisy puede afectar profundamente el desarvollo
de las plantas individuales, de maneva que su plasticidad funciona
como un mecanismo de respussta a factores denso-dependientes

(Harper, 1977).

Las diferencias en tamafio v forma entre las dos poblaciones
estudiadas de C. SUBEROSUS podrian estar generadas por la
“interferencia” de otvas especies, que se manifiesta principalmente
como una disminucidon en la cantidad de luz que alcanza los estratos
bajos.

La respuesta de C. SUBEROSUS a las presiones generadas por el
aumento en la densidad es una reduccidn en 21 tamano de las plantas.
Se ha encontrado que para un gran nudmero de especies existe una
relacidn entre la densidad y la biomasa por individuo, de manera que
las variaciones en la densidad son compensadas por variaciones en la
biomasa siguiendo una relacidn inversa bien definida (ley de la
potencia de los - 3/2; Yoda et.al., 1963). Esta respuesta es similar a

1a de HIBISCUS CANNABINUS (Muchow, 1979) donde se encontrd qua un

aumento en la densidad genera un decremento monotdnico en el ndmero de
nudos, un incremento monotdnico en la longitud entre nudos y una

disminucidn de once veces en el nimero de vamas.

El mis importante efecto del déficit luminico seria la
disminucidn en la produccién de frutos. Se podria decir que las
plantas establecidas en el habitat luminoso pueden asignar mas
recursos hacia la reproduccidén, adn manteniendo elevados los valores
de mantenimiento y crecimiento (areas basales grandes y un niimero

elevado de ramas por individuo). Mientras que las plantas en el
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habitat sombreado al estar limitadas por luz disponen.de un minimo de
recursos para la reproduccidn (produccidn de frutos y semillas) y el
crecimiento (plantas con pocas ramas), asignando la mayor parte de
éstos hacia el mantenimiento. Respuestas similares a condiciones de
luminosidad se han encontrado para ASIMINA TRILOBA (Willson, 1980) vy
LEPTOSPERMUM SCOPARIUM (Frimack y Lloyd, 1980).

Los resultados coinciden con los de Roos y Quinn (1977) para
ANDROPOGUON SCOPARIUS (Gramineae), donde se compard la fenologia y

reproduccidn de plantas situadas en varias etapas de sucesidn. Se

encontraron diferencias en la fenologia y el esfuerzo reproductive, de
tal manera que conforme avanza la sucesidn disminuye la duracidén de la
época de reproduccion y 2l presupuesto asignado a funciones
reproductivas. Los autores interpretaron sus resultados con base en el
concepto de seleccidn r y K (Gadgil y Solbrig, 1972). Este concepto
predice que las poblaciones sometidas a mortalidad denso—independiente
podrian ser favorecidas si asignaran una gran proporcidn de sus
recursos a actividades reproductivas; en contraparte, las poblaciones
bajo presinnes de mortalidad denso-dependiente serian favorecidas si
destinaran la mayor parte de su presupuesto a actividades no
reproductivas.

El esfuerzo reproductivo en las dos poblaciones de C. SUBEROSUS,
(# de frutos, inflorescencias y flores) sg compor ta de manera
similar a lo expuesto anteriormente y al parecer el fendmeno se
encuentra mediado por la accesibilidad de luz. Sin embargo, no hay
evidencia suficiente para asegurar que las plantas cambian hacia
estrategias K conforme avanza la sucesidn. Parece mas ldgico pensar
que la disminucidn del esfuerzo reproductivo en las plantas de sombra
solo s una respuesta a las limitaciones impuestas por el ambiente y
no una “"estrategia adaptativa". Harper (1977) distingue entre los
conceptos de estrategia y tdctica y menciona que las estrategias son
las caracteristicas de los organismos que se han fijado geneticamente
a través del cambio evolutivo; mientras que las tacticas son la gama .
de respuestas fenotipicas de un genotipo hacia las presiones del

ambiente (plasticidad). De acuerdo con lo anterior, habria que
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comprobar si la respuesta de CROTON SUBEROSUS tiene un componente

gendtico y sequir el destino de las semillas en las dos poblaciones.

Para dos componentes del sistema de veproduccién se encontrd una
respuesta gradual asociada al area basal de las plantas. Estos fueron
el nimero de ciclos de produccidn de inflorescencias/rama/planta y el
promedio de flores masculinas / inflorescencia / planta. Ambas
correlaciones solo fueron significativas en la poblacidn de sombra. En
la luz las pendientes no difier=sn de cero. Esto podria indicar la
abundancia del recurso luz en la poblacidn del claro, de manera que
permite adn a plantas muy pequefias el despliegus mdximo de su
potencialidad reproductiva. En la poblac ioh de sombra las plantas
estdn restringidas energdticamente, por 1o que su asignacidn hacia
actividades reproductivas (# cicles de produccion y # flores
masculinas / inflorescencia) estd subordinada a ia capacidad de la
planta. Dicha capacidad podria residir en el nimero de unidades de

produccidn de fotosintatos, es decir el ndmero de hojas (ramas).

INFLORESCENCIAS

Las inflorescencias son, en teérminos de reproduccion las unidades
funcionales de la planta, los datos muestran que €stas no responden
como un conjunto, sino que cada inflorescencia lo hace
independientemente de las demds (tabla II, notese los elevados valores
en la desviacion estandar). Pensamos que esta respuesta diferencial se
debe principalmente a la posicidn que ocupa cada inflorescencia dentro
de la planta, asi como el lugar donde se establece la planta misma.
Esto influye principalmente en la cantidad de luz que pueden recibir
las hojas adhyacentes asi como ellas mismas (recuerdese que las

rd
inflorescencias son verdes). De esta manera la planta actuaria como un
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conjunto de metameros (Harper, 1977).

White (1984) propone que los metdmeros son relativamente autonomos
en sus necesidades de carbono y designa a cada metdmero como una
“unidad nutricional”. Cada unidad nutricional consistiria de una hoja
principal y una estructura reproductiva asociada (flores o
inflorescencias).

Desde este punto de vista la posicion de cada inflorescencia serfa
fundamental en la fenologfa y produccidn da flores, frutos y semillas,
en la poblacidn de sombra, la posicidn determinarfa el ¢xito en la
reproduccion parva la inflorescencia. Los argumentos anteriores se
basan en los resultados obtenidos para los ciclos de produccion de
inflorascencias y el nidmero de flores y frutos producidos por
inflorescencia. Estos valores se calcularon como el promedio por
planta, y 2n todos los casos se encontrd que la dispersion alrededor
del promedio era muy grande, indicando respuestas diferenciales entre
las inflorescencias de una planta.

Es importante resaltar nuevamente que el factor luz es la
principal diferencia entre las dos poblaciones escogidas. Otros
aspectos en los que probablemente existf{a variacidn, pero que no
fueron evaluados, fueron el suelo, que en la poblacidn de sombra tenia
una capa considerable de hojarasca y por lo tanto una mayor fuente de
recursos minerales; la humedad, que aparentemente era mayor en la
sombra a causa de la cobertura vegetal y por dltimo el efecto causado
por la interferencia de otras especies, que se manifiesta
principalmente como una disminucidn en la luz disponible.
Evidentemente un enfoque experimental de estos aspectos, arrojaria

mucha luz sobre este tipo de problemas.

Los resultados obtenidos para las inflorescencias pueden

resumirse como sigue:

a) Existen diferencias en la duracidn total de las inflorescencias
. . + /7 -/
entre las poblaciones, con una variacion muy grande para la poblacion

de sombra.
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b) La maduracidn de las inflorescencias requiere de un tiempo mayor en

la poblacidn de sombra.

c) Las inflorescencias son tipicamente protdginas:; el mismo fendmeno
ocurre a nivel de individuo durante un dfa dado. Asi las
inflorescencias en estado femenino abren sus flores mas temprano que

las que se encuentran en estado masculino.

d) La frecuencia de inflorescencias atipicas fue mayor en la poblacidén
de sombra (se entiende como atipicas aquellas que solo produjeron

flores de un sexo).

¢) Soulo la poblacidn de sombra tuvo inflorescencias vanas, en una

proporcidn de aproximadamente el 10%.

f) El tiempo de produccidn de flores femeninas por inflorescencia, as{
como el niimero que se produce no varfa entre poblaciones, mientras que

el ndmero de frutos fue mayor para la poblacidn de luz.

g) Los tiempos de produccidn y el numero de flores masculinas por

inflorescencia varian significativamente entre las dos poblaciones.

h) Se encontraron diferencias entre las eficiencias reproductivas de
las dos poblaciones, siendo mayor para la poblacion de luz; los datos
de la poblacidn de sombra fueron muy variables con respecto al

promedio.

Los resultados se pueden discutir con base en el argumento de la
posicidn de las inflorescencias dentro de la planta y el principio de
asignacidn de recursos, como sigue.

Se habia mencionado que un factor de primordial importancia es la
posicidn de las inflorescencias dentro de la planta. Esto debe ser mas
acentuado en la poblacidn de sombra, pues la probabilidad de que una

inflorescencia se sitde en un lugar con luminosidad adecuada es mucho
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menor que en la poblacicon de luz. Principalmente por la interferencia
de otras especies que ocupan estratos mds elevados. Desde este punto
de vista se puede decir que las plantas, y por lo tanto las
inflorescencias establecidas en las condiciones de luz, no sufren
restricciones importantes por causa de este recurso. Tenemos asi
inflorescencias mds longevas qu=2 tienen una maduracion mds rapida y
que producen mas frutos, principalmente por contar con un mayor ndmero
de inflorescencias, las cuz2les también presentan una mayor eficiencia

reproductiva.

Es importante resaltar que el esfuerzo reproductivo inicial
destinado al componente femenino es igual entre las dos poblaciones (a
nivel de infloresencia). Observamos que el mimero de flores femeninaé
por inflorescencia y el tiempolen que son producidas por una
inflorescencia individual no varfa significativamente entre las
poblaciones. Adn as{ se encontrd una variacidn muy grande entre los
valores de maduracidn de frutos, siendo menores para la poblacién de
sombra. Willson y Rathcke (1974) propona2n que la seleccidbn favorece
los arreglos florales que maximizan la adecuacidn por cantidad de
energfa invertida, generandn dos opciones: estrategias de alto riesgo
y bajo costo como la produccidn de polen y estrategias de bajo riesgo
y alto costo como la produccién de frutos y semillas. En C.SUBEROSUS
parece existir una constancia hacia las estrategias de bajo riesgo,
destinando el excedente2 de recursos a la produccion de opciones mas
baratas, pero mas inciertas en cuanto a la produccidn de progenie; de
ah{ la variacidn en el nimero de flor2s masculinas entre las
poblaciones. Este comportamiento podria estar generado por la
incertidumbre del sistema de polinizacidn (anemofilia), de manera que
la expresion sexual constituye un mecanismo de balance entre las dos
estrategias. Por otra parte, éste tipo de arreqlos aseguran la
produccion de progenie en auscencia de consortes por medio de la
autopolinizacidn. De maneva que la inversién en la funcidn femenina
queda garantizada por la produccidn de flores masculinas, mas baratas,

en el mismo individuo.



Una de las supuestas ventajas de los sistemas mondicos, es la
posibilidad de vai-iar las proporciones sexuales (expresién sexual), de
manera que se maximice la adecuacidn de la planta al dejar solo flores
cuya posibilidad de gxito sea alta en ese momento (Willson, 1983). Al
parecer éste fendmeno ocurve en las inflorescencias de C. SUBEROSUS,
madiado por la cantidad de 1luz.

Una proporcidn importante de las inflorescencias en la poblacién
de sombra {(aprox. 10%), produjo solamente flores de un sexo, pensamos
que ésta es una respuesta a condiciones de stress. De esta manera se
producirian inflorescencias femeninas cuando s2 ryebasara un umbral en
la cantidad de recursos disponibles, de no hacerlo los recursos se
podrian destinar a la produccidn de intlorescencias masculinas y
existirian condiciones en las que éstos no llegarian a cubrir el
minimo necesario para producir flores masculinas, 2n cuyn caso se
produciria una inflorescencia vana. Asi en especies de los géneros
CYCNOCHES y CATASETUM (Drchidaceas) se demostrd que la intensidad de

luz regulaba la expresidn sexual (Gregg, 1978). Plantas en la sombra

de ambos géneros, son en g2neral, de tamano pequedo y sclo producen
flores masculinas, mientras que las plantas expuestas a la luz son mds
grandes y producen flores femeninas, frutos y semillas. Maekawa (1926;
en Gregg, 1978) descubrid una progresion desde plantas que no
florecian, plantas con flores masculinas y plantas con flores
femeninas, en funcidn del tamaiio, para ARISAEMA JAPONICA.

Pensamos que los argumentos expuesstos con anterioridad son
suficientes para concluir que las diferencias entre las dos
poblaciones se2 deben a restricciones en la energia disponible (luz),
que a su vez es producto del fendmeno de sucesion. Estas diferencias
determinan en gran medida 1la expresion sexual de las plantas,
generando variaciones en la asignacidn de recursos entre las funciones
masculina y femenina. Este sistema ofrece muchas perspectivas desde el

punto de vista experimental.
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INDIVIDUOS

La existencia de una asincronia entre las caracterf{sticas
fenoldgicas de los individuns determina que dentro de un planta y
entre plantas exista una posibilidad muy alta de fecundacidn. Bullock
(1983),menciona que uno de los componentes del ecruzamiento exitoso
entre o intra plantas es la accesibilidad fisica, la cual no solo
incluye proximidad espacial, sino un traslape de las funciones

masculina vy femenina. En CROTON SUBEROSUS existe una asincronia entre

las inflorescencias de un individuo y entre las de individuos
diferentes, generando altas posibilidades de fecundacidn. Aunque
encontramos que existe una variacidn importante entre las poblaciones

estudiadas.

En el caso de las plantas de luz, podemos observar que el indice

IA se mantiene gran parte del tiempo en valores que representan
adecuacidn v{a polen. Cuando existen posibilidades de autofecundacidn
g8 deben principalmente a la pressncia de flores femeninas, pues éstas
se producen ciclicamente, miertras que las masculinas son producidas
de forma m3s continua al nivel de individuo. Las posibilidades de
autopolinizacién son muy altas para esta poblacidén, debiendo existir
una fuerte competencia entre el polen de la planta y 21 de otros
individuos. Lloyd y Yates (1983)'proponen que la seleccion sexual en
plantas cosexuales conduce a la evolucidn de caracteristicas que
incrementan las probabilidades de donacién de polen. La mayor cantidad
de flores masculinas y su largo periddo de produccidn por
inflorescencia, podrfan ser una expresidn de este fendmeno en
C.SUBEROSUS. Esto concuerda con lo esperado para plantas polinizadas
por viento, como una estrategia para asegurar la polinizacién (Gandhi
y Dale, 1983).

La situacidn contrasta con las plantas en el habitat sombreado,
donde la produccidn de flores femeninas es mas espaciada en el tiempo
y las flores masculinas son producidas en menor cantidad y durante

menos tiempo. Esto se traduce como periddos en que la planta funciona
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como macho o como hembra (fA = 0; IA = E). Pensamos que esta respuesta
no significa una estrategia para inerementar la fecundacidn cruzada,
sino por el contrario es el resultado de uns fuerte limitacidn de
recursos, principalmente luz. Abrahamson & Caswell (1982) encontraron
que existe una fuerte correlacidn entre la asignacion de energfa y
biomasa.'Esto obliga a la planta a tener ciclos mas espaciados de
produccidn de flores femeninas y una reduccidn en la capacidad para
sostener simultaneaments2 la produccidn de los dos tipos de flor.
Acarreando también una disminucion en la produccidn de progenie

(frutos y semillas).

En ambas poblaciones enisten posibilidades de fecundacidn exitosa;
se observa que para cada renso existen inflorescencias en las dos
fases. Aunque puede decirse que é€ste no es un buen indicador del
compor tamiento reproductivo de las poblaciones porque los nimeros de
flores de cualquier sexo varian mucho entre poblaciones vy de

inflorescencia a inflorescencia.

El tipo de fecundacidn que se efectud en las poblaciones
estudiadas de C.SUBEROSUS corresponde al de plantas polinizadas por
viento, al tener un alto ndmero de flores donadoras de polen con
respecto a las receptoras (Gandhi y Dale, 1983; Whitehead, 1983). Esto

se cumple para las dos poblaciones.

£n la poblacidn de luz existen altas posibilidades de

autofecundacién, pués las proporciones sexuales con valores mayores de
cero y menores de 1.5 se encuentran bien representados. Estas plantas
presentan inflorescencias funcionales en las dos fases, lo cual indica
altas probabilidades de geitonogamia. Aunque debe existir una fuerte
competencia intrasexual por la alta cantidad de flores masculinas
presentes =2n cada momento (Bawa, 1980; Bullock y Bawa, 1981; Lloyd vy
Yates, 1982; Willson, 1979, 1983). En las plantas de la poblacidn de
sombra ésta categoria no estid muy bien representada; 1o que genera que

la fecundacion cruzada sea mis probable pués las plantas tienden a
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presentar solo un tipo de flor en un momento dado.

Conforme aumentan los valores en la proporcidn saxual la
tendencia de las plantas es adecuarse por via &vulos, hasta que llegan
a presentar dnicamente flores femeninas (categoria E). En las dos
Ppoblaciones esta categqorfa parece tener una representacidn similar.
Las categorias 0 y E demuestran que en los dos sitios existan momentos
en los cuales una proporcidn de la poblacibn se reproduce por
cruzamiento. Aunque siempr2 la mayor proporcion de plantas se adecua
via polen (categoria, 0), en comparacidn con las que lo hacen via

Svulos (categoria E).

Los resultados indican que C.SUBEROSUS es una planta adaptada a
las condiciones de luz, aunque presenta una respuesta plastica a las
condiciones del ambiente. Esta plasticidad permite su establecimiento
adn en condiciones de fuerte competencia y limitacion de recursos, lo.
que la obliga a modificar la expresién sexual en relacidén a sitios mas
benignos, asi como a una reduccidn dristica en la produccidn de

progenie.

POBLACION

En los resultadocs mostrados anteriormente se demostrd que a nivel
de individuo exist2 una asincronia en la produccidn de flores, 1o que
genera altas posibilidades de autofecundacidén. También se mostrd que
gran parte del tiempo los individuos 2stan sesgados hacia la

produccidn de polen.

Los resultados a nivel de poblacidn mostraron que existe una
sincronia en la produccidén de flores, de manera que existe una
alternancia en la proporcidn sexual de las poblaciones a través del
tiempo.

Esta sincronia puede obedecer a que existe algun factor fisico
que regula la fenologia de la floracion a nivel poblacional. Whitehead

(1983) menciona que las plantas polinizadas por viento requieven de



claves ambientales no ambiguas para iniciar la floracidn, pués la
transferencia de polen es muy 1zarosa. Como consecuencia de esta
sincronia existen altas posibilidades de fecundacibn cruzada cuando la
proporeién sexunal tiende a masculina, pués el aumento 2n la cantidad
de polen genara competericia intrasexual. Lloyd y Yates (1982) han
propuesto que la competencia intrasexual, =2n plantas cosexuales,
conduce a la evolucidn de caracter{sticas que incrementan la
probabilidad de= donar polen, principalmente por un aumento en su
namero y el tiempo en que es producido. Por otra parte cuando la
p?oporcién saxual tiende a f2menina, las posibilidades da facundacidn
cruzada bajan y aumentan las de autopolinizacidn, generando a su vez
el relajamiento de la —~ompetencia entre los granos de polen.

Aunque las dos poblaciones experimentan fluctuaciones en la
proporcidn sexual, las condicionss de luminosidad podrian acentuar el
fendomeno, principalmente por efecto de la limitacion de energia en la
sombra. Las plantas establecidas #n 1la luz cuentan con excedentes
después de cumplir con el compromiso de produecién de § loyes
femeninas, tales recursos pueden pueden ser asignados a la maduracidn
de frutos y/o a la funcidn masculina. Encontramos asi que las plantas
de la luz producen mas flores masculinas durante mis t iempo, 1o qus
puede conducir a incrementos en la tasa de recombinacidn por via de la
competencia intrasexual. De e2sta manera las probabilidades de
polinizacidn exitosa son mayores, va que existe una gran abundancia de
polen vy no hay barrevas qua impidan el flujo 2ntre individuos (Bawa vy
Crisp, 1980). La situacidn en la sombra es muy diferente, las plantas
producen menos flores masculinas (y menos frutos) durante menos
tiempo, generando el relajamiento de la compatencia inirasexual, que
aunado a las dificul tades que se presentan para la polinizacidn
anemdéfila (Whitehead, 1983), conducen a que las probabilidades de
autofecundaribn sean muy altas. El resultado neto s que las plantas
establecidas en las condiciones de sombra producen menos frutos, los
cuales tienen altas posibilidades de haber sido producidos por
geitonogamia. Puede verse que la poblacion de luz logra las mayores
a2ficiencias reproductivas -cuando la proporcian saxual fluctua entre

0.0 y 1.0, mientras que en la poblacidén de sombra la mayor parte del
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tiempo las plantas muestran un sesgo hacia el sexo femenino.

Estos resultados no se contradicen con lo dicho en la seccidn de
individuos, donde se veia una dominancia de plantas con proporciones
sexuales entre 0.0 vy 1.0 (masculinas), para las dos poblaciones. Asi
el sesgo que presenta la poblacidén de sombra durante gran parte del
tiempo hacia el sexo femenino; s debe principalmente a la baja

produccidn de flores masculinas en las inflorescencias. De manera que

aunque existen muchas plantas con proporciones sexuales masculinass

&stas lienen pocas flores por planta en comparacibdn con aquellas que
producen flores femeninas 2n 2s2 momento. Esto hace que a nivel de
poblacidn el ndmero de flores femeninas exceda el de masculinpas, aln

cuando haya momentos en qu2 esta situacidn se invierte.

Por otra parte, debe recordarse que la eficiencia reproductiva vy
1a proporcidn de flores femeninas no estan correlacionadas a nivel de
poblacién. Segdn Charnov (1979) la adecuacidn masulina (%) y la
adecuacidn femenina (f3) varian con los recursos asignados a la funcidn
masculina o femenina y puede demostirarse teoricamente que bajo el
efeéto de la seleccidn natural, el equilibriox ,B , 8% aquel que
maximiza el producioxfl. Los resultados encontrados para C.SUBERDSUS
demuestran que la adecuacidén vfa dvulos no varfa en funcidn de la
proporcidn de flores femeninas a nivel de poblacidn. Podria pensarse
que el ndmero de flores femeninas no estd determinando el maximo
producto dex 3, puesto que no se puede correlacionar con las
variaciones de la eficiencia veproductiva. El hecho de que la
eficiencia reproductiva sea mayor en la poblacién en la luz, as{ como
el ndmero de flores masculinas, sugiere que la produccidn de este tipo
de flores influencia notablemente el éxito reproductivo de la
poblacidn (ver Sutherland y Delph, 1984). Desgraciadamente la medicidn
de la adecuacidn por vfa masculina es muy complicada, por lo que estas
hipdtesis son diffciles de comprobar. En tal caso, el sistema de
polinizacion tomaria un sitio relevante en el sistema de reproduccidh

de C.SUBEROSUS.
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SISTEMA DE CRUZAMIENTO

Los valores promedio para los tratamientos de las polinizaciones
contronladas (cruzamiento y autopolinizacicn), no mostraron diferencias
significativas. Este resultado indica que en C.SUBEROSUS no existen
alelns de incompatibilidad. La planta es capaz de generar frutos
cuando es fecundada con polen propio o de otra planta. Desde este
punto de vista la composicidn gendtica de la progeniz dependerd en
gran medida de la naturaleza de los vectores del polen y de la
fenologia. Por estas caracteristicas se podria catalogar a C.SUBEROSUS
como una maleza, pues no parece adaptada a incrementar la tasa de
recombinacidn (Baker, 1965). Sin embargo, los patrones de preduccidn
de flores deben generar competencia intrasexual, que de alguna manera
aumenta la fecundacidn cruzada. Seria de suma importancia relacionar
el aspecto genético de la progenie con estudios del sistema de
‘reproduccidn.

Los insectos que se observaron forrajeando en C.SUBEROSUS no
representan 2l principal vector del polen. Los experimantos de
exclusion mostraron que el porcentaje de éxito en la produccidn de
frutos no difier2 de los valores obtenidos en las polinizaciones
controladas. Esto demuestra que el viento es el vector mas importante
en la transferencia de polen en esta especie. La afirmacidn concuerda
con los trabajos de Palacios (en prensa), donde se menciona que uno de
los ggneros mis frecuentes en muestras de polen atrapado en liquenes
de Chamela, fue CROTON. También en favor de esta conclusidn estd la
alta proporcion de flores masculinas en comparacion con las femeninas,
y la menor produccion de frutos de las plantas en la sombra, generada
al menos en parte, por la interferencia de otras plantas en la
transferencia de polen.

Los insectos encontrados en C.SUBERQSUS no cumplen con un papel
de polinizadores. Se ha mencionado gque los oledpteros son notorios
consumidores de partes de la flor y polen (Crowson; 1981) y que las
hormigas y avispas pueden desarrollar una funcidn protectora a cambio
de nectar, polen y presas (ver Bentley, 1976,1977; Schemske, 1980;
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Janzen, 19466). De acuerdo con lo anterior, los datos mostraron que las
semillas de C.SUBEROSUS no sufren gran dano por el efecto de los
depredadores (escarabajos y mariposas), siendo el principal factor de
pérdida el aborto de las semillas. Este podria estar generado por un
déficit en los recursos asignados hacia la reproduccidn (Stephenson,
1721), puesto que no se logrd aumentar la produccidn de frutos con las
polinizaciones controladas (Levin y Wyatt, 198 ; Primack y Lloyd,
1980; Willson, 1980).

Se puede pensar que el gasto energético invertido en la
produccidn de nectar es una forma de atraer insectos protectores mas
que polinizadores. De manera que el polen acarreado por el viento, es
capaz por si solo de mantener los miaximos niveles de produccidn de
frutos.

Otro aspecto muy relacionado con la polinizacibn por viento es el
hecho de que las plantas sean protdginas. De esta manera se evita la
pérdida de polen que significaria que las flores femeninas no
estuvieran receptivas 2n 21 momento en que las anteras liberan el
polen. Esto difiere de plantas polinizadas por insectos, donde una
estrategia de protandria seria mds convenients. Pues con los insectos
se generan efectos de acumulacidn de polen que aseguran la fecundacion
en 21 mom2nto en que abren las flores femeninas.Ademds es muy probable
que de esta manera se favoresca un proceso de seleccidn entre los
granos de polen. Por otra parte es probable que el fenbmeno de
protoginia este influenciado por la seleccidn para evitar
interferencia entre el polen y los estigmas.

La presencia de anemofilia en C.SUBEROSUS sugiere que la planta
no esta adaptada a las condiciones de sombra, pués aste sistema no
asegura ia transferencia eficiente de polen dentro de la selva, sobre
todo por 21 estrato que ocupa esta especie. Bawa y Crisp (1980)
mencionan que la presencia de especies anembfilas no asociadas a
condiciones de claros es dificil de explicar, a menos que existan
severas presiones de seleccidn por el servicio de los polinizadores o
limitaciones energéticas para producir nectar o estructuras de

atraccion.



CONCLUSTIONES

- Croton suberosus presenta caracteristicas que hacen posible
catalogarlo como una maleza. Su presencia en sitios maduros
es mds bien una situacibn anormal para esta especie, de ahfi
que su adecuacién (medida como tamafio y produccién de des--

cendencia) tenga valores muy reducidos en tales sitios.
- Esta especie muestra un comporatmiento pldstico que permite
la adecuacibn, tanto de tamano,forma y sistema reproductivo

a las condiciones ecolbgicas imperantes.

- La naturaleza del sistema de reproducci®n de Croton subero-

sus indica que &ste ha evolucionado en funcibn de fenémenos
relacionados con la seleccién sexual, esto se refleja en la
manera particular de asignar sus recursos entre las funcio-
nes sexuales masculina y femenina; as{ como en el sistema

de polinizacién.

- Muchas de las preguntas que quedan inconclusas en este tra-

bajo podrian contestarse con un enfoque experimental.
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