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Resumen 

Este trabajo se realizó con Erylhroxy/um havanense, un arbusto distílico en el que los 

Individuos del morfa Thmm producen casi dos veces más semillas que los individuos del morfa Pino 

Esta asimetría no se debe a factores ecológicos, como ocurre en otras especies heterostílicas, sino a la 

presencia de esterilidad masculina parcial del morfo Thntm. Este fenómeno podría ser el resultado de 

la esterilidad masculina citoplasmática (EMC) asociada al morfa Thrnm. Como una primera 

aprOXImación para poner a prueba esta hipótesis se investigaron los niveles de gemúnación de los 

granos de polen y el crecimiento de los tubos poJínicos en plantas de cinco poblaciones de la región 

de Charnela, Jalisco, México. La expectativa era que de estar presente la EMe se encontrarían 

diferenCias en la genninaeión y crecimiento de los granos de polen entre poblaciones y al interior de 

las mismas, es decir. entre los morfos; ya que los resultados de un estudio embriológico previo 

mostraron que los individuos del morfa Thrnm presentan cuatro veces más anomalías en la 

produccIón}' desarrollo de Jos granos de polen que el morfo Pino 

Los resultados muestran que las cinco poblaciones de E. havanense estudiadas difieren 

significativamente en el porcentaje de germinaclón de polen, el cual en dos poblaciones fue cercano a 

cero y el má.'\amo vator fue de 45% Además, en las dos poblaciones que se encuentran dentro de la 

Estación de Biología de la UNAM, se detectó un mayor porcentaje de genninación de polen en el 

morfo PIn. Estas diferencias concuerdan con los resultados del estudio embriológiCO realizado 

anterIormente. Con respecto al crecimiento de los tubos polínicos tambíén se detectaron díferencias a 

nivel poblacional con un ámbito de variación de 0.07 a 0.42 mm. en la población. El menor número 

promedIO del total de granos de polen por flor fue de 87 y el mayor fue de 126. 

Debido a que la asirnetria en la producción de frutos no parece deberse a factores ecológicos, el único 

fenómeno que creemos puede producir tales diferencias es la EMe. Por lo que estos datos sugieren 

que la esterilidad, y probablemente la evolución del sistema reproductivo de esta especie, están 

dctenninados por la interacción antagónica entre los genes del núcleo y los de las rnitocondrias, 

fenómeno conocido como Esterilidad Masculina Citoplasmática (EMC). De comprobarse que la 

esterilidad mascullOa de esta especie está dctenninada de manera nucleo-citopJasmática, este hallazgo 

podría cambiar las concepciones clásicas de cómo procede la evolución de la heterostilia al 

dlOlcismo 
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INTRODUCCION 

1. Sistemas Reproductivos en Plantas 

En el sentido más amplio. el sistema reproductivo de una planta incluye todos los 

8speclos de la expresión sexual que afectan la contribución de los genes de un individuo a la 

siguiente generación (Wyatt 1983). 

Debido a su hábito sésil, las plantas requieren de vectores externos que realicen la 

transferencia de gametos (polen) entre individuos Se considera que este hecho es, en parte, 

el responsable de la gran diversidad de sistemas reproductivos que se observa en la 

naturaleza. Esto hace de la polinización una de las interacciones más complejas en términos 

ecológicos, y detennina, en gran medida, el éxito reproductivo de los individuos (Bawa 

1980) Se ha propuesto que la evolución y diversificación de las Angiospermas se debe, al 

menos parcialmente, a la interacción con los animales que las polinizan (Bawa 1995, Rick1efs 

y Renner 1994, Stebbins 1981). Se considera que algunas características florales han 

inducido a ciertos animales que buscan recompensa, a adoptar formas de vida ligadas al 

proceso de transferencia y depósito del polen (Waser 1983). 

Con la finalidad de facilitar el estudio de los sistemas reproductivos de las plantas se 

han hecho clasificaciones cualitativas basadas en la variación morfológica de las estructuras 

reproductivas de los individuos. Dentro del continuo de sistemas reproductívos que 

presentan las plantas, podemos considerar en un extremo a las plantas hermafroditas, las 

cuales presentan flores bisexuales. En el otro extremo se encontrarían las plantas dioicas, en 

donde una planta presenta únicamente flores femeninas o únicamente flores masculinas. Este 

último sistema reproductivo puede considerarse como el que presenta la mayor separación 

de las funciones sexuales. Entre estos dos extremos podemos encontrar prácticamente 
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cualquier combinación imaginable en relación a las estructuras reproductivas. Por ejemplo, 

las especies ginodioicas presentan plantas hermafroditas y plantas hembra, (p.ej., Plantago 

lallceolala, Poot 1997, Si/elle acalllis, Shykoff 1988; Thymlls vulgans, Thompson y 

Maniacci 1998); las androdioicas presentan plantas con flores hennafroditas y plantas con 

flores macho (p.ej., Dalisca glamerala, Fritsch y Rieserberg 1992) Por último, especies 

como Pachycereus pringlei presentan poblaciones donde existen plantas hermafroditas, 

plantas macho y hembra (Fleming et al. 1994). 

Uno de los inconvenientes de las clasificaciones basadas exclusivamente en 

descripciones morfológicas es que no dan información acerca de la función sexual real de las 

plantas. Estudios con plantas hermafroditas demuestran que algunos individuos se 

comportan principalmente como machos o como hembras (Ross 1990). 

De manera alternativa, Lloyd (1979) propuso el concepto de género funcional, el 

cual se refiere a la adecuación relativa que una planta puede ganar a través de su polen 

(función macho) o de sus óvulos (función hembra). Así, la sexualidad es descrita a lo largo 

de un continuo más que en categorías discretas, y establece una medida concreta de la forma 

en que se reproduce una planta particular. 

La mayoría de las clasificaciones se han propuesto bajo la premisa de que los 

sistemas reproductivos son dinámicos, por lo que pueden sufrir modificaciones en escalas de 

tiempo ecológico y evolutivo (Barrett y Eckert 1990). Algunas de estas modificaciones han 

dado lugar a características adaptativas que son el resultado de la selección natural. Tal es el 

caso de la heterostilia, la cual es un tipo particular de separación espacial de las estructuras 

reproductivas. Este será el terna central del presente estudio 

3 



2. La Heterostilia 

El término heterostilia fue empleado por Hildebrand en 1867 para describir el sistema 

reproductivo de plantas de la misma especie que presentaban dos o tres tipos de flores, las 

cuales diferían en la relación entre la altura del estilo y el largo de los filamentos que 

sostienen a las anteras (ver Richards y Barrett 1992). Hildebrand también mencionó que 

tales diferencias eran un mecanismo para promover el entrecruzamiento por medio de la 

interacción con los insectos. Posteriormente, Darwin (1877) retomó la terminología de 

Hildebrand y coincidió en que la heterostilia es un mecanismo que facilita la transferencia 

preferencial de polen entre morfas distintos. Darwin fue el primero en dar el nombre de Pin 

a las plantas con flores de estilo largo y estambres cortos, y de Thrum a las plantas de estilo 

corto y estambres largos. Asimismo, en 1877, hizo la distinción entre cruzas "legítimas", que 

se reaJizan entre morfos distintos, e "ilegítimas" entre morfas iguales. Además, notó que las 

cruzas legítimas producían más semillas viables, aunque no pudo explicar el por qué (Darwin 

1877). 

Actualmente podemos definir a la heterostilia como la presencia de un polimorfismo 

genético en donde una misma especie puede presentar dos morfas (y se le conoce como 

distílica) o tres morfas (y se le llama tristílica) que difieren en la longitud relativa de los 

estambres y el estilo (Ganders 1979). En las plantas distílicas generalmente el polimorfismo 

va acompañado de un sistema genético de incompatibilidad de tipo esporofitico controlado 

por un gen con dos alelas, el cual evita tanto las cruzas entre plantas del mismo morfo como 

la auto polinización (Ganders 1979). Asimismo, existen una serie de características 

morfológicas secundarias, como el polimorfismo en el largo de las papilas del estigma y el 

tamaño, número y ornamentación de los granos de polen producido por cada morfa 
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(Ganders 1979). A partir de cruzas experimentales en especies heterostílicas, en especial en 

especies distílicas del género Primula, se planteó que fas características de la heterostilia 

están controladas por un factor genético S, con dos formas alélicas (S y s) (Dowrick 1956). 

El factor S se hereda de manera mendeliana, y en la mayoría de las especies estudiadas el 

alelo que especifica estilo corto (Ihntm, Ss) es dominante sobre el alelo que especifica estilo 

largo (Pin, ss). Las características de cada morfo (haplotipos) segregan de manera conjunta 

como si estuvieran determinadas por un sólo gen, por lo que se ha propuesto que el factor S 

es, en realidad, un super gen compuesto por el haplotipo característico de cada morfo 

(Richards y Barrett 1992). 

La heterostilia ha evolucionado de manera independiente en 25 familias de 

Angiospennas. Las especies heterostílicas presentan características muy similares en todas 

las familias donde se presentan, por lo que se ha propuesto que este sistema reproductivo ha 

surgido como una adaptación a presiones selectivas similares (Barrett 1992). 

Darwin (1877) fue el primero en darse cuenta de que las famili~s con especies 

heterostílicas presentaban, en común, características como la presencia de flores pequeñas y 

de famla tubular. Además, notó que la heterostilia está ausente en vanas familias de 

Angiospennas que presentan mecanismos desarrollados de entrecruzamiento y que tienen 

flores de corola irregular, como las Fabaceae. Lanúaceae, Orchidaceae y Scrophulariaceae. 

También notó que ninguna especie heterostílica se poliniza por viento. El interpretó esas 

observaciones en el sentido de que sería poco favorable para tales familias evolucionar hacia 

la heterostilia. ya que esas familias ya estaban adaptadas para el entrecruzamiento. 

Posterionnente, Ganders (1979) profundizó en otras correlaciones, dándose cuenta de que la 

mayoría de las especies heterostílicas eran polinizadas principalmente por insectos o por aves 
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(colibries), pero ninguna por murciélagos ni por viento. Observó también que las especies 

heterostílicas presentaban flores pequeñas de corola actinomorfa, tubular y con pocos 

estambres 

3. Vías Evolutivas a Partir de la Heterostilia 

Existe evidencia de que, dependiendo de las condiciones ecológicas, la heterostilia 

puede perderse (Barrett el al. 1989, Opler el al. 1975,Vekemans el al. 1990) o puede 

evolucionar hacia el dioicismo (Barrett, 1992, Ornduff 1966, Opler el al. 1975,Viulleumier 

1967). 

La evolución al dioicismo a partir de especies heterostílicas se ha descrito, entre 

otras, en tres especies del género Cordia: C. col/acocea, C. panamensis y C. inermis (Opler 

el al 1975). Estas especies aún presentan algunas características ancestrales de la 

heterostilia, como es la separación de anteras y estigmas; aunque funcionalmente el que sería 

el equivalente al morfa 1ñnlm, funciona como macho, ya que no produce frutos, mientras 

que el equivalente al morfa Pin no llega a producir granos de polen. Una característica que 

han desarrollado C. col/acocea y C. panamensis es el dimorfismo en el tamaño y forma de la 

corola, lo que no ocurre en C. inermis 

Por otro lado, la disolución de la heterostilia genera una condición monomórfica u 

homostílica en donde toda la población presenta un sólo morfa. La reversión hacia una 

condición monomórfica se ha registrado en condiciones marginales de distribución de 

algunas especies heterostílicas, generalmente asociada a bajas densidades de polinizadores 

(Baker 1966, Barrett y Shore 1987, Vekem.ns el al. 1990). Otro aspecto que generalmente 

está asociado a la pérdida de la heterostilia es el incremento de la autofecundación, como lo 
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muestra el caso de Eichhornia paniculata, relacionado con la pérdida del sistema de 

incompatibilidad (Barrett y Shore 1987). 

Para tratar de entender la evolución de la heterostilia al dioicismo se ha empleado la 

teoría de la asignación sexual, misma que originalmente se planteó para plantas 

hennafroditas (Casper 1992). Debido a que se sabe muy poco acerca de cómo es la función 

de adecuación a través de la vía masculina en las plantas heterostilicas, la evidencia de una 

posible especialización de las funciones sexuales viene de las diferencias en la producción de 

semillas (Casper 1992). Se ha propuesto que la selección natural favorecería que los morfos 

aSignaran recursos de manera diferente a la producción de polen y de semillas si el flujo de 

polen fuera asimétrico. Esto, a su vez, provocaría diferencias en la adecuación ganada por 

cada vía entre los morfos florales. De entre los factores ecológicos que podrían hacer que el 

flujo de polen entre los morfas de especies heterostílicas fuera asimétrico se involucra, de 

una u otra fonna, a los polinizadores (Beach y Bawa 1980). Una de las hipótesis sugiere que 

el cambio de la distilia al dioicismo se inicia por un cambio en la biología de la polínizacíón 

que modifica el flujo de polen complementario entre los morfas, y resulta en un flujo de 

polen asimétrico hacia alguno de los morfos (Beach y Bawa 1980). 

Un caso particular de la posible evolución hacia el dioicismo desde la heterostilia es 

el que presenta el arbusto Erythroxylum havanense. A pesar de que no existen diferencias 

significativas en la producción de flores entre los morfos (Pi" 1065 Y Thnmz 861 en 

promedio, n="JO, F=1.29, P=0.29), ni en el tamaño promedio de las plantas Pin y Thrum, se 

ha encontrado una diferencia sigruficativa en la producción de frutos en las poblaciones que 

se encuentran dentro de la Estación de Charnela (Domínguez 1990). Las plantas del morfo 

Pin producen en promedio 75 ± 14 frutos maduros, mientras que las plantas del morfo 
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77mm. producen 140 ± 24 frutos (F~ 5.7, p~ 0.018) es decir, casi el doble (Dominguez 

1990). Es de notar que la diferencia en la producción de frutos que se observó entre morfos, 

es contraria a la que se ha reportado en la mayoría de los estudios con plantas heterostílicas 

donde generalmente el morfo Pm actúa más como hembra que como macho. Otro dato 

Interesante es que esta diferencia no se debe a factores ecológicos asociados con los gremios 

de polinizadores, las visitas a las flores, o el flujo de polen, ya que aún con cruzas 

controladas se mantiene dicha diferencia (Domínguez el a/. 1997). Un estudio embriológico 

de las estructuras reproductivas en estas mismas poblaciones de E. havanense. mostró que el 

androceo de las flores Thrum presenta un desarrollo anormal a distintos niveles. El primero 

está asociado al tejido esporógeno, el cual en la mayoría de las anteras del morfo Thrum está 

colapsado y en consecuencia no hay producción de granos de polen. En segundo lugar, en 

algunos lóculos de las anteras de las plantas 1ñnlm, las células del tapete están bien 

desarrolladas mientras que en otros ni siquiera existe esta capa (Vázquez-Santana et al. 

1996). Debido a que el tapete es parcialmente responsable de la síntesis de la exina, su 

des3rrollo anonnaJ en las plantas del morfa Thrum podría explicar la ausencia o escasez de 

la exina, y por lo tanto, la falta de una pared del poten bien desarrollada. Esto, a su vez, 

podría explicar la presencia de granos de polen con el citoplasma fuera de los límites 

impuestos por la exina y la presencia de granos de polen vacíos u amorfos (Vázquez­

Santana el al. 1996) Sin embargo desconocemos qué ocurre en poblaciones que se 

encuentran fuera de la Estación de Charnela. 

Basándose en estos antecedentes se ha planteado la posibilidad de que el fenómeno 

responsable de la esterilidad parcial del morfo 1hrum en esta especie sea la esterilidad 
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masculina citoplasmática (Domínguez 1990, Domínguez el al. 1997 y Vázquez-Santana el 

al. 1996). 

4. La Esterilidad Masculina Citoplasmática (EMC) 

La esterilidad masculina citoplasmática (EMe) es un caso particular de los conflictos 

genéticos (Saumitou-Laprade el al. 1994). Estos conflictos surgen cuando la propagación de 

un gen crea las condiciones para la propagación de otro gen en el mismo individuo, pero con 

efectos contrarios a! primero (Hurst el al. 1996). Se ha propuesto que los conflictos 

genéticos podrían estar involucrados en eventos evolutivos tan importantes como el origen 

de la anisogarnia, del dioicismo, la recombinación y de la reproducción sexual (Hurst el al. 

1996). La EMC es el resultado evolutivo de un conflicto entre los genes nucleares y los 

citoplasmáticos. Esto se debe a que, en la mayoría de las Angiospennas, los genes nucleares 

se heredan de manera biparental, mientras que los genes citoplasmáticos se heredan 

unicamente por vía materna (Saumitou-Laprade el al. 1994). En presencia de este conflicto 

la selección natural favorecería la presencia de mutantes citoplasmáticos que provoquen la 

esterilidad masculina, si al hacerlo confieren una ventaja a la función femenina. A su vez, la 

selección natural, al actuar sobre los genes nucleares, favorecería la presencia de un gen que 

restaure la función masculina. En este esquema, el paso del hennafroditismo al dioicismo 

involucraria un estado intermedio en donde coexisten las plantas hermafroditas y las plantas 

hembras conocido como ginodioicismo, el cua! se ha planteado que puede ser el resultado 

evolutivo de la EMC (ver Fig l.). 

En todas las especies donde se ha estudiado el fenómeno de la EMe se ha 

encontrado que los genes responsables de la esterilidad masculina, son el resultado de 

rearreglos del ADN mitocondrial (Hanson 1991), mientras que los genes encargados de la 

restauración de la esterilidad masculina se han encontrado asociados al núcleo. En la 

mayoría de tos casos estos genes son específicos, por lo que sólo pueden restaurar los 

efectos de un sólo gen de esterilidad. 
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Introducción de alelas 
\ de esterilidad por mutación 
\... o migración 

Selección 
citoplásmica 

(Aumento de hembras) 

Selección 
autosómica 

(Aumento de hennafroditas) 

-Posible 
Evolución hacia 

el dioicismo 

t Introducción de alelas 
restauradores de la 
función masculina 

por mutación o migración 

Fig.l. Diagrama representativo de la dinámica evolutiva de una especie ginodioica 
basado en un modelo genético (modificado de Domínguez 1995). 

Existen algunos modelos teóricos que han tratado de predecir el resultado evolutivo 

de la dinámica núcleo-citoplasma con la finalidad de saber si la EMe podría conducir hacia 

el dioicismo o si se trata de una situación evolutivamente estable (Maurice 1992, Mauñce et 

al 1994). Los resultados de dichos modelos plantean que la evolución al dioicismo en 

especies ginodioicas depende del tipo de herencia (Maurice el al. 1994). De hecho Maurice 

(1992) ha mostrado que si el ginodioicismo está controlado por la interacción entre los 

genes del núcleo y el citoplasma, entonces las condiciones que favorecen la evolución al 

dioicismo son menos restrictivas que si el control fuera puramente nuclear o citoplasrnático. 
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Se han propuesto cuatro características que deberían estar asociadas a las 

poblaciones naturales que presenten EMC (Frank 1989): 

1.- Presencia de distintos citotipos en cada población, cada uno capaz de producir 

esterihdad masculina de distinta fonua, es decir, cada gen puede actuar a distinto nivel 

durante la producción del polen. 

2.- Polimorfismo en los genes restauradores de la esterilidad. Esto es, cada uno de 

los genes restauradores debe ser específico para cada gen que cause esterilidad. 

3.- Debe existir una diferenciación genética entre poblaciones geográficamente 

distintas, como resultado de la dinámica entre los genes causantes de la esterilidad y de sus 

restauradores específicos. 

4.- Diversidad fenotípica entre las poblaciones, medida como el porcentaje de 

individuos estériles para la función macho. Esta diversidad sería el resultado del número de 

genes causantes de la esterilidad en las poblaciones, y la presencia o no de los genes 

restauradores. 

En este estudio se pretende poner a prueba el supuesto número cuatro, que predice 

una diferenciación fenotípica en los niveles de esterilidad entre poblaciones (el porcentaje de 

individuos estériles para la función macho). Este estudio es una primera aproximación para 

tratar de entender si la esterilidad parcial del morfa 1ñrnm en E. havanense encontrada en el 

estudio embriológico, se debe al fenómeno de la EMC. Hasta la fecha se ha reportado este 

fenómeno en 140 especies de 20 familias, todas ellas hennafroditas, sin embargo no existe 

una razón teórica que pudiera prevenir su presencia en una especie heterostilica. 

Dadas las distintas malfonnaciones encontradas en el desarrollo de los granos de 

polen del morfa Thmm, esperaríamos encontrar una mayor proporción de germinación y una 

II 



tasa de crecimiento más alta en los granos de polen del morro Pin Por 10 tanto, de estar 

presente la EMe en Erythroxylum havanense, no necesariamente tendría los mismos efectos 

sobre los dos morfos. 

JI. Objetivo General 

El objetivo general de este estudio es determinar los niveles de variación en la 

esterilidad masculina entre morfos y entre poblaciones de E. havanense, así como discutir 

estos resultados a la luz de lo esperado en especies con EMe. 

Objetivo Particular 

1.- Medir Jos niveles de esterilidad masculina, como el porcentaje de germinación de 

los granos de polen y la longitud de los tubos polinicos, en cinco poblaciones de E. 

III. MÉTODOS 

1. La Especie de Estudio 

Erythroxylllm havanel1se (Erythroxilaceae) es un arbusto perenne., caducifolio, en 

México se distribuye a lo largo de la Costa del Pacifico, desde el estado de Nayarit hasta el 

estado de Oaxaca. Es abundante en la región de Charnela, Jalisco, en donde crece formando 

parches Su altura máxima en las poblaciones estudiadas es de tres metros (Domínguez 

1990). Es un arbusto distílico en el cual es posible distinguir dos tipos de individuos con 

base en la morfología de sus flores, Los individuos "Pul' presentan flores con el estilo por 
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arriba de las anteras, y los individuos "rIman" donde las anteras están a mayor altura en 

relación con el estilo. 

En la región de Charnela E. havanense pierde las hojas durante la temporada de 

sequía (noviembre a mayo) y su reproducción se restringe a los meses de la época de lluvias 

(Junio a octubre). Florece de manera sincrónica y masiva en un corto periodo que puede ir 

de una semana a 15 días, después de las primeras lluvias (Dominguez y Oirzo 1995). A 

escala individual la floración es efímera, ya que cada planta tiene flores aproximadamente 

durante tres días y alrededor del 70% de las flores de un individuo son producidas en un sólo 

día (Dooúnguez y Dirzo 1995). Sus flores miden aproximadamente un centimetro de 

di<imetro, son de color blanco, con cinco sépalos, cinco pétalos y dos grupos de cinco 

estambres El pistilo tiene tres estilos cada uno con un estigma capitoso. El ovario es súpero 

y presenta tres cámaras y generalmente sólo uno de los carpelos es fértil y forma un óvulo 

que llega a producir una semilla. Las flores duran sólo un día y si no son polinizadas caen de 

la planta ese mismo día o al siguiente. La antesis ocurre en las primeras horas de la 

madrugada y poco tiempo después empieza la producción de néctar, la cual no difiere entre 

los morros y alcanza un pico de 0.63 )IV flor alrededor de las 0700-0730 h (Dooúnguez 

1990). 

La exposición del polen en E. havanense es un proceso gradual que requiere, en 

promedio, de 3.5 h para que una flor haya abierto todas sus anteras. Este proceso empieza 

aproximadamente a las 0630 h Y alrededor de las 1000 h todo el polen de una flor ha sido 

expuesto y después de las 1400 h las flores se han marchitado. 

Los polinizadores más importantes son abejas del género Trigona, que realizan 

aproximadamente el 86% de las vlsitas, y del total de visitas de las abejas del género 
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Tngolla, el 55% se debe a una sola especie, T. he!lwegen Otro grupo importante de 

polinizadores es el de las abejas Anthophoridae, las cuales tienen la capacidad de volar entre 

parches, por lo que su papel en el movimiento de polen podria ser crucial (Domínguez et al 

1997). 

E hm'anel1se presenta un sistema de incompatibjJidad bien desarrollado en donde las 

cruzas entre individuos de un mismo morfo no producen frutos (Domínguez et al. 1997). La 

fructificación, al igual que la floración, es sincrónica y masiva. Los frutos maduros son 

pequeñas drupas de color rojo intenso y la planta tiene un síndrome de dispersión por aves. 

Los tres principales frugívoros que visitan a E. havanense son: Ortalis poliocephala. 

Myiorchus sp. y Cyanocompsa parellina (Gryj 1990, Gryj Y Dominguez 1996). Las plantas 

Pm producen, en promedio, 1065 flores y las ThnJm 861 en poblaciones que se encuentran 

dentro de la Estación. Esta diferencia no es estadisticamente significativa (n~90, F~1.29, 

p=o 29) La eficiencia en la maduración de los frutos tomando en conjunto los dos morfos es 

muy baja, y sólo el 14.1% de los frutos produce semillas (n~120). Este valor es bajo 

comparado con otras especies del género (Dominguez 1990). 

2. Sitio de Estudio 

El estudio se realizó en la Estación de Biologia de Charnela y sus alrededores (Fig. 

2) La Estación pertenece al Instituto de Biología de la UNAM y se localiza cerca de la 

costa del estado de Jalisco, entre Manzanillo y Puerto Vallarta (19'30'N, 105'03 'W). El 

clima de esta zona es de tipo cálido- húmedo y el 80% de la precipitación se restringe a los 

meses de julio a octubre. La época de secas se extiende de noviembre a mayo. La vegetación 

dominante es selva baja caducifolia y la altura del dosel tiene, en promedio, entre 5 y 10 
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metros La mayoría de las especies arbóreas de este ecosistema pierden las hojas durante la 

sequia (Bullock y Solís-Magallañes 1990) 

3. Trabajo de Campo 

Debido a que nos interesaba contar con una medida de la fertilidad masculina, se 

decidió cuantificar la germinación de los granos de polen a través de uno de los mejores 

métodos para ello, que es el de cultivo in vitro de los granos de polen, ya que esta técnica es 

una de las más confiables que existen (Keams y ¡nouye 1993). 

Antes de la floración natural de 1997 se realizó un muestreo piloto con el fin de 

afinar la técnica de cultivo. El polen, para la prueba piloto. fue obtenido de plantas que 

fueron inducidas a florecer por medio de riegos experimentales (ver Domínguez 1990 y 

Dooúnguez y Dirzo 1995). 

Aunque ya se contaba con un medio de crecimiento para tubos polínicos (Avila 

1991) hicimos pequeñas modificaciones y evaluamos su efectividad. Asimismo, otro de los 

objetivos de este ensayo fue homogeneizar la técnica que se emplearía para la genninación 

de los granos de polen, es decir, preparar a todas las personas que realizarían el muestreo y 

por lo tanto reducir los errores debidos a la manipulación de las flores. Otro de los 

propósitos de este muestreo fue detenninar la variación en los niveles de germinación 

existentes dentro de las anteras de una flor, entre flores de una planta y finalmente entre 

plantas. Esto permitió definir el número de anteras, flores y plantas de ambos morfas que 

debería incluir el muestreo definitivo. Durante el muestreo piloto también decidí el tiempo 

que dejaría crecer los tubos polínicos para después detener su crecimiento de manera 
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unífonne, al poner sobre cada portaobjetos una gota de F AA (Foemaldehido 5%, Acido 

Acético 5%, Etanol 63% y Agua Destilada 27%). 

Una vez que la infonnación fue anafizada y tomando en cuenta los niveles de 

variación y las restricciones metodológicas, se decidió que lo más conveniente era elegir diez 

plantas de cada morfa por población y de cada planta tomar una muestra de cuatro anteras 

por flor, de cuatro flores por planta (20 plantas x 4 flores x 4 anteras == 320 anteras I Pob x 

5= 1600 anteras). Cabe mencionar que una fuerte limitación para la realización de este 

estudio fue el tiempo que el polen pennanece expuesto en la antera antes de que se seque, el 

cual en la mayoría de los casos no fue mayor de dos horas. 

El muestreo definitivo se realizó durante el mes de junio durante la temporada 

reproductiva de 1997, y se muestrearon un total de cinco poblaciones por restricciones de 

tiempo. La elección de estas poblaciones se debió a que en e1las se contaba con más de 50 

plantas por población con etiquetas que indicaban el número de identidad y el morfo de la 

planta, y se conocía la localización geográfica de cada población. Dos de las poblaciones se 

encuentran dentro de la Estación de Biología, en los senderos Ardilla y Tejón, y las otras 

tres poblaciones se localizan en los alrededores de la Estación (ver Fig 2 Y Tabla l.). 

Tabla 1. Distancias entre las poblaciones estudiadas (km). 

POBLACION ARDILLA TEJON CUITZMALA LIMON 
TEJON 0.75 

CUITZMALA 14.5 14.75 
LIMON 11.25 12 10.5 

RANCHlTOS 9.25 9.75 19.75 11.5 
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Las dos poblaciones más cercanas son Tejón y Ardilla, las cuales están separadas por una 

distancia de 750 m (±IOO m), y las más lejanas son Cuitzmala y Ranchitos, separadas por 

una distancia de 19 km (±IOO m). La distancia promedio entre poblaciones es de 11.4 km. 

A continuación s.e describe la metodología que se usó para estimar los porcentajes de 

esterilidad de las plantas en las cinco poblaciones. 

Se seleccionaron 20 plantas por población, (diez de cada morfa) que tuvieran suficientes 

botones florales, sin embargo en algunas poblaciones el número de plantas fue menor debido 

a limitaciones metodológicas. La tarde anterior a la antesis se embolsó (usando bolsas 

especiales Pollen-tector, Company of Iowa) una rama por planta para evitar que los 

polinizad ores se llevaran el polen o depositaran el de otra planta. En seguida se colocaba una 

gota del medio en cada extremo de un porta objetos, que después era almacenado en una 

caja de Petri de plástico que contenía una hoja de papel filtro húmedo en el fondo. A 

continuación se colocaba una etiqueta en la caja de Petri en donde se anotaban los siguientes 

datos: nombre de la población, número de la planta y morfa, número de la flor y de la antera, 

así C0l110 la hora a la que se hacía la preparación, esto último con el fin de poder detener el 

crecimiento de los tubos polínicos de todas las plantas de una población al mismo tiempo. 

Las cajas de Petri se guardaron en cajas de cartón y se transportaron a la población 

en la cual se emplearían. Los cultivos de polen de cada población se iniciaron en el momento 

de la antesis (::::: 10:00 h). En cada planta se verificó que las anteras tuvieran polen expuesto 

revisando las flores no embolsadas del mismo individuo. Una vez que esto ocurrió se 

procedía a quitar la bolsa y a colectar cuatro flores por planta, las cuales fueron 

transportadas en una caja de Petti con papel húmedo al lugar donde se realizarían las 
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preparaciones. Por lo general se escogió un sitio sombreado para reducir el riesgo de que las 

flores y las anteras se desecaran. 

Cada una de las anteras, fue frotada contra el medio de cultivo de una preparación, 

provocando que el polen quedara en el centro de la gota y se trasladaron en cajas de Petri a 

la Estación, donde se colocaron en un laboratorio a temperatura ambiente. Después de 12 

horas de cultivo, el crecimiento de los tubos polinicos se detuvo depositando una gota de 

F AA. Posteriormente, las preparaciones se sellaron con un cubre objetos y barniz de uñas 

transparente. Las cajas fueron almacenadas en un refrigerador para evitar la contaminación 

por hongos. 

Los cultivos de polen de cada antera fueron fotografiados bajo el microscopio donde 

se elegía un campo por antera (que tuviera el mayor número de granos de polen) utiHzando 

un objetivo de lOx. 

El número total de granos de polen por antera (estimado a partir de Jos granos Que 

quedaron depositados en el porta objetos), así como el número de granos germinados en 

cada preparación, fue contado directamente de las fotografías. 

Con la finalidad de realizar las mediciones del crecimiento de los tubos polínicos, las 

fotografias de los cultivos de polen se digitalizaron con una cámara de video. En cada 

imagen se midió la longitud de los cinco tubos polínicos más largos usando el programa 

Morpho Sys (Meechan y Dunean 1989). En las anteras donde el número de tubos polínieos 

fue menor a cinco se midieron todos los tubos que estaban presentes. 

El medio de cultivo, el cual trata de semejar las condiciones naturales de genrunación 

de los granos de polen, se preparó el día de la antesis de cada población, temprano en la 

mañana. La fórmula usada es una modificación del medio de Brewbaker el al. (1961) Y 
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consistió de una mezcla de Agua (42ml), Sacarosa (JO 5g), Agar Bacteriológico (O.35g), 

Nitrato de Calcio (O.OI5g) y Acido Bórico (O.Olg). Todos estos compuestos habían sido 

pesados desde la ciudad de México y se encontraban en tubos de ensaye, así que lo único 

que se hacía era agregar el agua destilada y calentarlo por 5 minutos para disolver el agar. 

4 Análisis Estadísticos 

Se realizó una tabla (Tabla 2) con los principales resultados de este estudio que 

contiene el número de granos de polen, porcentaje de genrunación, y el crecimiento de los 

tubos polinicos 

Se realizó un análisis de varianza (ANDEV A) con la finalidad de conocer si existen 

diferencias en el número promedio de granos de polen entre poblaciones, entre morfos 

dentro de cada población y entre plantas dentro de cada morfa, los datos se transformaron 

por medio del logaritmo natural, para ajustarlos a una distribución normal (Tabla 3). Aunque 

el muestreo no fue diseñado para estimar la producción de granos de polen, la metodología 

utilizada nos permite hacer una aproximación debido a que el muestreo se realizó de manera 

comparable en todas las poblaciones Asinúsmo, dado que el muestreo se realizó a varios 

niveles, es decir varias anteras de una flor y varias flores por planta, se decidió que el mejor 

análisis era un ANDEV A anidado, el cual se empIcó en los análisis subsecuentes (PROC 

GLM, SAS Institute 1987). 

La proporción de granos de polen que germinaron, se analizó de manera similar a la 

del número de granos de polen, es decir, por medio de un ANDEV A anidado que incluyó a 

las poblaciones, los morfas, las plantas dentro de morfa, y las flores dentro de morfa y 

planta como variables independientes, los datos se transformaron por medio del logaritmo 
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natural para ajustarlos a una distribución normal (Tabla 4). Posteriormente se realizó un 

ANDEV A anidado para cada población con la finalidad de conocer si existen diferencias 

entre los morfas de una misma población, lo cual es de gran importancia, ya que suponemos 

que la esterilidad en E. haval1ense está asociada al morfa Thrum, los datos se transformaron 

por medía del arcoseno de la raíz cuadrada para ajustarlos a una distribución nonnal (Tabla 

5). Posteriormente se realizó la partición de varianza con la finalidad de saber qué porcentaje 

de la misma está asociada a cada nivel (pROC GLM, SAS Institute 1987) (Tabla 6). 

IV. RESULTADOS 

Los resultados de este estudio muestran que existe un alto grado de variación en los 

tres componentes de esterilidad masculina, tanto a nivel de poblaciones como en los otros 

niveles explorados: morfos, plantas y flores (Tabla 2). 

La población de Ardilla presentó el mayor número de granos con un promedio de 

126 granos de polen por flor, así como el mayor porcentaje de germinación con 45% (Tabla 

2) La población de Limón presentó el menor número de granos con un promedio de 87 

granos por flor. El menor porcentaje de germinación se obtuvo en la población de Ranchitos 

y fue del 0.6% (Tabla 2). El número promedio de granos de polen entre las plantas de un 

mismo morfa fue muy variable. En tres poblaciones el número promedio de granos fue 

mayor en el morfo Pill, y en las otras dos los mayores valores se encontraron en el morfo 

71mJm. Asimismo, se detectó una gran variación en las proporciones de germinación entre 

los morfos florales. El máximo valor de germinación se encontró en la población de Ardilla 

en el morfa P1I1. (63%) Y el menor se encontró en la población de Ranchitos en el morfa 

1hrum y fue de 0.5% (Tabla 2). 
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La población de Ardilla presentó el mayor crecimiento de los tubos polínicos, tanto a 

nivel de población con un promedio de 0.42 mm, como a nivel de morfas con 0.43 mm en el 

morfo PIII. El menor crecimiento se encontró en la población de Ranchitos, en donde a nivel 

de población se obtuvo un valor de 0.09 mm y para el morfo Pin un valor de 0.07 mm. 

Tabla 2 Número total de granos de polen por flor, porcentaje de genninación, y crecimiento 
PIomedio de los tubas poünicos jlara cada población y_morfo (error estándar) 
pon Granos por flor GenninacÍón (%) Crecimiento (mm.) 

Tubos Polínicos 
POB Pin Thru POB Pin Thru POB Pin Thru 

ARO 12645 144.5 108.3 " 63 31 0.42 0.43 0.41 

(14.4) (20.6) (19.1) (2) (2) (2) (0.03) (0.05) (O 03) 

HJ 118.3 124.7 !12 19 23 13 023 021 0.28 

(23 1) (J39) (16) (1) (2) (2) (0.05) (0.06) (0.08) 

L1\f 87.1 78 107.7 41 42 37 0.40 0.41 0.39 

(135) (169) (213) (2) (2) (4) (002) (002) (0.04) 

cm 125.4 10785 139 , 6 S 0.23 0.30 0.22 

(186) (26.1) (26.6) (S) (1) (1) (OOJ) (009) (004) 

RA."; 1I23 135.85 82.87 06 0.7 OS 009 0.07 0.1 

(10 5) (17) (13.1) (0.1) (0.1) (0.1) (0.03) (0.03) (0.05) 

113.9 118.1 110 n 
X 

27 17 0.27 028 028 

Granos por flor == promedio del número de granos de polen por 110r. el cual se calculó a partir del número total 

de Oore<; por poblaCIón POB = Población, 

Tabla 3. Resultados del ANDEV A anidado realizado con el número total de granos 

de pole;.:n'--;---;-_-::-:--.-=-."....,,..,.=,.....,-==_=.,-==....,..,,-_--,,,-.,, 
.Fuente deN ariaéiód', Jw, G'iY ,.i>.q¡;j\rt¡té;íle'F,jJI9 ',. · •• '·,.,'>i 
Población 4 18863 0.1109 
Morfa 0.3503 0.5541 
Planta(Morfo) 66 3.0171 <0.0001 
Flor(planta, Morfo) 178 1.1229 0.1537 
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El analisis mostró que no existen diferencias con respecto al número de granos de 

polcn a nivel de población y de morfa, pero sí un efecto significativo del factor planta dentro 

de morfa (Tabla 3). 

Tabla 4. Resultados del ANDEV A anidado realizado con la proporción de 
germinación de los granos de polen a nivel de poblaciones. morfas dentro de cada 

población y Pli~~~~~~~f~~ii~~~~i 
Población 

Morfa 68.83 0.000\ 

9.4\ 0.0001 

Flor(planta, 1.24 0.0296 

El modelo ajustado fue significativo y explica el 77.3 % de la varianza en el 

porcentaje de gernúnación. Como se observa en la Tabla 4, todos los niveles analizados 

resultaron ser significativos. Es decir, existen diferencias entre poblaciones, entre morfas, asi 

como entre plantas del mismo morfa y flores. 

Por otra parte, con la excepción de siete plantas en las cuales la proporción de 

germinación fue cero, se encontró que la variación en la proporción de polen germinado 

entre las plantas fue continua. Por lo anterior puede inferirse que la esterilidad de E. 

hm'aneJ1se es una esterilidad parcial, es decir, a nivel de plantas se encuentran valores de 

germinación de cero a uno, pasando por todos los valores intennedios (Fig. 3.). 

Únicamente en las poblaciones que se localizan dentro de la Estación, es decir, Tejón 

y Ardilla, se encontró que hay diferencias significativas entre tos morfos (ver Tabla 5. y Fig. 

4) Por último, el análisis del crecimiento de los tubos polínicos mostró que existen 

diferencias entre las poblaciones, plantas y entre flores pero no a nivel de morfa (Tabla 7) 
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Tabla 5. Resultados del ANDEVA anidado con la proporción de genninación de los 
granos de polen para cada población. Sólo se presentan las poblaciones donde se 
encontraron diferencias entre morfos 

Fuente déVariacion \1"P1 
Ip-\i\· 

, ~ • ___ 0_. ' ¡' .• kiE ro 
POBARDILLA 

Morfo I 1246 0.0001 

Pla{Mor) 20 14.1 0.0001 

Flo(PI",Mor) 52 0.84 0.17 

POBTEJÓN 

Morfo I 8.7 0.0037 

Pla{Mor) 16 8.1 0.0001 

Flo(Pla,Mor) 50 1.75 0.0062 

Tabla 6. Proporción de la varianza en la proporción de germinación de polen 
a nivel de 

4.1 35.1 12.3 

Tabla 7. Resultados del ANDEVA realiUldo con la longitud de los tubos polínicos 

Población 

Morfa 

Flor(Planta, 
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Figura 3. Distribución de fa proporción de germinac¡~ por planta, para cada morfo 
de las 5 poblaciones estudiadas. x;;media X=mediana 
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v. DISCUSIÓN 

Dentro de los resultados más relevantes de este trabajo está el hecho de haber 

encontrado diferencias en la proporción de germinación de los granos de polen entre 

poblaciones y plantas, así como diferencias en la proporción de genninación entre los morros 

en dos poblaciones (Ardilla y Tejón). 

Para interpretar la importancia de las diferencias en la proporción de germinación de 

los granos de polen entre poblaciones, es necesario recordar que las especies con EMe se 

caracterizan par presentar diferencias entre poblaciones en los niveles de esterilidad. Dado 

que los genes causantes de la esterilidad deberían surgir de manera aleatoria en cada 
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población, la dinámica evolutiva deberla ser diferente, o bien estar en una fase distinta, 

provocando así que los niveles de esterilidad de cada población sean distintos (Frank 1989). 

Sin embargo. el hecho de haber encontrado diferencias en la proporción de 

gemlinación entre las poblaciones de E. havanense no puede interpretarse solo como el 

resultado directo que confirme la presencia de la EMe. Este resultado puede deberse a las 

características ambientales propias de cada población. Por ejemplo, estudios realizados en el 

arroz y el trigo, han demostrado que la presencia de agua es esencial durante la formación de 

los granos de polen y que la falta de ésta puede inducir fenómenos de esterilidad (Sheoran y 

Saini 1996, Lalonde, Beebe y Saini 1997). Estos estudios indican que las diferencias en 

germinación entre poblaciones pueden deberse a variaciones ambientales. 

Un resultado inesperado fue la presencia de diferencias en la viabilidad del polen 

entre las flores de una planta. Es dificil explicar este resultado, ya que supuestamente la 

esterilidad del polen tiene una base genética y no debería haber diferencias entre las flores de 

un individuo. Existen al menos dos tipos de explicaciones para este resultado, las 

relacionadas con errores de muestreo o manipulación, y las relacionadas con la biología de la 

esterilidad citoplasmática. En primer lugar, es posible que las diferencias en la manipulación 

de las flores de un individuo, o la hora a la que se iniciaron o finalizaron [os cultivos (que 

estuvo asociada con cambios de temperatura), haya producido suficiente varianza como para 

producir los resultados que observamos. En segundo lugar, también es posible que la 

diferencia en la viabilidad se deba al tipo de alelos presentes en los granos de polen. Si la 

esterilidad de un grano de polen depende de su haplotipo (S o s), entonces este podría ser un 

probable mecanismo que originara variación entre las flores No obstante, es dificil explicar 

cómo este mecanismo produciría variación entre las flores de un individuo 
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La diferencia en la proporción de gennÍnación entre morfos encontrada en las 

poblaciones de Ardilla y Tejón, es un resultado relevante ya que en ambas poblaciones la 

proporción de genninación fue mayor en el morfo Pino Esto concuerda con los resultados 

del estudio embriológico donde el morfo Thntm presentó un mayor número de 

malformaciones en el desarrollo de los granos de polen en poblaciones de la Estación 

(Vázquez-Santana 1996). Este resultado podría explicar la diferencia en la producción de 

frutos a nivel de morfos encontrada en estudios anteriores. Si las fallas en la producción de 

polen del morfo Thrum están relacionadas con una baja tasa de germinación de los granos de 

polen en el estigma, entonces las plantas Pin recibirlan polen de baja calidad, lo que 

probablemente repercutiría en su baja producción de semillas. Se ha mostrado que una 

reducción en la competencia gametofitica en el estigma reduce la cantidad y calidad de las 

senullas producidas (Byers 1995, Quesada el al. 1993). Otra posibilidad es que exista una 

especialización de las funciones sexuales y que las plantas Pin produzcan menos semillas 

porque asignan más recursos a la producción de polen en términos de la calidad de los 

granos de polen. 

Es poco probable que la diferencia en la proporción de germinación entre los morfos, 

se deba a las condiciones ambientales en las que están creciendo las plantas. Dado que las 

plantas de ambos morfas se distribuyen de manera agregada en cada una de las poblaciones, 

es poco probable que las diferencias entre las plantas Pin y Thmm de la Ardilla y el Tejón se 

deban a efectos del ambiente. 

Otro aspecto interesante es que ambas poblaciones son las más cercanas entre sí (de 

las poblaciones estudiadas), separadas por una distancia menor a 1Km. Esto sugiere que de 

estar presente la EMe, probablemente surgió en una población y que por medio de la 
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dispersión de semillas, (ya que los genes de la esterilidad se producen en las mitocondrias, 

por lo cual sólo se heredan vía materna, es decir únicamente por semillas) estos genes 

migraron a la otra población Otra posibilidad es que la EMe haya surgido 

independientemente en las dos poblaciones de la Estación. Por lo tanto en las poblaciones de 

la Estación la expresión sexual de las plantas estaría controlada por la interacción del super 

gen de la heterostifia y fos genes nucleo-citoplasmáticos. Bajo este escenario. los loci 

restauradores estarían ligados al super gen de la heterostilia Dado que el morfo Pin es 

homogamético y recesivo (ss) los alelos restauradores deberían de expresarse en esas plantas 

si están ligados al haplotipo Pin y consecuentemente la función masculina se restauraría. 

Mientras que las plantas Thnlm tendrían solo una copia del alelo restaurador debido a que 

son heterogaméticas (Ss) y la esterilidad se expresaría. En contraste, la falta de diferencias 

entre los morfos en el resto de las poblaciones se podría explicar simplemente por la genética 

de la heterostilia y las variaciones ambientales de cada población. 

Otra posibilidad es que los genes causantes de la esterilidad estén presentes en todas 

las poblaciones, con la excepción de Limón, y que las poblaciones de la Estación sean las 

únicas en donde actualmente se encuentran los restauradores de la esterilidad, mientras que 

en la poMación de Limón es posible, dado que presentó niveles altos de germinación y sin 

diferencias entre los morfos, que no se encuentren presentes los genes de la esterilidad. 

Creemos que esta segunda alternativa es la más probable, ya que al realizar la repetición de 

la germinación del polen en una de las poblaciones de la Estación al año siguiente (Rosas 

datos no publicados), se encontró que existe concordancia con los patrones de variación de 

la esterilidad masculina dentro de la población entre los dos años, lo que sugiere la presencia 

de un componente genético asociado a la esterilidad masculina al menos en dicha población. 
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Por otro lado, el haber encontrado una esterilidad parcial puede tener varias 

explicaciones. Una de ellas es que la esterilidad en E. havaneme sea el resultado de la acción 

de varios alelos, que difieren en su capacidad para restaurar la esterilidad masculina (como 

es el caso de PlalJlago lanceo/ata Van Dame 1983, y He/ianthus anlluus Vranceanu y 

Stoenescu 1978). Otra posibilidad es que existan distintos genes de esterilidad como ocurre 

en Glycille mm: (Stelly y Palmer 1980), donde se ha visto que para que una planta estéril 

recobre su fertilidad, es necesario la presencia de un mínimo de los alelos en los diferentes 

genes que intervienen en la restauración. De lo contrario, la planta presenta una esterilidad 

parcial. 

Las longitudes promedio de los tubos polínicos mostraron diferencias entre las 

distintas poblaciones, lo que sugiere que posiblemente exista variación genética relacionada 

con el crecimiento de los tubos polinicos a nivel de población, o ser el resultado de la 

heterogeneidad ambiental. Sin embargo, no se detectaron diferencias en las longitudes de los 

tubos polínicos entre morfos dentro de una misma población, En otras especies heterostílicas 

se han encontrado que los tubos polínicos del morfo Thrum crecen casi dos veces más 

rápido en flores Pin, comparados con los del morfo Pin creciendo en flores Thrum. Esta 

diferencia en las tasas de crecimiento puede deberse a que los granos del morfa Thrum 

deben recorrer una distancia mayor para poder fecundar los óvulos (Mc Kenna 1992). 

El hecho de no haber encontrado diferencias en las tasas de crecimiento de los tubos 

polínicos del polen Pin y Thrum de E. havanense sugiere que las desventajas del morfa 

Thnlm van más allá de una menor proporción de gennínación en los granos de polen. 

El estudio embriológico de E havonense mostró que una de las anomalías en la 

formación de los granos 71mlm, está asociada con la célula vegetativa (la cual sintetiza las 
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reservas que requiere el grano de polen para la germinación y crecimiento del tubo polínico), 

lo cual puede disminuir la capacidad competitiva de los granos que presenten esta 

malformación (Vázquez-Santana 1996). Sin embargo debido a que no se tomó una muestra 

aleatoria representativa de los tubos polínicos, no es posible tomar conclusiones categóricas 

con respecto al crecimiento de los tubos polínicos 

Con la información con que contamos en este momento es posible proponer que el 

sistema reproductivo de E havanense presenta un grado incipiente de especialización de las 

funciones sexuales. A diferencia de la mayoría de las especies heterostílicas donde se ha 

encontrado que el morfa Pin funciona mejor como hembra (Tabla 8), en E. havanense es el 

morfo Thnlm el que estaría actuando como hembra, mientras que el morfa Pin funcionaria 

mejor como macho. Un hecho todavía más significativo es el que esta asimetría no parece 

estar dada por factores ecológicos, sino ser el resultado de un conflicto genético. Estudios 

paralelos en los que se ha analizado la estructura genética de las poblaciones de E. 

hm'anense en Charnela son consistentes con esta hipótesis. Por ejemplo, se ha encontrado 

que la Fst (una medida de diferenciación genética entre poblaciones) estudiada a partir de 

isoenzimas fue de 0.29 (lL, !barra en prep), mientras que la F. derivada de RAPD's, fue de 

0.1 (C. Abarca en prep). Ambos valores son un orden de magnitud más altos que los 

encontrados en otras especies heterostílicas (Ganders el al. 1985. con Amsillckia spectabilis, 

0.047; Loiselle el al. 1995 con Psycholria officil1alis 0.095, Pérez 1990, con Psycholria 

fax/ucells 0.026). 
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Tabla 8. Estudios donde se ha encontrado algún grado de especialización funcional 
en especies heterostilicas 

Especie 

Opteretal. (t975) 

inennis 

Opter et al. (1975) 

Lllhospennum Arbusto perenne 

Bahadur (1963) 

Quiflchamaltum chrlense Pin AIbusto Riveros et al. (1987) 

Po/¡courea padifaba Pin Artol Ree (1997) 

(1994) 

Jf¡tchella repens Thrum Arbusto (Hicks el al. 

El alto grado de diferenciación genética que presentan las poblaciones de E. 

havanense podría ser el resultado, al menos parcialmente, de la variación poblacional en 

genes involucrados en el fenómeno de la EMe. Además, los valores de heterocigosis para 

las poblaciones de la Estación de Charnela fueron más altos que los de las poblaciones que 

se localizan fuera de la Estación. Dado que las poblaciones de la Estación fueron las únicas 

en las que se detectó una diferencia significativa en los niveles de esterilidad entre los morfos 

florales, las diferencias en la heterocigosis podrían deberse a una disminución en la tasa de 

endogamia biparenta1: En una población en la que el morfo Thrum es parcialmente estéril 

para la función masculina, el flujo de polen T ----tP entre plantas emparentadas es menor que 
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en poblaciones donde la esterilidad no está presente. Se puede argumentar que uno de los 

resultados de la reducción de este flujo es una disminución de los individuos homócigos 

producidos por endogamia biparental y, en consecuencia, un aumento en la heterocigosis 

De manera general los resultados sugieren que E. havaneJ1se presenta cierto grado 

de especialización de las funciones sexuales, en donde el morfa Thrum estaría actuando más 

como hembra (contrario a lo que se observa en la mayoría de las especies heterostíticas ver 

Tabla 8) y el Pin como macho. Sin embargo es necesario conocer lo que pasa con la 

producción de frutos, es decir, si realmente las diferencias que encontramos en la 

germinación de los granos de polen entre morfas, en las poblaciones de la Estación, se ven 

reflejadas en una asimetría en la producción de frutos. De existir tal asimetría, no resulta 

fácil proponer cuál podría ser el destino evolutivo de E. havanense. Dada la gran cantidad 

de factores involucrados en la evolución del sistema reproductivo, incluyendo a los 

depredadores de semillas, los cuales en ciertas circunstancias pueden ejercer una presión de 

selección proporcional a la capacidad reproductiva de cada morfa, lo que podría disminuir la 

asimetría en la producción de semillas (Domínguez 1990) entre muchos otros factores 

involucrados. 
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