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RESUMEN

. En este trabyajo se evalud la relacidon de algunos factores genéticos (morfb y esterilidad
“masculina) y ecolégii:os (sincronia en la floracién, tamafio de las plantas. [nimero de
. flores] y disfribuéiién espacial) en la reproduccion femenina de Enythroxylum havanense.
bLos re§uitadd§ dé este estudio mostraron que la reproduccién femenina en £ havanense
estd slendo afectada princlpalmente por el nimero de flores y por la interaccién de las
'"ﬂores con Ia slncronia en la floracion y la esterilidad masculina., De esta manera la
seleccién natural favorece valores altos de estas tres variables. En el caso de la distancia
" entre las pléntas no se encontré que esta variable fuera relevante en la produccién de
frutos maduros.

También se evalud la calidad de la progenie (peso de las semillas, porcentaje de
germinacién y velocidad de germinacién) de las plantas con el fin de conocer si en los

- individuos mas estériles existia reasignacion de recursos a la reproduccién femenina como
resultado del ahorro de recursos no invertidos en el polen. Los resultados no mostraron
evidencia .a favor de esta idea.

A nivel de morfo no se encontraron diferencias en la produccion de frutos maduros,
sin embargo la interaccion significativa del morfo y las flores indicé que el morfo Thrum
produce una mayor cantidad de frutos que el morfo Pin cuando las plantas a su vez

. producen '~’muchés,ﬂores. Este resultado, aunado a la mayor esterilidad masculina del
. morfo Thrum, sugiere un proceso de especializacién en las funciones sexuales, en donde
"yv,el morfo-Thrum tlene un mayor éxito en la funcion femenina y es posible que el morfo Pin
ﬂ*'desempene una mejor funcién por la via masculina debido a que presenta menores niveles
‘,;‘kde esterllidad masculma, sin embargo es de crucial importancia evaluar la adecuacién
‘mascullna en los morfos para confirmar esta idea.




Determinantes genéticos y ecolégicos de Ja fertilidad femenina de
Erythroxylum havanense: una especie con esterilidad masculina
asociada al morfo Thrum

PRESENTACION

Erythroxylum havanense (Erythroxylaceae) es una especie heterostilica caracterizada por
presentar dos morfos florales: Pin (plantas con flores de estilos largos y estambres cortos)
y Thrum (plantas con flores de estilos cortos y estambres largos). Aunado a este
polimorfismo en el tamafio de estilos y estambres existe un sistema de incompatibilidad
esporofitico que impide la autofecundacidn y la fecundacidn entre individuos del mismo
morfo.

Estudios embrioldgicos realizados en esta especie han mostrado la presencia de
esterilidad masculina (EM) parcial, siendo mayor en el morfo Thrum (Dominguez, 1997).
Este resultado ha sido apoyado por cultivos /7 vitro, en donde se muestra que el
porcentaje de esterilidad es mayor en el morfo Thrum. Sin embargo, no en todas las
poblaciones se ha observado este mismo patron. Por ejemplo, Cuevas (2000) encontré
que en algunos casos no hay diferencias entre morfos.

Se ha propuesto que la EM en £ havanense tiene una base genética nucleo-
citoplasmatica debido a la presencia de atributos que se han asociado a las especies con
este tipo de herencia (Frank, 1989). Uno de ellos es que en £ havanense se ha
encontrado una alta diferenciacién genética entre poblaciones, siendo un orden de
magnitud mayor la diferenciacion en £ havanense que con respecto a otras especies
heterostilicas (Abarca, 2000). Otra caracteristica es que existe una alta variacion en el
promedio de EM entre poblaciones. Cuevas (2000) encontrd que el promedio maximo de
germinacién de polen fue del 46%, mientras el minimo de 0.6%. Una prueba mas es que
las principales fallas del desarrollo del polen ocurren a nivel del tejido esporégeno y del
tapetum, y esto mismo ha sido encontrado en la mayoria de las especies con esterilidad
masculina nticleo-citoplasmatica (EMC). Es interesante mencionar que E. havanense es la
Unica especie heterostilica en donde se sugiere que la esterilidad tiene una base nlcleo-
citoplasmatica.



}_ Se ha sugerldo que havanense se encuentr en 'un proceso de especializacién de

Ue el,m rfo Thrum es el mas estéril y a su vez produce
casi el doble de semillas que e 0 PIn (Domfnguez 1990; Avila-Sakar y Dominguez,
g 2000) Los modelos teoricos (Lewls, 1941, “Charlesworth y Charlesworth, 1978; Van
Damme y Van Damme, 1986"Maurlce et al. 1993; Shultz, 1994) han planteado que la
evolucién al dicicismo a partir de una condicién ginodioica podria ocurrir si los mutantes

Ias funclones sexuales e

estériles producen mas frutos que los individuos no estériles. Es por esto que uno de los
objetivos principales del presente estudio es analizar |a relacion entre la EM v la fertilidad
femenina. Este aspecto representa un parametro importante en el destino evolutivo de las
plantas con EM. Otro de los objetivos importantes de este trabajo es evaluar la
importancia de algunos factores ecoldgicos en la fertilidad femenina y anlizar de manera
conjunta los factores ecoldgicos (tamafio, sincronia en la floracién y distribucion espacial)
y genéticos (morfo y EM), con el fin de conocer cémo se modifica el papel que desempefia
cada uno de estos factores en presencia de los demas. De esta manera se evalua de qué
forma los factores ecoldgicos podrian influir en la dinamica de la EM, ya que si estos
factores diluyen el efecto de la esterilidad en la reproduccién femenina entonces la
evolucién hacia la especializacién de las funciones sexuales podria modificarse.

En la figura 1 se presentan las relaciones hipotéticas entre las variables ecoldgicas
y genéticas y de su efecto sobre la fecundidad femenina en £. havanense. Se observa que
el morfo y la EM son caracteristicas que covarian (flecha con doble direccién), ya que los
e mayores niveles de esterilidad estdan asociados al morfo Thrum. Se propone que todas
estas variables, a excepcién de la distancia entre individuos del morfo contrario, pueden
tener una relacién positiva con la fertilidad femenina.



-Figura 1. Esquema que representa el efecto de las variables ecoldgicas (tamaiio de la planta,
nimero de flores, sincronia en la floracidn y distancia entre individuos) y genéticas (morfo y
esterilidad masculina) que pueden afectar la fertilidad femenina de las plantas (el signo + indica un
efecto positivo y el signo — un efecto negativo). La flecha con doble direccion indica covariacién
entre las caracteristicas,




INTRODUCCION

El estudio de la evolucién de los sistemas reproductivos de las plantas representa uno de
Ios-téfnés mads fascinantes de la biologia evolutiva. La reproduccién es un componente
fundameyntal en-la historia de vida de los organismos y uno de los blancos mas
Importantes de la seleccién natural (Darwin, 1877; ver Endler, 1986). Es por esta razén
f"’que la enorme gama de sistemas reproductivos que presentan las Anglospermas ha

5 r"fasclnado a los bidlogos interesados en la evolucién, por ejemplo, Darwin, 1877; Lloyd y

Barrett, 1992, 1996; Wyatt, 1992; Geber, 1999). Esta variacion ha sido interpretada como

“‘el resuitado evolutivo de la seleccién natural, por lo que los sistemas reproductivos se

) 'v",conciben como adaptaciones a las diferentes presiones de seleccion que enfrentan las
i “plantas (ver Endler, 1986).

£l sistema de reproduccion heterostilico

Uno de los sistemas reproductivos que mas ha llamado la atencién de los bidlogos
evolutivos es la heterostilia. Este sistema reproductivo se caracteriza por presentar un
polimorfismo en la longitud relativa de los estilos y los estambres en flores hermafroditas.
En las especies distilicas este polimorfismo estd compuesto por dos morfos (Pin y Thrum),
mientras que en las tristilicas se pueden encontrar tres variantes. En las plantas distilicas
las flores del morfo Pin tienen estilos largos y estambres cortos, mientras que las flores del
morfo Thrum tienen estilos cortos y estambres largos (Fig. 2). Con frecuencia existen
diferencias entre el morfo Pin y el Thrum en el tamaiio y el nimero de granos de polen,
asi como en la forma y el tamafio de la superficie estigmética. Asimismo, en algunas
especies existen marcadas diferencias entre los morfos florales en la forma, el color, las
ornamentaciones de la exina y la presencia de almidén en los granos de polen (Ganders,
1979; Barrett, 1992; Llyod y Webb, 1992).

En la mayoria de las espécies distilicas el dimorfismo floral esta asociado con un
sistema dialélico de incompatibitidad esporofitica que previene la autofertilizacion y la
fertilizacién entre individuos del mismo morfo (Ganders, 1979; Lewis, 1982; Barret, 1992).
Los genes que codifican el polimorfismo de las flores, el sistema de incompatibilidad y un
conjunto de atributos accesorios del polen y los estigmas se encuentran en desequilibrio

4



y gene mantenldo por la seleccién natural (Ganders 1979, Barret
: 1992) Este s Iperg 'ne ene “dos_haplotipos, uno dominante asociado al morfo Thrum, y
' otro receslvo que codlﬂca para el morfo Pin. Debido a que el sistema de incompatibilidad .
Implde la produccion de progenie en las cruzas homomorficas, s6lo se forman dos tipos de

j"'clgotos, Sé Y ss Por esta razdn, la proporcion de los morfos en las poblaciones es
: 'comunmente cercana 1:1.

‘ “La heterostilia se encuentra representada en 25 familias de Anglospermas y se
plensa que se ha originado en al menos 23 eventos de evolucién independientes
(Ganders, 1979). Existen diferentes propuestas que explican el origen de la heterostilia.
Una de ellas propone que la principal presion de seleccion fue el asegurar la fertilizacion
entre estigmas y estambres que se encontraran al mismo nivel, de acuerdo a esta
hipétesis el primer paso en la evolucidn de la heterostilia fue la hercogamia reciproca
(Darwin, 1877; Lioyd y Webb, 1992). Por el contrario, otros autores proponen que
primero evoluciond el sistema de incompatibilidad y posteriormente la hercogamia
reciproca, de acuerdo a esta hipétesis la principal presion de seleccién fue el incrementar
el entrecruzamiento (Charlesworth y Charlesworth, 1979).

v

Pin Thrum

Figura 2. Representacién de los dos morfos fiorales de
las plantas distilicas (Pin y Thrum), asi como de las
cruzas compatibles.
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Evolucion de la heterostilia hacia otros sistemas reproductivos
Modelos ecologicos

La forma mas frecuente de disolucion de la heterostilia que se ha documentado.es su
evolucién hacia la homostilia. Los individuos homostilicos se caracterizan por ser
autocompatibles y tener los estigmas y las anteras al mismo nivel (Washitani et al., 1994).
Charlesworth y Charlesworth (1979) han sugerido que la disolucion de la heterostilia, y por
tanto la evolucién de la homostilia, es el resultado de la recombinacién del supergen de la
heterostilla. Se ha planteado que los recombinantes homostilicos autocompatibles pueden
esparcirse en las poblaciones si se cumplen las siguientes condiciones: 1) reduccion en el
numero de semillas en las plantas autoincompatibles debido a la escasez de polinizadores,
y 2) baja depresién por endogamia. La homostilia puede evolucionar como resultado de
las presiones de seleccién que se ejercen cuando hay una disminucién o eliminacién de los
polinizadores. Esto puede ocurrir durante eventos de colonizacién, en habitats
perturbados, o en los extremos de la distribucion de una especie, ya que la homostilia
podria garantizar la fertilizacién (Wyatt, 1983; Washitani et al,, 1994). Armeria maritima,
por ejemplo, se caracteriza por presentar poblaciones ginodioicas, heterostilicas y
homomédrficas autocompatibles. Debido a que las poblaciones homomorficas se localizan
Gnicamente en latitudes extremas (como en el artico) en donde la actividad de los
polinizadores es muy baja, se ha propuesto que la disolucion del sistema heterostilico
ocurrid como respuesta a la disminucidn de los polinizadores (Vekemans et. al., 1990). En
Primula sieboldii las plantas homomorficas tienen una fertilidad femenina superior a la de
las plantas heterostilicas en habitats con baja abundancia de polinizadores. Esta ventaja
desaparece en los ambientes en los cuales los polinizadores son abundantes (Washitani et
ar, 1994).

Por otro lado, también se ha mostrado que ia heterostilia puede evolucionar hacia
el dioicismo. Varias evidencias muestran que este proceso ha ocurrido
independientemente en varias ocasiones (Lloyd 1979). Por ejemplo, el género Cordia’ esta
representado por especies homostilicas, heterostilicas y dioicas; y se ha demostrado que el
miembro mds primitivo era heterostilico, por lo que se ha considerado que las especies
dioicas y homostilicas se derivaron de un ancestro heterostilico (Opler et af,, 1975).



seha ﬁdsfalédo,que los factores ecoldgicos, como Ia Interaccion de las plantas con
los polinizadores, :ha_n ‘sld‘oy'y'de‘ gran relevancia en la evolucidn de la heterostilia hacia el
dioicismo. Una de las ideas ‘qﬁe mas aceptacion y mas evidencia ha tenido es que existe
una asimetrfa en la tra‘risferencla de polen entre los morfos florales (Ornduff, 1966; Beach
y Bawa, 1980). Se ha observado que en algunas especies la polinizacidn con polen Thrum
en estigmas Pin es mas exitosa que la polinizacién a través de la via complementaria.

Otra de las hipdtesis ecoldgicas que esta muy relacionada con la anterior tiene que
ver con el reemplazamiento de polinizadores de “lengua larga" por polinizadores de
“lengua corta" (Beach y Bawa, 1980). Segin esta hipétesis, la eliminacion de los
polinizadores de lengua larga tendria como resultado la pérdida de la transferencia de
polen de los estambres Pin a los estigmas Thrum, favoreciendo asi la evolucién de la
especializacion sexual.

Ambas hipétesis proponen que el flujo asimétrico de polen produce diferencias en
la adecuacién que gana cada uno de los morfos florales a través de cada una de las
funciones sexuales. Estas hipétesis predicen que las plantas del morfo Pin deberian
especializarse en la funcién femenina, mientras que las Thrum en la masculina. Sin
embargo, algunos estudios han demostrado que hay especies en las que la especializacion
de las funciones sexuales ha ocurrido al revés (Wyatt, 1983; Dominguez et al, 1997).

Entre las principales presiones de seleccién que se han planteado en la evolucion
de los sistemas dioicos y que cuentan con mayor evidencia, es que se incrementa el
entrecruzamiento y se evitan los efectos negativos de la endogamia. Por otro lado,
también se ha sugerido que la asignacion éptima de recursos ha jugado un papel
preponderante en la evolucidn de estos sistemas. En las plantas cosexuales la asignacion
de recursos dptima a las funciones sexuales se basa en estudiar la forma de las curvas de
adecuacidn de la via masculina y femenina como resultado de la inversién de recursos. Se
predice la evolucidn al dioicismo cuando la relacion entre ia inversion de recursos y la
adecuacién (por via femenina o masculina) es una curva céncava. En esta situacion, la
maxima adecuacion se obtiene en los extremos, es decir, cuando todos los recursos se
invierten en una séla via sexual. En contraste, si la curva es convexa ia adecuacion se
maximiza cuando se invierte una proporcion de los recursos en una funcion y el resto en la
otra, es decir, favorece la evolucion del hermafroditismo (Charnov, 1982).

La heterostilia también puede evolucionar hacia situaciones intermedias como los
sistemas subdioicos (Ross, 1982). Un ejemplo de este sistema reproductivo es el caso de




Chassalia corallioides, caracterizado por ser morfolégicamente - heterobstl'llcof‘ pérd e
funcionalmente dioico (Pailler et al. 1998). En esta especie las plantas Pin no presentan
dehiscencia de las anteras, por lo que funcionan como hembras. En los individuos Thrum
el estigma permanece cerrado, por lo que no hay recepcion de polen y por tanto
funcionan como machos. Los autores de este estudio han propuesto que la asimetria en-el
flujo de polen pudo haber sido una de las presiones de seleccion que favorecid la
evolucién de un sistema subdioico. Esta especie es un ejemplo de especializacion sexual y
‘muy probablemente de evolucion al dioicismo.

En resumen, los factores ecoldgicos (como la interaccion de las plantas con los
polinizadores) constituyen una fuerza importante en la evolucion de la heterostilia hacia
otros sistemas reproductivos. Sin embargo, existen otras presiones de seleccién que no
provienen del ambiente, sino de Ia interaccién entre los diferentes componentes
gendmicos de un individuo, es decir, de los conflictos intragendmicos. Se ha visto que la
presencia de estos conflictos puede ocurrir en una gran cantidad de especies, sin embargo
como se mencionaba anteriormente, en las especies heterostilicas no se ha reportado la
presencia de estos conflictos.

Conflictos intragenomicos, esterilidad masculina y la evolucion de los
sistemas reproductivos

Un conflicto intragenémico aparece cuando la expresion de un determinado gen crea el
contexto para la propagacion de otro gen; ambos se expresan en el mismo individuo y
tienen efectos contrarios (Hurst et al,, 1996). Se ha sugerido que estos conflictos estan
relacionados con fenémenos evolutivos tan importantes como el origen del sexo (Hurst,
1991), la recombinacién (Haig y Grafen, 1991) y los cromosomas sexuales (Hurst, 1995).
Los conflictos intragenomicos también estdn involucrados en la evolucidon y la
diversificacion de los sistemas reproductivos de las plantas (Dominguez 1995; Dominguez
et al, 1997). Por ejemplo, la evolucion del ginodioicismo (la presencia de hembras
[estériles para la funcién masculina] en una poblacién formada originalmente por
Individuos hermafroditas) se ha explicado como el resultado de un conflicto de intereses
entre los genes nucleares y los genes citoplasmaticos (Lewis, 1941; Cosmides y Tooby,
1981). Este conflicto surge de las diferencias en los patrones de herencia entre estos dos



‘componentes <] omlcos. Dado que los’ genes mltocondriales se heredan unlcamente por

- via matema (en todos Ios animales y en ia mayoria de las plantas), una mutacidn en la
mltocondna que esterilice la funcién masculina sera favorecida por la seleccién natural si

; {'jfesta acompanada por un incremento en la adecuacién por la via femenina. En estas

circunstancias se esperaria que la frecuencia de hembras en la poblacién aumentara hasta
“alcanzar el equilibrio nicleo-citoplasmatico, es decir, la proporcion de hembras y
. hermafroditas determinada por seleccién dependiente de la frecuencia (Dominguez,
1+1995)." Esta nueva condicién es susceptible de ser invadida por genes nucleares
(restauradores) capaces de restaurar la funcion masculina (Frank, 1989). Los genes
restauradores son favorecidos por la seleccion natural y son rapidamente fijados en la
poblacién, lo que da lugar a una poblacion monomérfica compuesta por individuos
hermafroditas. Esta dinamica en la que las poblaciones pueden evolucionar del
ginodioicismo al hermafroditismo estd determinada por las tasas de migracién y mutacién
de los genes de esterilidad masculina citoplasmatica y de los genes restauradores (Frank,
1989; Gouyon et al., 1991; Dominguez 1995).
La dindmica evolutiva del ginodioicismo depende del tipo de herencia que controla
la esterilidad masculina. Lewis (1941) fue uno de los primeros en hacer estudios tedricos y
cuantitativos del ginodioicismo, exploré las consecuencias de los diferentes tipos de
herencia en el mantenimiento de este sistema reproductivo. Si la herencia es nuclear, se
requiere que los mutantes estériles produzcan al menos el doble de semillas que las
plantas hermafroditas para que el ginodioicismo sea estable (Lewis, 1941; Charlesworth y
Charlesworth, 1978). Es decir, los individuos estériles (hembras) deberian compensar la
pérdida en adecuacién masculina a través de un incremento en la produccién de semillas.
En contraste, si la esterilidad estd causada por genes citoplasmaticos, los individuos
estériles se propagaran en la poblacidn a pesar de que las plantas hembra no produzcan el
doble de semillas que con respecto a las plantas hermafroditas (Charlesworth, 1981;
Frank, 1989). En el caso de que la herencia sea nucleo-citoplasmatica (genes de
esterilidad citoplasmaticos y genes nucleares restauradores de la esterilidad), la magnitud
de la compensacion que permite que las hembras invadan una poblacién es intermedia
entre las dos anteriores (Charlesworth, 1981; Delannay et al, 1981; Ross y Gregorius,
1985). La mayoria de los estudios con plantas ginodioicas ha mostrado que el tipo de
herencia mas comun es el niicleo-citoplasmatico (Ganders, 1978; Van Damme, 1983; Kaul,
1988; Maurice et g/, 1994; Schultz, 1994).




En varias especles gInodIoIcas 'se ha demostrado que las hembras producen una
o mayor cantldad de semlllas (Eckhart 1992; Poot, 11997; Thompson y Tarayre, 2000;
o "Ashman, 1992), Y. con una-mayor viabilidad (Van Damme, 1984; Kohn, 1989; Delph,
i 1990 &gren Wlllson, 1991) y vigor que las semillas de las plantas hermafroditas
! »"}(Ashman, v1992) Las  diferencias en la fecundidad entre las plantas femeninas y
4 'hermafrodltas pueden deberse a dos factores: uno de ellos es que las-hembras evitan la

endogamla ¥y el otro es que existe reasignacidn de recursos como resultado del ahorro de

“nutrlentes ‘que no fueron invertidos en el polen.

" 5i la adecuacién de las hembras se incrementara, su frecuencia aumentarfa, o que
"“’a su vez darla lugar a una situacién ventajosa para la funcién masculina de las plantas
h‘ermafrodltas, ya que habria una gran cantidad de hembras disponibles. Bajo estas
"~ condiciones, la seleccién favoreceria aquellas mutaciones que incrementaran la asignacion
de recursos hacia la funcién masculina en las plantas hermafroditas. Esta mutacién
deberia ir acompafiada de una disminucidn en la asignacién de recursos a la funcién
femenina, y quizd posteriormente se favoreceria la esterilidad total de esta via,
origindndose as{ una condicién dioica (Lloyd, 1976; Maurice et al. 1994; Schultz, 1994;
Ashman, 1999).
Por estas razones se sugiere que el ginodioicismo es una de las fases iniciales en la
evolucién del dioicismo (Charlesworth, 1981; Frank, 1989; Couvet et a/, 1990; Schultz,
.-1994). Los modelos han mostrado que estos sistemas pueden evolucionar ai dioicismo si la
determinacién sexual es nuclear (Lloyd, 1976; Charlesworth et al, 1978; Charlesworth,
1989), o nlcleo-citoplasmatica (Maurice et al, 1993, 1994), pero no citoplasmatica
{Charlesworth, 1989; Maurice et a/, 1993, 1994). Sin embargo, se ha propuesto que la
condicidon nlcleo-citoplasmaética es la mas favorable en la evolucion al dioicismo (Maurice
et al. 1994). Una condicidn necesaria en la evolucién al dioicismo es que ias mutaciones
de esterilidad masculina y femenina estén ligadas ya que de esta forma no se pierde por
recombinacién ninguna de las dos mutaciones
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La influencia de los factores ecoldgicos

tos factares ecoldgicos también pueden jugar un papel muy importante en la dindmica
evolutiva de las especies ginodiocas. Por ejemplo, en Phacelia dubia |a produccidn de
frutos de las plantas hembra y hermafrodita no difiere en condiciones de campo. En
.contraste, las plantas hembra produjeron mas frutos que las hermafroditas cuando fueron
sometidas a un tratamiento de polinizacion experimental. La diferencia fue explicada en
parte, como el resultado de la conducta de los polinizadores (del Castillo, 1993). Este
ejemplo es una muestra de que los factores ecoldgicos, tales como la conducta de los
polinizadores, tienen el potencial de afectar el éxito reproductivo de las plantas. Estos
factores ecolégicos interactian con los factores genéticos, y en conjunto determinan la
adecuacion de los individuos. Por lo tanto, el estudio de la evolucion de los sistemas
reproductivos de las plantas requiere de incorporar explicitamente a los factores
ecoldgicos y genéticos en un modelo sobre la evolucién de la reproduccion de las plantas.

. La estructura espacial de las poblaciones es otro de los factores ecolégicos con
mayor potencial para afectar la variacion en el éxito reproductivo de las plantas. El patrén
de distribucion de los individuos dentro una poblacién determina las probabilidades de
entrecruzamiento y por lo tanto los patrones de flujo génico y los niveles de endogamia
(House, 1992; Gibson y Menges, 1994; Stacy et a/. 1996; Mack, 1997).

En el caso de las plantas de entrecruzamiento obligado, tal como las especies
dioicas y heterostilicas, el apareamiento esta fuertemente influenciado por la proximidad
de los vecinos compatibles. Si la cercania es con plantas del mismo motfo o del mismo
sexo, se esperaria un menor éxito reproductivo como resultado de la competencia
intrasexual (Somanathan y Borges, 2000).

La distribucion de las plantas también juega un papel preponderante en los
fendmenos relacionados con la atraccién de los polinizadores. Se ha visto que el nimero
de visitas de los polinizadores depende del despliegue floral de la poblacién y mas
directamente del vecindario que rodea a la planta (Real, 1983; Dominguez y Dirzo, 1995).
Los dispersores de semillas también se ven atraidos por los sitios en donde existe una
mayor densidad de semillas, por lo que la cercania entre las plantas incrementaria la
dispersion de semillas (Auguspurger, 1980; Udovic, 1981; Schmitt, 1983; Geber, 1985;
Dominguez y Dirzo, 1995; Gryj y Dominguez, 1996).



La fenologia‘ de la’ floracid, tro_de’ los factores ecoldgicos que impactan la

adecuacion de Ias plantas. ntre Ios diferentes’patrdhes de floracidn destaca la floracion -

; sincronlca y masiva, cual se caracterlza por Ia extrema sincronia y una reducida varianza
“cen la duracion del perlo
.1974 Augspurger, 19

para explicar la. evo

Ios individuos de una poblacién (Frankie et al,,
lgunas ‘de as preslones de seleccién que se han propuesto
6n de; la sincronfa son el Incremento en las tasas de
rger, '1981; Dominguez 1990, Dominguez y Dirzo, 1995), el
incremento en el numero de consortes potenciales y a su vez el tamafio efectivo de la
poblaclon (Wright 1946 Augspurger, 1981).

Se ha vsugerido que la seleccién natural favorece a los individuos mas sincrénicos,

entrecruzamiento (Augs

pues el ‘hecho de florecer cuando la mayor parte de las plantas tiene flores incrementa las
probabilldade§ dé transferir y donar polen y a su vez de incrementar la tasa de

‘ éhtrééfﬁiérhiéhto (Dominguez y Dirzo, 1995). Otra de las ventajas es que aumenta la

" capacldad de atraer a una mayor cantidad de polinizadores. En varios estudios se ha

fdemostr'ado que los polinizadores prefieren los parches con alta densidad de flores
_(Augspurger, 1981; Dominguez, 1990; Dominguez y Dirzo, 1995). La sincronfa adquiere
. gran relevancia cuando el periodo de floracién es breve pues al ser menor el nimero de

d}fas en que florecen las plantas, se reduce la probabilidad de transferencia y recepcion de
" polen (Augspurger, 1981).

También se ha reportado que la sincornia en la produccién y maduracién de frutos
promueve una reduccién en la depredacién de semillas (Janzen, 1971; Dominguez, 1990),
y a su vez incrementa la atraccion de los frugivoros (Gryj y Dominguez, 1996).

El tamafio de las plantas es otro atributo que estd fuertemente influenciado por el
ambiente ecoldgico y puede afectar la fertilidad femenina y la masculina de las plantas.
Las plantas mas grandes tienen la capacidad de producir una mayor cantidad de flores y
de sustentar el desarrollo y maduracién de un mayor nimero de frutos (Albert, et al/.
2001; Konuma y Yahara, 1997; Murren y Eilison, 1996; Ollerton y Lack, 1998; Stocklin y
Favre, 1994). Se ha observado, por ejemplo, que la aborcién de frutos es mayor en las
plantas pequefias. Desde el punto de vista de los polinizadores, el tamafio de las plantas
es Importante, ya que estd muy relacionado con la magnitud del desplieque floral y por lo
tanto influye en la atraccion de los polinizadores (de Jong y Klinkhamer, 1994). Sin
embargo, algunos estudios han demostrado que existen ciertas desventajas asociadas con
tamafios grandes. Por ejemplo, cuando el despliegue floral es muy grande (plantas de
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7mayor tamano), las plantas son visitadas durante mas tiempo generando lncrementos enf-—v st

el nivel de geltonogamla y autofertilizacién, disminuyendo asi la transferencia de polen  ,
" (Klinkhamer y de Jong, 1990).

OBJETIVOS

- El ‘objetivo general de este trabajo es conocer la importancia de los factores ecoldgicos

. (sihérdnfa en la floracidn, tamafio de las plantas y distribucion espacial) y genéticos (morfo
‘  'y( E"M)f_én la produccion de frutos de Erythroxylum havanense. Para el cumplimiento de
; esté objetivo se plantearon los siguientes objetivos particulares:

1. Analizar la relacién entre la distribucion espacial de las plantas, la
sincronia en la floracidén y el tamafio sobre la produccién de frutos.

2. Evaluar la relacion del morfo floral y el nivel de esterilidad del polen
sobre la produccién de frutos.

3. Establecer la importancia relativa de los factores ecoldgicos y

* genéticos sobre el éxito reproductivo de Erythroxylum havanense.

4. Evaluar la relacién del morfo y la EM en la calidad de la progenie

(peso de las semillas y porcentaje de germinacién).

De acuerdo con la informacion disponible sobre la biologla de £ havanense esperarfamos
que:

- Si la EM libera recursos que pueden usarse en |a funcién femenina, entonces las
plantas con altos niveles de EM deberian tener una mayor produccion de semillas.
Por esta razon, se esperaria que hubiera una correlacion positiva entre la
produccion de frutos y el nivel de EM. Ademas, si la EM esta asociada al morfo
Thrum, se esperaria que este morfo produzca una mayor cantidad de frutos que el
morfo Pin. Sin embargo, esto puede cambiar si la varianza producida por los
factores ecoldgicos diluye el efecto de {a seleccién natural sobre la EM
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_Dado que la fenologia de ]afﬂQfa'cléh inflye sobre la conducta de los polinizadores y en el

" nimero de consortes potenciales se éspera que: "

,'-‘ La sincronfa en la floracién tenga una relacién positiva con la producdén de frutos

- La’distancia de cada planta con respecto a sus posibles consortes tenga una
relacion negativa con la produccion de frutos. Los polinizadores vuelan una

distancia limitada y por tanto, las plantas que se encuentren méas alejadas de los
individuos compatibles tendran una menor probabilidad de recibir polen.

ESPECIE DE ESTUDIO

El género Erythroxylum esta formado por 200 especies, las cuales corresponden a mas del
959% del total de las especies de la familia Erythroxylaceae (Cronquist, 1981). La mayoria
de las especies de este género son heterostilicas por lo que se piensa que éste es un
caracter ancestral (Lloyd y Webb, 1992). Existen ocho especies que son dioicas y se
distribuyen principalmente en las Antilias y Centroamérica. Se ha sugerido que la condicién
dioica en estas especies es resultado de la disolucidn evolutiva de la heterostilia (Ganders,
1979).

Erythroxylum havanense (Erythroxylaceae) es un arbusto perenne y caducifolio
que se distribuye a todo lo largo de la costa dei Pacifico, desde el estado de Nayarit hasta
el estado de Oaxaca. Tiene un sistema reproductivo heterostilico con poblaciones
representadas por dos morfos florales. S6lo las cruzas heteromérficas producen semillas,
ya que presenta autoincompatibilidad esporofitica que impide la autofertilizacién y la
fertilizacién entre individuos del mismo morfo (Dominguez, 1990). La proporcion de
individuos Pin y Thrum en las poblaciones es de 1:1 (Dominguez, 1990).

Las flores de E. havanense son pequefias, miden aproximadamente 1 cm de
didmetro, y sélo duran un dia (Dominguez, 1990). El pistilo estd formado por tres estilos
con un estigma capitoso cada uno. Ei ovario es stpero con tres cdmaras, cada una con un
dvulo pero generalmente solo uno-de ellos llega a formar semilla (Dominguez 1990).

La floracion ocurre cada aiio a principios de las lluvias y se caracteriza por ser
masiva y sincrénica; aproximadamente el 80% de las flores abren durante los dos
primeros dias del periodo de floracién (Dominguez, 1990). Entre los polinizadores mas
importantes se encuentran las abejas del género 7rigona, aunque otro grupo importante
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‘también son las Anthoporidae (Dominguez, 1990; Dominguez y Dirzo, 1995). En estudios
anteriores se ha demostrado que la seleccién natural actia favoreciendo la sincronia de la
floracién, pues los individuos mas sincronicos con la poblacion producen una mayor

.. cantidad de frutos (Dominguez y Dirzo, 1995). Por otro lado, la sincronfa tiene efectos

-positivos en la dispersién de semillas, ya que el incremento en la produccién de frutos
promueve una mayor atraccion de los dispersores y por tanto, un incremento en la tasa de
dispersién, lo que a su vez conduce a que las semillas germinen y se establezcan
tempranamente en la temporada (Dominguez, 1990; Gryj y Dominguez, 1996).

El nimero de frutos varia entre las plantas, siendo casi dos veces mayor en las
plantas Thrum que en las Pin. Este mismo resultado se ha obtenido al hacer cruzas
controladas (Dominguez et al. 1997). Asimismo, estudios embrioldgicos y cultivos de polen

- han demostrado que existe esterilidad masculina (EM) parcial asociada al morfo Thrum
(Dominguez et al. 1997; Vézquez-Santana et a/. 1996).

Se ha propuesto que la EM en £. havanense es resultado de {a interaccién entre los
genes del nicleo y del citoplasma, debido a que la variacién en los niveles de EM y la
diferenciacion genética entre poblaciones son significativas. Ademas se ha encontrado una
fuerte similitud entre los patrones de desarrollo que producen la esterilidad en £
havanense y aquellas especies con esterilidad masculina citoplasmatica (Abarca, 2000;
Cuevas, 2000).

SITIO DE ESTUDIO

El presente trabajo se realiz6 en la Estacién de Biologia Chamela (19° 30N, 105° 03 ‘W),
ubicada en el estado de Jalisco. La topografia dominante en esta regidn es de lomerios
bajos y pequefias cafiadas. El suelo es arenoso, con un pH cercano a 7 y poca materia
orgénica en los lomerios (Bullock, 1988). La vegetacion de los lomerios y arroyos dentro
de la estacién ha sido descrita por Lott et al (1987), y corresponde al Bosque Tropical
Caducifolio y Bosque Tropical Subcaducifolio (sensuv Rzedowski, 1978).

El clima de Chamela pertenece al grupo de los mds secos de los cdlidos
subhtimedos (Bullock, 1986; Garcia, 1988). El 80% de las lluvias ocurre en los meses de
mayo a noviembre, aunque hay lluvias de intensidad variable en diciembre y enero



= (Bullock 19863) La precipltaclén promedio anual es de 707 mm y la temperatura maxlmaf' T

oscila entre 28, 8 y 32 2°C yla minima entre 15.9 y 22.6°C (Bullock, 1988).

MATERIALES Y METODOS

El presente trabajo fue realizado en una poblacién de £ havanense, llamada “Ardilla”, la
cual se localiza en el cruce entre los senderos Ardilla y el Eje Central, dentro de la Estacion
de Biologia “Chamela”. La poblacién incluia a 77 individuos reproductivos de los cuales 44
correspondian al morfo Thrum y 33 al morfo Pin.

Tamafio

Para es7timar el tamafio de las plantas con un vernier se midié el didmetro basal del
tronco principal y el diametro basal de todas las ramas que se encontraran desde el suelo
hasta una altura de 10 cm. Para cada rama se obtuvo el area a partir de la formuta del
circulo (7 x r?). El drea total se obtuvo al sumar el area del tronco principal y las dreas de
- cada una de las ramas.

Distribucion espacial

Para describir el patron de distribucién espacial de las plantas, se establecid un punto de
referencia arbitrario a partir del cual se midi6 la distancia y el angulo at que se encontraba
cada planta de la poblacién. En el caso de las plantas que se encontraban muy lejos de ia
referencia original, se procedid a determinar nuevos puntos de referencia que
posteriormente fueron referenciados al punto original. Para realizar estas mediciones se
requirié del empleo de brijulas (Brunton) y medidores de distancia inaldambricos (Sonin).

Una vez obtenidos estos datos se procedié a ubicar a las plantas en un plano
cartesiano, para lo cual se calcularon las coordenadas (X, Y) a partir de fas siguientes
formulas:

d*COS(- a* 7 /180), para las abscisas, y

di*SEN (- a* 7 /180) para las ordenadas




" donde, d, es a distancia de la planta / a la referencla principal; COS 'y SEN
son el coseno y el seno, respectivamente; 3 es el angulo al que se encontraba cada
planta con respecto a la referencia principal.

Las distancias entre pares de plantas con posibilidad de cruzarse se evaluaron
siguiendo el procedimiento que a continuacion se describe.

1. Se construyé una matriz de distancias entre pares de plantas que
correspondian a distinto morfo, de la siguiente manera:

dy= \/ [0 = X2 + (Y, = Y,

donde:
X, Y; = Coordenadas de la planta,
X, Y;= Coordenadas de la planta

2. Posteriormente para cada planta se calculé un indice “B” que
consideraba el nimero de flores y la distancia a las plantas compatibles. Este
indice se calculé primero para los tres vecinos mas cercanos, después para las seis
mas cercanos y asl sucesivamente hasta incluir a todas las plantas de la poblacién.
La siguiente férmula describe el calcuto:

By= Z"i—f;—

donde:
f;= es el nimero de flores de la planta i
dy= es la distancia entre la planta iy la /
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"En este indice de distancias se incluyé el nimero de flores debido a que es muy
importante evaluar no sélo si existen consortes cercanos, sino también la disponibilidad de
" polen.

Estimacion de la esterilidad masculina

La esterilidad masculina se evalué a partir de cultivos de polen en los cuales se cuantificé
el porcentaje de polen no germinado (sin tubo polinico). Los cultivos se llevaron a cabo
con la técnica de “cultivo /n vitro” (Kearns e Inouye, 1993). El medio de cultivo fue una
férmula modificada del medio Brewbaker et a/. (1961) y estaba constituido por agua (42
ml), sacarosa (10.5 g), agar bacterioldgico (0.35 g), nitrato de calcio (0.015 g) y acido
bérico (0.01 g). Esta técnica ya ha sido usada de manera exitosa en £. havanense (Avila
1991; Dominguez et al, 1997; Avila y Dominguez 2000; Cuevas, 2000; Dominguez et al.,
en prep.).

Para realizar los cultivos se eligieron al azar cuatro flores por planta y de cada una
se eligieron al azar cuatro anteras. Se coloco el polen de cada antera en un portaobjetos
que contenfa una gota de medio de cultivo y después de 12 horas se agregé una gota de
fijador FAA. Posteriormente, se colocd un cubreobjetos y los cultivos se sellaron con barniz
de ufias transparente (para mas detalles sobre la técnica ver Avila [1991]; Avila y
Dominguez [2000] y Cuevas [2000]). Ei nivel de esterilidad de cada antera se determind
haciendo conteos del niimero total de granos y del nimero de granos no germinados (sin
tubo polinico) por medio de un microscoplo dptico (20x), eligiendo el campo que abarcara
la mayor cantidad de polen. El nivel de esterilidad masculina de una planta se calculd a
partir de la suma del nimero de granos de polen no germinados de todas las anteras
analizadas divididos entre el total de granos contados en esas mismas anteras (num. no
germ / nim. no germ + germ).

El nimero de plantas para las cuales se evalud el nivel de EM fue de 21 para Pin y
de 26 para Thrum.




Fenologia de Ia floracion y la fructificacion -

La floracién ocurrié durante los dias 9, 10 y 11 de junio del 2000. Durante estos dias se

realizaron censos del nimero de flores producidas por cada planta. Después de cinco dias

del término de la floracion, se comenzd a censar el nimero de frutos y posteriormente se

realizaron censos cada tercer dia hasta el dia de la maduracién de los frutos. El primer-
_ censo correskpondié al 14 de junio y el dltimo al 29 de junio. El periodo de maduracion de
- frutos fue del 2 al 12 de julio.
5 Una vez que los frutos estaban maduros (/. e. color rojo intenso) se colectaron S50
"‘dé cada planta y posteriormente se despulparon para obtener las semillas. Cada semilla
fue pesada en una balanza analitica (Scientech) y sembrada en una maceta (jiffi pots).
Posteriormente las macetas se colocaron en lugares con suficiente luz dentro de la
estacién de Chamela, a temperatura ambiente y con riegos diarios.

Después de tres dias de haber sembrado las semillas, se comenzé a registrar el dia

de germinacion de cada una; aquellas que no germinaron se consideraron como inviables.

Indice de sincronia en la floracién

En estudios previos, la sincronia de la floracion de £ havanense se estimé en funcion del
dfa de inicio de la floracién de cada una de las plantas (Dominguez, 1990; Dominguez y
Dirzo, 1995). Debido a que la floracién del afio 2000 fue extremadamente sincrénica (sélo
tres plantas de un total de 77, florecieron en un dia diferente al resto de ia poblacién),
esta estimacién no pudo ser repetida. Por esta razdn, el indice de sincronia usado en este
trabajo esta disefiado para describir diferencias més pequerias en el iempo de produccion
de flores de cada planta durante el efimero periodo de floracién observado en el afio
2000. El indice es una medida de la proporcién de flores de una planta que abrieron
durante el dia de maxima floracién de la poblacién. Dado que 87.3% de todas las flores
abrieron en un solo dfa, el siguiente indice es un buen refiejo de la sincronia de una
planta:

n
Si = S * Z S
k=1
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donde:

max

S

=,n£|rrneror de_flores .producidas por la planta / en el dla de maxima
floracién de la b&bl“ad‘ér’\ L T

S = namero de flores de la planta /en el dia K

Las plantas con fndices de sincronfa altos son aquellas que produjeron un alto
porcentaje de sus flores cuando existia una gran oferta de polen (y dvulos) en la
poblacion. Estas plantas deberian tener ventajas reproductivas con respecto a las que
produjeron la mayoria de sus flores cuando la abundancia de consortes era
comparativamente mas baja.

Se llevaron acabo andlisis de seleccion natural a partir de los métodos propuestos
por Lande y Arnold (1983). Las variables fueron estandarizadas con media igual a cero y
desviacion estandar igual a 1. La estandarizacién de las variables permite que los
gradientes de seleccidén estimados sean comparables en unidades de desviacién estandar
(Lande y Arnold, 1983).

La adecuacidn relativa se obtuvo a partir de la siguiente férmula:

w.,=w W
donde:

W, = adecuacién absoluta individual

¥ = adecuacién promedio de la poblacién

TESIS CON
FALLA DE ORIGEN
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RESULTADOS

Variacion en el tamaiio y produccion de flores y frutos entre plantas y las
diferencias entre los morfos florales

El tamafio promedio de las plantas de la poblacién de Ardilla fue de 56.3 + e.e, 151.71
cm? (n=77). El valor méximo corresponde a 267.6 cm? y el minimo a 6.4 cm?. En la Figura
3 se muestra la distribucién de frecuencias de! tamaiio. La maxima frecuencia de plantas
ocurrié en el intervalo de 11 a 20 cm? (36.36%), mientras que en el intervalo de 81 a 90
cm? no se encontré ninguna planta.
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Figura 3. Distribucion de frecuencias del tamariio de las plantas de £.
havanense (n=77) en la poblacién Ardilla de Chamela, Jal. Los
nimeros en el eje de las abscisas se refieren al limite superior de
cada categoria de tamafio.

Al nivel de la poblacién, la floracion durd tres dias con un pico muy marcado durante el
primero. El nimero total de flores abiertas de la poblacién en el dia uno fue de 44635, lo
que correspondié al 86.75%. Durante los siguientes dias el nlimero de flores fue
decreciendo de tal manera que en el segundo dia abrieron 6662 flores (12.95%) y en el
tercero 150 (0.003%). El numero promedio de flores producidas por individuo fue de
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) v668 1% 207. 35 (n= ‘_lvlduos fue muy alta, con

una predomlnancia d
de magnitud (1- 14873) 5 .

No se encontraron diferenclas slgnlfcatwas en:el‘numero.de- ﬂores producldas
entre Ios morfos florales (Pln =+ 531 15 Thrum =4.770.8 ﬁ;ﬂs)—‘o 16 P=0.69; Fig. S.
Al realizar -una -prueba no parametnco “Welch' 1;:a pocd‘resulto.ser significativa la
diferencia). e

: amblto de cuatro érdenes
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Figura 4. Distribucién de frecuencias del nimero de flores por planta
de £ havanense (n=77) en la poblacion Ardilla de Chamela, lal. Los
nimeros en el eje de las abscisas se refieren al limite superior de
cada categoria de tamafio.
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Figura 5. Promedio y error estandar del ndmero de flores de los
morfos florales Pin y Thrum de E. havanense en |a poblacién
Ardilla, Chamela, Jal.

El nimero de frutos maduros por individuo fue de 96.65 =+ 25.27, lo que indica que
menos del 10% de las flores produjeron frutos. No obstante, tal como muestra la
distribucion de frecuencias, la variacion entre individuos fue muy elevada (Fig. 6). La
mayoria de las plantas se agruparon en la categoria de 0 a 50 frutos (64.93%; Fig. 6),
aunque una planta fue capaz de producir 1250 frutos maduros. El patrén de maduracién
mostré que el nimero de frutos maduros fue aproximadamente el 30% de los que se
iniciaron (Fig. 7).

El morfo Thrum produjo 114.13 £ 33.51, mientras que del morfo Pin 73.33 %
38.70. Sin embargo, un analisis de varianza mostré que no hubo diferencias significativas
en la produccién de frutos entre morfos (£y,75=0.63, P=0.57; Fig. 8). Tampoco resulté ser
significativa la diferencia con un analisis no paramétrico “Welch”).
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Figura .6, Distribucién de frecuencias de la produccidn de frutos
maduros por planta de £ havanense (n=77) en la poblacién Ardilla,
Chamela, Jal. Los nimeros del eje de las abscisas corresponden al
limite superior de cada categoria de nimero de frutos
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Figura 7. Camblo en el nimero de frutos de £ havanense a través del tiempo
(Jul-jun - del 2000). Todos los censos corresponden al nimero de frutos
inmaduros, excepto el 12-jul, el cual corresponde a fos frutos maduros
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Figura 8. Promedio del nimero de frutos maduros por planta y error
estandar para cada uno de los morfos florales de £. havanense en la
poblacién Ardilla, Chamela, Jal.

Variacion en los niveles de esterilidad masculina entre los morfos florales

El valor maximo de esterilidad fue de 0.99 y el minimo fue de 0.43. La mayoria de las
plantas tuvieron un nivel de esterilidad de entre 0.7 - 0.8 (25.53% de los individuos; Fig.
9). El 21% de la variacién en los niveles de esterilidad se explicé por las diferencias entre
los morfos florales. La esterilidad en el morfo Pin fue de 0.68 £ 0.03 y en el morfo Thrum
fue de 0.81 % 0.01 (R1,45=13.57, P=0.006; Fig. 10).
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Figura 9, Distribucién de frecuencias del nivel de esterilidad de £
havanense (n=47) en la poblacién Ardilla, Chamela, Jal. Los nimeros
del eje de las abscisas corresponden al limite superior de cada
Iintervalo de clase
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Figura 10. Nivel de esterilidad masculina (EM) promedio y error
estandar en plantas del morfo Pin y Thrum de E. havanense en |a
poblacion Ardilla, Chamela, Jal.
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Determinantes it b/é'gicas de Ia fecundidad en E. havanense

La impditéncia,,deltamaﬁ de IaS’plantas en la produccién de flores y frutos se
1 le egreslon. Se encontré una relacidn positiva y

J tzimano de las plantas y la produccion de flores y
res Ia varlanza que explicé el tamafio fue del 37%

een Ia produccién de frutos el tamafio sélo explicé
4.90 {’<0 001), este Gltimo resultado sugiere que existen

votros factores lmportantes n determ|nar ‘el nimero de frutos de las plantas.
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Figura 11. Relacion del tamaifio con: A.
Produccién de flores y B. Produccidn de
frutos en la poblacion de Ardilla de £
havanense
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~Para explorar la Importancia de la slncron{a e'la ﬂoraclon sobre ia probabilidad de

= producnr frutos se realizé,un anali: is de 'selecclon catl.'tral (Endler, 1986). En este analisis

..se compararon |o "valo S, {ndlce e slncroma de los individuos que lograron producir

al menos no, produ;eron ninguno. Los resultados mostraron que los
divi ,frutos tuvieron Indices de sincronfa significativamente
'001 #=0.08), lo que indica que la seleccién natural esta

e It dlcé d'é“ sln’cronfa y la adecuacidn relativa (Fig. 13). La adecuacién relativa se obtuvo
nslderando al nimero de frutos maduros y al “fruit set” como medida de adecuacién. El

o “frult set" se Incluy6 con el fin de eliminar el efecto de la variacién en el nimero de flores.
. ‘Los resultados mostraron que a pesar de que hay una relacién positiva entre el
mdice de sincronia y la adecuaciéon (nimero de frutos maduros), el coeficiente de

) seleccion direccional no fue significativo (A1,75=3.505, P=0.0651; Fig. 13. Tabla 1). Sin

, ‘embargo, cuando se considera como medida de adecuacion el “fruit set”, el coeficiente de
; Vselbeccién'fue significativo (As,75=7.6131,- P=0.0073; Fig. 13. Tabla 1), aunque la varianza
explicada por la sincronfa es apenas del 8%. Esto indica que la sincronia no puede explicar
la varlacion en la produccidn de frutos si no se considera el nimero de flores.

Con el objeto de hacer una descripcién mas precisa de los efectos de la variacién
en el nimero de flores y de la sincronia de la floracidn en la produccién de frutos
maduros, se construyd un modelo en donde se incluyeron el nimero de flores, el indice de
sincronia, el término cuadratico del nimero de flores y la interaccién de ambas variables.

E! modelo explic el 80% de la variacién en la produccidn de frutos (Ra72=75.52,
P=<0.0001. Tabla 2). Los gradientes de seleccién que resultaron ser significativos fueron
el nimero de flores, el término cuadratico y la interaccion. El signo del término cuadratico
fue negativo. En el caso de la interaccion, el signo fue positivo. Este ultimo resultado fue
graficado en una superficie de adecuacién (Fig. 14). En esta grafica se puede observar
que los individuos mas favorecidos por la seleccién natural son aquellos que tienen indices
de sincronia altos y que producen una gran cantidad de flores,
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" Figura 12. Promedio y error estandar del indice de sincronia de
~laifloracién - entre los individuos reproductivos y no

reproductivos 'de £. havanense en la poblacion Ardilla,
Chamela, Jal.

Tabla 1. Gradientes de seleccidn lineal (B,) y error estandar
(E.E.), de la sincronia en la floracién de £. havanense en la
poblacién Ardilla, Chamela, Jal. A. Considerando la
- produccion de frutos como medida de adecuacién y 8. El
fruit set como medida de adecuacion.

Variable B;
A

o 0.48 (0.26) ns
8

¢ 0.035 (0.12)*

*P<0.05; ns, no significativa
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Figura 13. Analisis de seleccién natural en la sincronia de
la floracidn de E. havanense utilizando el nimero de
frutos (A) y el fruit set (B) como medida del éxito
reproductivo femenino en Ja poblacién Ardilla, Chamela,
Jal. .
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Tabla 2. Gradientes de seleccién lineal (B)), cuadraticos ( y ,) y correlativos (y ;)
del modelo en el que se incluyeron las variables: flores, término cuadratico de gs

flores, Indice de sincronfa () y la Interaccidn flores*g de £. havanense en la
poblacién Ardilla, Chamela, Jal.

Variable B, Yau Yy
Flores 0.0010 (0.0001)* -0.57 (0.07)***
s 2.0581 (1.0993) ns
Flores*s

0.0054 (0.0012)***

***p<0.001; *P<0.05; ns, no significativa

Figura 14. Superficie de adecuacién en funcidn del indice de
sincronia (g) y de la produccion de flores.
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a fertilidad de las
"En l'é,,tablra 3'se

R encontraba cada planta Thrum con los tres vecinos Pin mdas cercanos y su correlacién con
la produccnon de frutos maduros.
: Debldo a que el nimero de plantas del morfo Pin era de 33 y del morfo Thrum era

o ; de 44 eI nimero de indices para Pin fue de 14, mientras que para Thrum fue de 11,

“Los resultados muestran que ninguno de los coeficientes de correlacién es
: ‘signiﬂcatlvo después de que se realizd la correccién de Bonferroni.
" Se ha propuesto que la esterilidad masculina en £. havanense es una variable que

‘tene un fuerte componente genético ya que se han encontrado valores significativos de

- repetibilidad (F. Rosas, datos no publicados). Asimismo, dado que los recursos ahorrados

":“én la'producclén de polen podrian invertirse en la funcidn femenina, se esperaba que la

 EM tuviera una relacién positiva con la produccién de semillas. Con el fin de probar esta
hipétesis se_realizé un analisis de seleccién natural en el que se incluyd el nivel de EM de
cada planta como variable independiente y a la produccién de frutos (W,y) como variable
dependiente. Debido a que el nimero de flores difiere marcadamente entre los individuos
y estas diferencias establecen el niimero maximo de frutos que una planta puede producir,
el nimero de flores se Incluyd como covariable en estos andlisis. El modelo de seleccién
natural incluy6 los siguientes términos: el nimero de flores y su término cuadratico, el
nivel de EM y la interaccién entre el nimero de flores y la esterilidad. El modelo explicé el
79% de la variacién en la produccidn de frutos (Ras42=38.92, P=<0.0001, Tabla 4). Se
encontré que los gradientes de seleccién del término cuadratico del niimero de flores y de
la Interaccién esterilidad*flores fueron significativos. Posteriormente se graficé una
superficie de adecuacién en funcién del nimero de flores y el nivel de EM. La maxima
produccion de frutos se obtiene cuando las plantas presentan un alto nivel de EM y
producen muchas flores (Fig. 15).
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Tabla 3. Coeficientes de correlacién de Pearson entre el Indice “*B” (distancias) y
la produccidn de frutos maduros del morfo Pin'y Thrum de £. havanense en la
poblacién Ardilla, Chamela, Jal. Ninguno’ de los: coeficientes de correlacién fue
significativo después de aplicar la correccién de Bonferroni.

Nidmero de vecinos L
mas cecanos (en LS MORFO
multiplos de 3) i

Thrum Pin

3 - 0a124 0.0725

6 . -00181 -0.0541
9 o 03577 -0.1314
12 S 00226 0.0298
15, .0.2546 -0.0336
18, . . 01632 0.2784
203517 -0.0738
24 oo o02307 0 0.0037
7. 20 01469 0.1740
130 -0.2620 -0.0285
33 " 0.0367 -0.0295
3l -0.1501
:39 -0.1022
42 0.1658
44 0.1249
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Tabla 4. Gradientes de seleccion lineal (B,), cuadraticos (y ;) y correlativos
(yy ) del modelo en el que se incluyeron las siguientes variables: flores,
término cuadratico de las flores, esterilidad y la interaccidn flores*esterilidad
de £. havanense en |a poblacion Ardilla, Chamela, Jal.

Variable B, Ya Yy
Flores 0.0994 (0.0080) *** -0,33 (0.04)***
Esterilidad 4.0601 (3.0046) ns
Flores*Esteril. 2.56 (0.43)%**

***pP<0.001; ns, no significativo

Figura 15. Superficie de adecuacién en funclén de la
esterilidad masculina y de {a produccién de flores.
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R Uno de Ios objetivos principales de este estudio fue analizar de manera conjunta el
efecto de algunos factores ecologlcos y genéticos en el éxito reproductivo de E.

havanense. Por. esta razén, se realizé un andlisis de seleccién natural en donde se
flncluyeron a ambos tlpos factores de manera simultdnea, excepto la distancia ya que los
‘resultados anterlores ‘mostraron que esta variable no se relaciona con la produccién de
< frutos maduros. En este andlisis también se excluyd el morfo debido a que presenta una
‘fvyl‘Je'rte covarlacién con la esterilidad (los mayores niveles de EM estan asoclados al morfo
k'l'hrurh)..L‘os resultados de este andlisis indicaron que los términos significativos fueron el
término cuadratico de las flores, el nimero de flores y las interacciones flores*EM y
ﬂbres*r;. Las dos interacciones fueron positivas. Este Gltimo resultado sugiere que la
adecuacion por la via femenina seria mayor cuando las plantas producen muchas flores,
muestran un alto grado de EM y presentan una alta sincronia en la floracién con el resto
de la poblacién. La varianza explicada por el modelo fue del 80% (ARe40=29.83; P=
<0.0001, Tabla S).

Posteriormente, se analizd un modelo de covarianza en el que se incluyd al morfo
en lugar de la EM. El modelo explicoé el 82% de la variacion en la adecuacién
(Re70=57.71, P<0.0001; Tabla 6). Se encontré que el gradiente de seleccion direccional y
el término cuadratico del nimero de flores fueron significativos; las dos interacciones
analizadas tamblén resultaron ser significativas. En el caso del término sincronia*flores el
signo fue positivo, lo cual indica que la seleccion natural esta favoreciendo a los individuos
mas sincrénicos y que producen muchas flores. Este resultado es semejante al que se
obtuvo en el modelo anterior. El signo de la interaccién morfo*flores fue negativo. Para
interpretar el significado de este resultado, se ajustd la superficie de adecuacién del
modelo para cada morfo (Fig. 16).
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Tabla 5. Gradientes de seleccién lineal (B)), cuadratlco (v ») v correlativo (v ; ), obtenidos
de la regresién de la adecuacion relativa, contra el nimero de flores, Indlce de sincronia

(G), esterilidad masculina (EM), término cuadritico de las flores, y las interacciones:
flores* G, y flores*EM y G*EM de £, havanense en la poblacién Ardilla, Chamela, Jal.

Variable 8, Yu Yy
Flores 0.0013 (0.0001)*  -0.54 (0.06)***
¢ 2.0581 (1.0993) ns
EM 4.0601 (3.0046) ns
Floresx~ 1.86 (0.53)**
Flores*EM 1.47 (0.31)%**
C*EM

-0.83 (0.23) ns

***p<(0.001; **P<0.005; *P<0.05; ns, no significativo
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.Tabla 6. Gradientes de seleccidn lineal (8,), cuadrético (y ;) y correlativo (y 4 ), obtenidos
de la regresion de la adecuacién relativa contra el ﬂofesl indice de sincronia (G), morfo,
‘término cuadratico de las flores, y las lnteracclones:‘ﬂoFesf G, y flores*Morfo.

Variable B, Y FII g Ty

Flores -0.0029 (0.0010)%  -0.52 (0.04)%*
¢ -0.2999 (0.0519) ns '
Morfo 0.0594 (0.1347) ns -
Flores*g ‘ e ‘ ' 2.70 (0;32)*4:&:
Flores*Morfo 5 ,-1‘-22_(0.17)**‘* -
* Morfo*g /004 (0.08) nis

***p<0.001; *P<0.05; ns, no significativo
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Figura 16. Exito reproductivo femenino en £ favanense en reladdn al nimero de
flores producidas y a fa sincronia en la floracion para plantas del morfo Pin (A) y
Thrum (B)
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~ ontro un efecto signlf‘ cativo de la estenlldad
'roggnle (Lambda de Wilks = 0.696, £j19=3.04,

DISCUSION

La EM en'E, ')}a;}anense mostré una variacién continua que va de 43 a 99%. La mayor
'parte de los lndivnduos (26%) tuvieron una esterilidad de 70-80% y se encontré que los
mayores niveles de EM estdn asoclados al morfo Thrum. Estos datos indican que la EM en
fE.»/zayanense es parcial y puede considerarse como una especle parcialmente ginodioica.

- La eSEefilldad parcial ha sido explicada a partir de la accién de diferentes alelos de

: ‘esterilldad en donde sélo algunos de ellos tienen su contraparte restauradora. Existen

- varias especies ginodioicas en donde también pueden encontrarse individuos parciaimente

estériles, por ejemplo Plantago lanceolata (Van Damme, 1983), Geranium maculatum
(Agren y Willson, 1991) y Hellanthus annuus (Stoenescu, 1978).

Se esperaba que el nivel de esterilidad masculina estuviera relacionado con la
produccion de frutos maduros como resultado de la reasignacion de recursos a la via
femenina. Los resultados mostraron que esta relacidn no fue significativa. Sin embargo, al
incluir en los anélisis la interaccién de la EM con el nimero de flores, se encontré que la
interaccién fue significativa. Es interesante que en el caso del morfo y la sincronia en la
floracion, también la interaccion de estas variables con la produccion de flores resulté ser
significativa. Estos resultados muestran que debido a la relacién tan alta que existe entre
la produccidn de flores v la formacidén de frutos (r? = 0.67), la relacién entre las variables
analizadas y la adecuacion se oculta, a menos que se considere la variacidn en el nlimero
de flores.

Las superficies de adecuacién mostraron que la seleccién natural favorece la
reproduccion por la via femenina (produccién de frutos) cuando las plantas presentan una
alta EM, son muy sincrénicas y producen muchas flores. Si ademds los individuos con
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estas caracteristicas presentaran una baja adecuacién'masculina como ' resultado -de-la -
‘" “esterilidad en’ esta via, se esperaria que la seleccién natural redujera a cero la expféslén b
‘en esta funcién por lo que finalmente se tendrfan poblaciones completamente ginodioicas.

’ Sé hé propuesto al ginodioicismo como un estado intermedio en la evolucion al
: dlolclsmo, debldo a que presenta una de las dos mutaciones que caracterizan a los

"Istemas dlolcos, esto es la EM, Ademas, se ha sugerido que la presencia de las plantas

'hembra‘favorece la reproduccién masculina de las plantas hermafroditas, ya que existe

na’ mayor disponibilidad de Svulos. Esta situacion llevaria a seleccionar favorablemente
quellas’ mutaciones que esterilizaran la funcién femenina si los recursos no invertidos en

“esta via fueran reasignados para incrementar la cantidad y calidad del polen. Estos
" aspectos favorecerian la evolucién al dioicismo.

Los modelos tedricos predicen que la evolucién al diocicismo a partir de una
condicidn ginodioica depende de varios factores, entre ellos el tipo de herencia de la
esterilidad y la estabilidad temporal de las hembras (el mantenimiento de las hembras en
las poblaciones). Con respecto al primer caso, se ha propuesto que la herencia nlcleo-
citoplasmatica es la condicion mas favorable en la evolucién al dioicismo. Y en el caso del
mantenimiento temporal de las plantas hembra, los modelos predicen que su
mantenimiento ocurre si producen el doble de frutos maduros que las plantas
hermafroditas, ya que de lo contrario estarian en desventaja, pues estas ultimas se
reproducen por ambas vias sexuales. Sin embargo, si 1a herencia es nlcleo-citoplasmatica,
las plantas hembra pueden permanecer en las poblaciones atin cuando no produzcan el
doble de frutos que las plantas hermafroditas.

Los resultados de este estudio muestran que en £, savanense existe una ganancia
en la adecuacién por la via femenina en los individuos con mayor nivel de EM, pues se
encontré que la seleccién natural estd favoreciendo niveles altos de EM y una alta
produccién de flores. También es posible que en estadios mas avanzados del ciclo de vida
existan ventajas en la progenie de los individuos mas estériles, ya que estudios anteriores
muestran que la progenie del morfo Thrum (mayores niveles de EM) tiene una tasa de
crecimiento mas alta y alcanzan la etapa reproductiva a una edad mas corta que la
progenie Pin (Avila y Dominguez, 2000). Estas caracteristicas podrian incrementar el
ntimero de semillas de una planta a lo largo de su vida.

Debido a que existen ventajas en la adecuacion femenina de los individuos mas

estériles, y ademas existen evidencias de que la herencia de la esterilidad es ntcleo-
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) {cn:oplasmética, se suglere queTlar éépeclalizaéién -de. las funciones sexuales en £ -

havanense podri’a favo::ecers el
v En cuanto a lo factores ecologlcos, se encontré la presencia de seleccién natural
sobre Ia sincronla de'la ﬂoracnon. Sin embargo, esto sucedié cuando se consideré como
medlda de adecuacién el fruit set, pero no al utilizar como medida de adecuacién el
numero de frutos maduros. Este (itimo resultado es diferente a lo que se ha obtenido en
otros afios, pues la relacién entre la sincronia en la floracién y produccion de frutos se
habia descrito como significativa (Dominguez, 1990). Estos resultados pueden explicarse a
partir de las diferenclas en el muestreo, pues en los estudios anteriores se eligieron
plantas de tamafio muy similar, mientras que en este estudio (2000) se incluyd a todas las
plantas de la poblacién, por lo que la variacién en el tamafio de las plantas y
consecuentemente la variacion en el nimero de flores era mayor. £s por esta razén que al
no considerar en los analisis al nimero de flores, no se observa ninguna relacion entre la
sincronia y la produccién de frutos.

Existen dos hipdtesis principales para explicar la importancia de la sincronia en la
reproduccion de las plantas. Una de ellas es que promueve una mayor atraccién de los
- polinizadores; y la otra es que incrementa el nimero de consortes potenciales, lo cual
*lfti'ene como resultado un incremento en el tamafio efectivo de la poblacién y en la tasa de
" fecundacién cruzada (Augspurger, 1981; Dominguez 1991; Dominguez y Dirzo, 1995).

En estudios anteriores al presente trabajo se encontré que en £, havanense existe
una relacion significativa entre el nimero de flores por poblacién (nimero de plantas
floreciendo) y el niimero de visitantes florales (Dominguez, 1990). Esto indica que aquellas
plantas que florecen cuando la mayoria lo hace son mas visitadas por los polinizadores.
Esto podria traducirse en un incremento en el nimero de flores polinizadas y en una
mayor deposicion de polen en los estigmas. Con respecto a este Ultimo punto, algunos
estudios muestran que el aumento de la cantidad de polen en los estigmas incrementa la
produccion de frutos (Bullock y Dominguez, 1986; Horvitz y Schemske, 1988).

También se ha propuesto que la floracién masiva tiene como resultado un
incremento en la diversidad de polen que llega a los estigmas, lo cual promoveria una
disminucién en los apareamientos de individuos con alto parentesco (Murawski y Hamrick,
1991) y quiza la aborcion de un menor nimero de semillas.

Debido a que la floracion sincronica puede tener como resultado una fructificacion
a su vez muy sincrdnica, se ha propuesto que esto podria promover una saciacién de los
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'depredadores e’ semilla 'ero"'de’ semillas a la

jdepredaclon. En ‘E. avanense se ha vlsto que ncronicas tuvieron un

menor numero de emlllas depredadas (Domfnéuez, 990) y por esta razén se esperaria

e Ia seleccion ; ctuara més intensamente a favor’ de los individuos mas sincrénicos.

B iExisten otras propuestas que explican la lmportancla de la sincronia en la reproduccion,
por Jemplo, se menciona que la sincronia puede disminuir y/o evitar la competencia por

e‘, fservlcio de los polinizadores con otras especies (Campbell, 1985; Copland Whelan,
~1989(j Levin, 1970; Waser, 1983); ademés se ha planteado la hipétesis que una alta
‘smcronfa funciona como un mecanismo de alslamiento reproductivo (Grant, 1949). Sin
_embargo, estas hipdtesis no fueron probadas en el presente estudio.
: La distancia entre las plantas fue otro de los factores ecolégicos evaluados en este
: "a‘rﬁéIISls. Los resultados mostraron que no existe ninguna relacion entre esta variable y la
,';jil'?oducclbn de frutos. Esto indica que las plantas muestreadas se encuentran a una
- d!stantla lo suficientemente corta como para que los polinizadores puedan visitar a todas
blés plantas. En un estudio realizado por Somanathan y Borges (2000) con tres especies
“dioicas (Diospyros montana, Diospyros sylvatica y Garcinia talbotii) se compard el efecto
“de la distancia en la produccién de frutos en poblaciones naturales (no perturbadas) y en
poblaciones alteradas debido a las actividades humanas (no perturbadas). Se encontré
que en sitios no perturbados la distancia entre las plantas no tiene ningun efecto en la
reproduccion femenina, ya que las plantas se encuentran muy cerca entre sf, mientras que
en los sitios perturbados las plantas estdn mas aisladas y la distancia se vuelve un aspecto
muy relevante (Somanathan y Borges, 1999). Algo semejante a lo que pasa en los sitios
no perturbados de ese estudio puede estar ocurriendo en £. havanense, en donde la
distribucion de las plantas es muy agregada y por tanto, la distancia entre los individuos
compatibles no es un factor que limite la reproduccién femenina.

En el presente trabajo también se encontrdé que el tamario de las plantas tiene una
relacion positiva y estadisticamente significativa con la produccién de frutos. Este
resultado es muy comtin entre la mayoria de las plantas y puede explicarse a partir de tres
aspectos, uno de ellos es que el tamaiio de las plantas determina la intensidad del
despliegue floral y por tanto puede promover una mayor atraccion de los polinizadores
(De Jong y Klinkhamer, 1994), de tal manera que la tasa de remocion y deposicion del
polen se incremente. El segundo aspecto es que el tamafio de la planta determina el
nomero de meristemos florales y por tanto el nimero de gametas que pueden ser
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fecundadas,'y' eI tercero es que el. tamano puede ser un Indlcador de la cantidad de

recursos de una planta d ue”“las: plantas‘grandes tendrian una mayor

: ’ el desarrollo y rnadufacion de’un mayor nimero de frutos (Albert
: et a/ 2001 Konuma y "Yahara, 1997; Murren'y Ellison, 1996; Ollerton y lLack, 1998;
,Stocklln y Favre, 1994) En: £ havanense no se probé la relevancia de cada uno de estos

aspectos. sin embargo en estudios anteriores, Dominguez (1990) encontré que la visita de

pollnlzadores se incrementa con el tamafio de la planta.

5 'Debido a que uno de los objetivos de esta tesis era analizar la importancia relativa

: e’ los factores ecoldgicos y genéticos, se exploraron en conjunto aquellas variables que

; ;>,'rnbstraron una relacion con la adecuacion femenina (produccién de frutos). De esta

_ manera, se incluyé el nimero de flores, la sincronia en la floracién y el nivel de EM,
ademas de las interacciones numero de flores*sincronia, y numero de flores*EM. Los
resultados de este andlisis mostraron que los términos de la interaccién fueron
significativos. Esto indica que [a importancia de la EM y la sincronia en la produccién de
frutos maduros no es diferente cuando se analizan por separado ambas variables o
cuando se incluyen en un sdlo analisis. De acuerdo a estos resultados se puede sugerir
que el factor mas importante en modificar la relacién de a EM y la produccién de frutos es
el nimero de flores.

En el segundo modelo donde se analizan las mismas variables que se mencionan
en el parrafo anterior, pero en donde se incluye al morfo en lugar de la EM, se encontrd
que los términos de la interaccién de las flores con la sincronia y con el morfo fueron
significativos. En las superficies de adecuacién se observo que {as plantas Thrum producen
una mayor cantidad de frutos que las plantas Pin. Este resultado muestra que las plantas
Thrum funcionan mejor como hembras, pues ademas de producir mas frutos, el polen de
este morfo es mas estéril. Con estudios que evalien {a adecuacién masculina se podra
conocer de qué manera la seleccién natural estd actuando en ambos morfos. Es posible
que en el morfo Thrum la seleccidn esté actuando en contra de esta funcién debido a la
baja germinacién del polen, a diferencia del morfo Pin, en donde se espera que la
seleccidn natural actle a favor de la funcidon masculina. Si esto ocurre, entonces el
dioicismo seria la ruta mas favorable en la evolucion del sistema reproductivo de £,
havanense.
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