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RESUMEN 

En este trabajo se evaluó la relación de algunos factores genéticos (morfo y esterllldad 

masculina) y ecológicos (sincronía en la floración, tamaño de las plantas [número de 

flores] y distrlbuc.lón espacial) en la reproducción femenina de Erythroxylum havanense. 

Los resultados de .este estudio mostraron que la reproducción femenina en E. havanense 

está siendo afectada principalmente por el número de flores y por la Interacción de las 

flores con la sincronía en la floración y la esterilidad masculina. De esta manera la 

selección natural favorece valores altos de estas tres variables. En el caso de la distancia 

entre las plantas no se encontró que esta variable fuera relevante en la producción de 

frutos maduros. 

También se evaluó la calidad de la progenie (peso de las semillas, porcentaje de 

germinación y velocidad de germinación) de las plantas con el fin de conocer si en los 

individuos más estériles existía reaslgnación de recursos a la reproducción 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 producción de frutos maduros, 

sin embargo la interacción significativa del morfo y las flores indicó que el morfo Thrum 

produce. una mayor cantidad de frutos que el morfo Pin cuando las plantas a su vez 

producen muchás. flores. Este resultado, aunado a la mayor esterilidad masculina del 

morfo Thrum, sugiere un proceso de especialización en las funciones sexuales, en donde 

el morfo lhrum tiene un mayor éxito en la función femenina y es posible que el morfo Pin 

·desempeñe una mejor función por la vía masculina debido a que presenta menores niveles 
. . . ' 

de. esterilidad masculina, sin embargo es de crucial Importancia evaluar la adecuación 

masculÍna en los morfos para confirmar esta idea. 



Determinantes genéticos y ecológicos de la fertilidad femenina de 

Ervthroxylum havanense: una especie con esterilidad masculina 

asociada al morfo Thrum 

PRESENTACIÓN 

Erythroxy/um havanense (Erythroxylaceae) es una especie heterostílica 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 tamaño de estilos y estambres existe un sistema de Incompatibilidad 

esporoñtico que Impide la autofecundación y la fecundación entre Individuos del mismo 

morfo. 

Estudios embriológicos realizados en esta especie han mostrado la presencia de 

esterilidad masculina (EM) parcial, siendo mayor en el morfo Thrum (Domínguez, 1997). 

Este resultado ha sido apoyado por cultivos In 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 patrón. Por ejemplo, Cuevas (2000) encontró 

que en algunos casos no hay diferencias entre morfos. 

Se ha propuesto que la EM en E. havanense tiene una base genética núcieo

citoplasmática 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 E. havanense se ha 

encontrado una alta diferenciación genética entre poblaciones, siendo un orden de 

magnitud mayor la diferenciación en E. havanense que con respecto a otras especies 

heterostílicas (Abarca, 2000). Otra característica es que existe una alta variación en el 

promedio de EM entre poblaciones. Cuevas (2000) encontró que el promedio máximo de 

germinación de polen fue del 46%, mientras el mínimo de 0.6%. Una prueba más es que 

las principales fallas del desarrollo del polen ocurren a nivel del tejido esporógeno y del 

tapetum, y esto mismo ha sido encontrado en la mayoría de las especies con esterilidad 

masculina núcleo-citoplasmática (EMC). Es interesante mencionar que E. havanense es la 

única especie heterostílica en donde se sugiere que la esterilidad tiene una base núcleo

citoplasmática. 



Se ha su9er1cio' que E. havaliense ;e encuentra en un proceso de especialización de 

las funciones sexuales debido ~ que 'é1 m~rfo Thrum es el más estéril y a su vez produce 

casi el doble de semill~~ Jüe ~j m~rfo Pin (~omfnguez, 1990; Ávila-Sakar y Domínguez, 

2000). Los modelos teóricos (Lewls, 1941; Charlesworth y Charlesworth, 1978; Van 

Damme y Van Damme, 1986; Maurlce ·.et al. 1993; Shultz, 1994) han planteado que la 

evolución al diolclsmo a partir de una condición glnodioica podría ocurrir si los mutantes 

estériles producen más frutos que los individuos no estériles. Es por esto que uno de los 

objetivos principales del presente estudio es analizar la relación entre la EM y la fertilidad 

femenina. Este aspecto representa un parámetro 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 ecológicos en la fertilidad femenina y anlizar de manera 

conjunta los factores ecológicos (tamaño, sincronía en la floración y distribución espacial) 

y genéticos (morfo y EM), con el fin de conocer cómo se modifica el papel que desempeña 

cada uno de estos factores en presencia de los demás. De esta manera se evalúa de qué 

forma los factores ecológicos podrían Influir en la dinámica de la EM, ya que si estos 

factores diluyen el efecto de la esterilidad en la reproducción femenina entonces la 

evolución hacia la especialización de las funciones sexuales podría modificarse. 

En la figura 1 se presentan las relaciones hipotéticas entre las variables ecológicas 

y genéticas y de su efecto sobre la fecundidad femenina en E. havanense. Se observa que 

el morfo y la EM son características que covarían (flecha con doble dirección), ya que los 

· mayores niveles de esterilidad están asociados al morfo Thrum. Se propone que todas 

estas variables, a excepción de la distancia entre individuos del morfo contrario, pueden 

tener una relación positiva con la fertilidad femenina. 
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Tamaño .1. · Sincronía . 1 Distancia 

..... 1:~ ...... 1 .... 0\ . / 
. J :•' +· ;. "' ' j · Número de Frutos 

(.~:::.1'~·¡ 
.· . ._I __ __, 

+ 
Adecuación 

Figura 1. Esquema que representa el efecto de las variables ecológicas (tamaño de la planta, 
número de nares, sincronía en la floración 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 dirección Indica covariadón 
entre las características. 

3 

---------------------------~~-=-·--::....::-::.== 



INTRODUCCIÓN 

El estudio de la evolución de los sistemas reproductivos de las plantas representa uno de 

los temas más fascinantes de la biología evolutiva. La reproducción es un componente 

fundamental en··· la historia de vida de los organismos y uno de los blancos más 

Importantes de la selección natural (Darwin, 1877; ver Endler, 1986). ·Es por esta razón 

que la .enorme gama de sistemas reproductivos que presentan las Angiospermas ha 

'fascinado a los biólogos interesados en la evolución, por ejemplo, Darwin, 1877; Uoyd y 

8arrett, 1992, 1996; Wyatt, 1992; Geber, 1999). Esta variación ha sido Interpretada como 

el resultado evolutivo de la selección natural, por lo que los sistemas reproductivos se 

conciben como adaptaciones a las diferentes presiones de selección que enfrentan las 

plantas (ver Endler, 1986). 

El sistema de reproducción heterostílico 

Uno de los sistemas reproductivos que más ha llamado la atención de los biólogos 

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 distílicas este polimorfismo está compuesto por dos morfos (Pin y Thrum), 

mientras que en las tristílicas se pueden encontrar tres variantes. En las plantas distílicas 

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 tamaño y el número de granos de polen, 

así como en la forma y el tamaño de la superficie estlgmática. 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 almidón en los granos de polen (Ganders, 

1979; Barrett, 1992; Uyod y Webb, 1992). 

En la mayoría de las es~les distíllcas el dimorfismo floral está asociado con un 

sistema dialélico de Incompatibilidad esporofítica que previene la autofertilización y la 

fertilización 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 
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de Úgamiento en uri-süpei'géne mantenido por la selección natural (Ganders 1979, Barret 

1992): Este supergen~ tiene dos haplotipos, uno dominante asociado al morfo Thrum, y 

otro ~eceslvo qu~ codiflc~ para el morfo Pin. Debido a que el sistema de incompatibilidad 

Impide la prodÚC:ción de progenie en las cruzas homomórficas, sólo se forman dos tipos de 

agotas;~ s~' y' ss; . Por esta razón, la proporción de los morfos en las poblaciones es 

comúnmente cercana 1:1. 

La heterostilia se encuentra representada en 25 familias de Angiospermas y se 

piensa que se ha originado en al menos 23 eventos de evolución independientes 

(Ganders, 1979). Existen diferentes propuestas que explican el origen de la heterostilia. 

Una de ellas propone que la principal presión de selección fue el asegurar la fertilización 

entre estigmas y estambres que se encontraran al mismo nivel, de acuerdo a esta 

hipótesis el primer paso en la evolución de la heterostilia fue la hercogamia recíproca 

(Darwin, 1877; Lloyd y Webb, 1992). Por el contrario, otros autores proponen que 

primero evolucionó el sistema de Incompatibilidad y posteriormente la hercogamia 

recíproca, de acuerdo a esta hipótesis la principal presión de selección fue el incrementar 

el entrecruzamiento (Charlesworth y Charlesworth, 1979). 

Thrum 

Figura 2. Representación de los dos morfos florales de 
las plantas dlstíllcas (Pin y Thrum), así como de las 
cruzas compatibles. 

5 

TESIS CQ~t 
FALLA DE ORIGEN 



Evolución de la heterostllia hacia otros sistemas reproductivos 

Modelos ecológicos 

La forma más frecuente de disolución de la heterostilia que se ha documentado es su 

evolución hacia la homostilla. Los individuos homostílicos 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 disolución de la heterostilia, y por 

tanto la evolución de la homostilia, es el resultado de la recombinación del supergen de la 

heterostilia. Se ha planteado que los recombinantes homostílicos autocompatibles pueden 

esparcirse en las poblaciones si se cumplen las siguientes condiciones: 1) reducción en el 

número de semillas en las plantas autoincompatibles debido a la escasez de polinizadores, 

y 2) baja depresión por endogamia. La homostilia puede evolucionar como resultado de 

las presiones de selección que se ejercen cuando hay una disminución o eliminación de los 

polinizadores. Esto puede ocurrir durante eventos de colonización, en hábitats 

perturbados, o en los extremos de la distribución de una especie, ya que la homostilia 

podría garantizar la fertilización (Wyatt, 1983; Washitani et al., 1994). Armería marítima, 

por ejemplo, se caracteriza por presentar poblaciones ginodioicas, heterostílicas y 

homomórficas autocompatibles. Debido a que las poblaciones homomórficas se localizan 

únicamente en latitudes extremas (como en el ártico) en donde la actividad de los 

polinizadores es muy baja, se ha propuesto que la disolución del sistema heterostíllco 

ocurrió como respuesta a la disminución de los polinizadores (Vekemans et. al., 1990). En 

Prímula sieboldii las plantas homomórficas tienen una fertilidad femenina superior a la de 

las plantas heterostílicas en hábitats con baja abundancia de polinizadores. Esta ventaja 

desaparece en los ambientes en los cuales los pollnizadores son abundantes (Washitani et 

al., 1994). 

Por otro lado, también se ha mostrado que la heterostilia puede evolucionar hacia 

el dioicismo. Varias evidencias muestran que este proceso ha ocurrido 

independientemente en varias ocasiones (Uoyd 1979). Por ejemplo, el género Cordia' está 

representado por especies homostílicas, heterostílicas y dioicas; y se ha demostrado que el 

miembro más primitivo era heterostílico, por lo que se ha considerado que las especies 

dioicas y homostílicas se derivaron de un ancestro heterostíiico (Opler et al., 1975). 
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Se ha postulado, qüe los factores ecológicos, como la Interacción de las plantas con 

los polinlzadores, han sido de gran relevancia en la evolución de la heterostilla hacia el 

diolcismo. Una de las ideas 'que más aceptación y más evidencia ha tenido es que existe 

una asimetría en la transferencia de polen entre los morfos florales (Ornduff, 1966; Beach 

y Bawa, 1980). Se ha observado que en algunas especies la polinización con polen Thrum 

en estigmas Pin es más exitosa que la polinización a través de la vía complementarla. 

Otra de las hipótesis ecológicas que está 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). Según esta hipótesis, la eliminación de los 

polinizadores de lengua larga tendría como resultado la pérdida de la transferencia de 

polen de los estambres Pin a los estigmas Thrum, favoreciendo así la evolución de la 

especialización sexual. 

Ambas hipótesis proponen que el flujo asimétrico de polen produce diferencias en 

la adecuación que gana cada uno de los morfos florales a través de cada una de las 

funciones sexuales. Estas hipótesis predicen que las plantas del morfo Pin deberían 

especializarse en la función femenina, mientras que las Thrum en la masculina. Sin 

embargo, algunos estudios han demostrado que hay especies en las que la especialización 

de las funciones sexuales ha ocurrido al revés (Wyatt, 1983; Dominguez et al., 1997). 

Entre las principales presiones de selección que se han planteado en la evolución 

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 asignación óptima de recursos ha jugado un papel 

preponderante en la evolución de estos sistemas. En las plantas cosexuales la asignación 

de recursos óptima a las funciones sexuales se basa en estudiar la forma de las curvas de 

adecuación de la vía masculina y femenina como resultado de la inversión de recursos. Se 

predice la evolución al dioicismo cuando la relación entre la Inversión de recursos y la 

adecuación (por vía femenina o masculina) es una curva cóncava. En esta situación, la 

máxima adecuación se obtiene en los extremos, es decir, cuando tocios los recursos se 

invierten en una sóla vía sexual. En contraste, si la curva es convexa la adecuación se 

maximiza cuando se invierte una proporción de los recursos en una función y el resto en la 

otra, es decir, favorece la evolución 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 
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Chassa/ia corallioides, caracterizado por ser morfológlcamente- heterostíiico-- pero 

funcionalmente diolco (Paiiier 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 recepción de polen y por tanto 

funcionan como machos. Los autores de este estudio han propuesto que la asimetría en el 

flujo de polen pudo haber sido una de las presiones de selección que favoreció la 

evolución de un sistema subdioico. Esta especie es un ejemplo de especialización sexual y 

muy probablemente de evolución al dioicismo. 

En resumen, los factores ecológicos (como la interacción de las plantas con los 

poiinizadores) constituyen una fuerza importante en la evolución de la heterostilia hacia 

otros sistemas reproductivos. Sin embargo, existen otras presiones de selección que no 

provienen del ambiente, sino de la interacción entre los diferentes componentes 

genómicos de un individuo, es decir, de los conflictos intragenómicos. 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 heterostílicas no se ha reportado la 

presencia de estos conflictos. 

Conflictos intragenómicos, esterilidad masculina y la evolución de los 

sistemas reproductivos 

Un conflicto lntragenómico aparece cuando la expresión de un determinado gen crea el 

contexto para la propagación de otro gen¡ ambos se expresan en el mismo individuo y 

tienen efectos contrarios (Hurst et al., 1996). Se ha sugerido que estos conflictos están 

relacionados con fenómenos evolutivos tan Importantes como el origen del sexo (Hurst, 

1991), la recombinación (Haig y Grafen, 1991) y los cromosomas sexuales (Hurst, 1995). 

Los conflictos intragenómicos también están involucrados en la evolución y la 

diversificación de los sistemas reproductivos de las plantas (Domínguez 1995¡ Domínguez 

et al., 1997). Por ejemplo, la evolución del ginodioicismo (la presencia de hembras 

[estériles para la función masculina) en una población formada originalmente por 

Individuos hermafroditas) se ha explicado como el resultado de un conflicto de Intereses 

entre los genes nucleares y los genes citoplasmáticos (Lewis, 1941; Cosmides y Tooby, 

1981). Este conflicto surge de las diferencias en los patrones de herencia entre estos dos 
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' ' ' 

componente5 gerÚ)mlcos, Dado que los genes mltoeondrlales se heredan únicamente por 

vía materna (en-todos los animales y en la mayoría de las plantas), una mutación en la . - - - ' 

mitocondria que ésterillce la función masculina será favorecida por la selección natural si 

: está acompañada por un Incremento en la adecuación por la vía femenina. En estas 

circunstancias se esperarla que la frecuencia de hembras en la población aumentara hasta 

alcanzar el equilibrio núcleo-citoplasmático, es decir, la proporción de hembras y 

hermafroditas determinada por selección dependiente de la frecuencia (Domínguez, 

1995). Esta nueva condición es susceptible de ser Invadida por genes nucleares 

(restauradores) capaces de restaurar la función masculina (Frank, 1989). Los genes 

restauradores son favorecidos por la selección natural y son rápidamente fijados en la 

población, lo que da lugar a una población monomórfica compuesta por Individuos 

hermafroditas. Esta dinámica en la que las poblaciones pueden evolucionar del 

glnodlolclsmo al hermafroditismo está determinada por las tasas de migración y mutación 

de los genes de esterilidad masculina citoplasmática y de los genes restauradores (Frank, 

1989¡ Gouyon eta!., 1991¡ Domínguez 1995). 

La dinámica evolutiva del glnodioicismo depende del tipo de herencia que controla 

la esterilidad masculina. Lewls (1941) fue uno de los primeros en hacer estudios teóricos y 

cuantitativos del ginodiolcismo, exploró 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 glnodiolclsmo sea estable (Lewis, 1941; Charlesworth y 

Charlesworth, 1978). Es decir, los Individuos estériles (hembras) deberían compensar la 

pérdida en adecuación masculina a través de un Incremento en la producción de semillas. 

En contraste, si la esterilidad está causada por genes citoplasmáticos, los Individuos 

estériles se propagarán en la población 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 núcleo-cltoplasmática (genes de 

esterilidad cltoplasmáticos y genes nucleares restauradores de la esterilidad), la magnitud 

de la compensación que permite que las hembras invadan una población es intermedia 

entre las dos anteriores (Charlesworth, 1981; Delannay et al., 1981¡ Ross y Gregorlus, 

1985). La mayoría de los estudios con plantas ginodioicas ha mostrado que el tipo de 

herencia más común es el núcleo-cltoplasmático (Ganders, 1978; Van Damme, 1983; Kaul, 

1988¡ Maurice eta!., 1994¡ Schultz, 1994). 
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i:n varias espeCies 91nod101cas se ha demostrado que tas hembras producen una 

mayor cantidad deselÍlillas (Eckhart, 1992; Poot, 1997; Thompson y Tarayre, 2000; 

Ashman, 199.2), y con' una mayor viabilidad (Van Damme, 1984; Kohn, 1989; Delph, 

1990; :Jl.gren y Wlllson, 1991) y vigor que las semillas de las plantas hermafroditas 

(Ashman, 1992). Las diferencias en la fecundidad entre las plantas femeninas y 

hermafroditas pueden deberse a dos factores: uno de ellos es que las hembras evitan la 

eridoga¡:¡,la y el otro es que existe reaslgnaclón de recursos como resultado del ahorro de 

nutrl~nt~s que no fueron Invertidos en el polen. 

SI la adecuación de las hembras se incrementara, su frecuencia aumentaría, lo que 

a su vez daría lugar a una situación ventajosa para la función masculina de las plantas 

hermafroditas, ya que habrla una gran cantidad de hembras disponibles. Bajo estas 

condiciones, la selección favorecería aquellas mutaciones que incrementaran la asignación 

de recursos hacia la función masculina en las plantas hermafroditas. Esta mutación 

debería Ir acompañada de una disminución en la asignación de recursos a la función 

femenina, y quizá posteriormente se favorecería la esterilidad total de esta vía, 

originándose así una condición dlolca (Lloyd, 1976; Maurlce et al. 1994; Schultz, 1994; 

Ashman, 1999). 

Por estas razones se sugiere que el ginodioicismo es una de las fases iniciales en la 

evolución del dlolcismo (Charlesworth, 1981; Frank, 1989; Couvet et al., 1990; Schultz, 

1994). Los modelos han mostrado que estos sistemas pueden evolucionar al dioiclsmo si la 

determinación sexual es nuclear (Lioyd, 1976; Charlesworth et al., 1976; Chariesworth, 

1989), o núcleo-citoplasmátlca (Maurice et al., 1993, 1994), pero no citoplasmátlca 

(Charlesworth, 1969; Maurice et al., 1993, 1994). Sin embargo, se ha propuesto que la 

condición núcleo-citoplasmática es la más favorable en la evolución al dioicismo (Maurice 

et al. 1994). Una condición necesaria en la evolución al dioicismo es que las mutaciones 

de esterilidad masculina y femenina estén ligadas ya que de esta forma no se pierde por 

recombinación ninguna de las dos mutaciones 
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La /nfluenda de los Factores ecológicos 

Los factores ecológicos también pueden jugar un papel muy Importante en la dinámica 

evolutiva de las especies ginodiocas. Por ejemplo, en Phace/ia dubia la producción de 

frutos de las plantas hembra y hermafrodita no difiere en condiciones de campo. En 

. contraste, las plantas hembra produjeron más frutos que las hermafroditas cuando fueron 

sometidas a un tratamiento de polinización experimental. La diferencia fue explicada en 

parte, como el resultado de la conducta de los polinlzadores (del Castillo, 1993). Este 

ejemplo es una muestra de que los factores ecológicos, tales como la conducta de los 

polinlzadores, tienen el potencial de afectar el éxito reproductivo de las plantas. Estos 

factores ecológicos Interactúan con Jos factores genéticos, y en conjunto determinan la 

adecuación de los individuos. Por lo tanto, el estudio de la evolución de los sistemas 

reproductivos de las plantas requiere de Incorporar explícitamente a los factores 

ecológicos y genéticos en un modelo sobre la evolución de la reproducción de las plantas. 

. La estructura espacial de las poblaciones es otro de los factores ecológicos con 

mayor potencial para afectar la variación en el éxito reproductivo de las plantas. El patrón 

de distribución de los Individuos dentro una población 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 

dlolcas y heterostllicas, el apareamiento está fuertemente influenciado por la proximidad 

de los vecinos compatibles. Si la cercanía es con plantas del mismo morfo o del mismo 

sexo, se esperaría un menor éxito reproductivo como resultado de la competencia 

intrasexual (Somanathan y Borges, 2000). 

La distribución de las plantas también juega un papel preponderante en los 

fenómenos relacionados con la atracción de los polinlzadores. Se ha visto que el número 

de visitas de los polinizadores depende del despliegue floral de la población y más 

directamente del vecindario que rodea a la planta (Real, 1983; Domínguez y Dirzo, 1995). 

Los dispersores de semillas también se ven atraídos por los sitios en donde existe una 

mayor densidad de semillas, por lo que la cercanía entre las plantas incrementaría la 

dispersión de semillas (Auguspurger, 1980; Udovlc, 1981; Schmitt, 1983; Geber, 1985; 

Domínguez y Dirzo, 1995; Gryj y Domínguez, 1996). 



l.a .. fenologíad'e lafióraciór)esótrode ,losfactores ecológicos que Impactan la 

adecuaélón de las pla~tas/ Entre lo~ dif~réntes patrones de floración destaca la floración · 

sincrónica y masiva, la i:úá'i se caracteriz'ii por la eXtrema sincronía y una reducida varianza 

,en la duración der'perlodo.de fl~~ac:ló~,de los Individuos de una población (Frankle et al., 
· l974; Augspurger, 1981);,".i\lgunas de las presiones de selección que se han propuesto 

para explicar la evoludón . de . la sincronía son el Incremento en las tasas de 

entrecruzamiento (Augspurger; 1981; Domínguez 1990, Domínguez y Dlrzo, 1995), el 

Incremento en el número'.de consortes potenciales y a su vez el tamaño efectivo de la 

población (Wright, 1946; Augspurger, 1981). 

Se ha sugerido que la selección natural favorece a los Individuos más sincrónicos, 

pues el hecho de florecer cuando la mayor parte de las plantas tiene flores Incrementa las 

probabilidades de transferir y donar polen y a su vez de incrementar la tasa de 

entrecr~zamlento (Domínguez y Dlrzo, 1995). Otra de las ventajas es que aumenta la 

capacidad de atraer a una mayor cantidad de pollnizadores. En varios estudios se ha 

::de~~strado que los pollnizadores prefieren los parches con alta densidad de flores 

(Augspurger, 1981; Domfnguez, 1990; Domínguez y Dlrzo, 1995). La sincronía adquiere 

gran relevancia cuando el periodo de floración es breve pues al ser menor el número de 

días en que florecen las plantas, se reduce la probabilidad de transferencia y recepción de 

polen (Augspurger, 1981). 

También se ha reportado que la slncornía en la producción y maduración de frutos 

promueve una reducción en la depredación de semillas (Janzen, 1971; Domínguez, 1990), 

y a su vez incrementa la atracción de los frugívoros (Gryj y Domínguez, 1996). 

El tamaño de las plantas es otro atributo que está fuertemente Influenciado por el 

ambiente ecológico y puede afectar la fertilidad femenina y la masculina de las plantas. 

Las plantas más grandes tienen la capacidad de producir una mayor cantidad de flores y 

de sustentar el desarrollo y maduración de un mayor número de frutos (Albert, et al. 

2001; Konuma y Vahara, 1997; Murren y Ellison, 1996; Ollerton y Lack, 1998; Stocklln y 

Favre, 1994). Se ha observado, por ejemplo, que la aborción de frutos es mayor en las 

plantas pequeñas. Desde el punto de vista de los pollnlzadores, el tamaño de las plantas 

es Importante, ya que está muy relacionado con la magnitud del despliegue floral y por lo 

tanto Influye en la atracción de los polinizadores (de Jong y Klinkhamer, 1994). Sin 

embargo, algunos estudios han demostrado que existen ciertas desventajas asociadas con 

tamaños grandes. Por ejemplo, cuando el despliegue floral es muy grande (plantas de 
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-mayor tamaño); las· plantas son visitadas durante más tiempo generando incrementos en --

el nivel de geitonogamla y autofertilizaclón, disminuyendo así la transferencia de pofen 

(Klinkhamer y de Jong, 1990). 

OBJETIVOS 

El objetivo general de este trabajo es conocer la Importancia de los factores ecológicos 

(sincronía en la floración, tamaño de las plantas y distribución espacial) y genéticos (morfo 

y EM) en la producción de frutos de Erythroxylum havanense. Para el cumplimiento de 

este objetivo se plantearon los siguientes objetivos particulares: 

l. Analizar la relación entre la distribución espacial de las plantas, la 

sincronía en la floración y el tamaño sobre la producción de frutos. 

2. Evaluar la relación del morfo floral y el nivel de esterilidad del polen 

sobre la producción de frutos. 

3. Establecer la Importancia relativa de los factores ecológicos y 

genéticos sobre el éxito reproductivo de Erythroxylum havanense. 

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

(peso de las semillas y porcentaje de germinación). 

De acuerdo con la información disponible sobre la biología de E. havanense esperaríamos 

que: 

- SI la EM libera recursos que pueden usarse en la función femenina, entonces las 

plantas con altos niveles de EM deberían tener una mayor producción de semillas. 

Por esta razón, se esperaría que hubiera una correlación positiva entre la 

producción de frutos y el nivel de EM. Además, si la EM está asociada al morfo 

Thrum, se esperaría 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 ecológicos diluye el efecto de la selección natural sobre la EM 
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oado que 1afenó16grélcie 1aflorac1ón lnflÜye sobre 1a conducta de los polln1zadores y en el 

número de consortes poi:enci~les se espera que: . 

La sincronía en la floración tenga una relación positiva con la producción de frutos 

La distancia de cada planta con respecto a sus posibles consortes tenga una 

relación negativa con la producción de frutos. Los polinlzadores vuelan una 

distancia limitada y por tanto, las plantas que se encuentren más alejadas de los 

individuos compatibles tendrán una menor probabilidad de recibir polen. 

ESPECIE DE ESTUDIO 

El género Erythroxy/um está formado por 200 especies, las cuales corresponden a más del 

95% del total de las especies de la familia Erythroxylaceae (Cronquist, 1981). La mayoría 

de las especies de este género son heterost:J1lcas por lo que se piensa que éste es un 

carácter ancestral (Lloyd y Webb, 1992). Existen ocho especies que son diolcas y se 

distribuyen principalmente en las Antillas y Centroamérica. Se ha sugerido que la condición 

dioica en estas especies es resultado de la disolución evolutiva de la heterostilla (Ganders, 

1979). 

Erythroxylum havanense (Erythroxylaceae) es un arbusto perenne y caducifollo 

que se distribuye a todo lo largo de la costa del Pacífico, desde el estado de Nayarit hasta 

el estado de Oaxaca. llene un sistema reproductivo heterostílico con poblaciones 

representadas por dos morfos florales. Sólo las cruzas heteromórficas producen semillas, 

ya que presenta autolncompatlbllidad esporoñtica que Impide la autofertilización y la 

fertilización entre individuos del mismo morfo (Domínguez, 1990). La proporción de 

Individuos Pin y Thrum en las poblaciones es de 1:1 (Domínguez, 1990). 

Las flores de E. havanense son pequeñas, miden aproximadamente 1 cm de 

diámetro, y sólo duran un día (Domínguez, 1990). El pistilo está formado por tres estilos 

con un estigma capitoso cada uno. El ovario es súpero con tres cámaras, cada una con un 

óvulo pero generalmente solo uno·de ellos liega a formar semilla (Domínguez 1990). 

La floración ocurre cada año a principios de las lluvias y se caracteriza por ser 

masiva y sincrónica; aproximadamente el 80% de las flores abren durante los dos 

primeros días del periodo de floración (Domínguez, 1990). Entre los polinizadores más 

importantes se encuentran las abejas del género Trigona, aunque otro grupo importante 
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también son las Anthoporldae (Domínguez, 1990; Domínguez y Dlrzo, 1995). En estudios 

anteriores se ha demostrado que la selección natural actúa favoreciendo la sincronía de la 

floración, pues los Individuos más sincrónicos con la población producen una mayor 

cantidad de frutos (Domínguez y Dlrzo, 1995). Por otro lado, la sincronía tiene efectos 

positivos en la dispersión de semillas, ya que el Incremento en la producción de frutos 

promúeve una mayor atracción de los dispersores y por tanto, un Incremento en la tasa de 

dispersión, lo que a su vez conduce a que las semillas germinen y se establezcan 

tempranamente en la temporada (Domlnguez, 1990; Gryj y Domlnguez, 1996). 

El número de frutos varía 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 (Domínguez et al. 1997). Asimismo, estudios embriológicos y cultivos de polen 

han demostrado que existe esterilidad masculina (EM) parcial asociada al morfo Thrum 

(Domínguez et al. 1997; Vázquez-Santana et al. 1996). 

Se ha propuesto que la EM en E. havanensees resultado de la Interacción entre los 

genes del núcleo y del citoplasma, debido a que la variación en los niveles de EM y la 

diferenciación genética entre poblaciones son significativas. Además se ha encontrado una 

fuerte similitud entre los patrones de desarrollo que producen la esterilidad en E. 

havanense y aquellas especies con esterilidad masculina cltoplasmática (Abarca, 2000; 

Cuevas, 2000). 

smo DE ESTUDIO 

El presente trabajo se realizó en la Estación de Biología Chamela (19º 30 'N, 105º 03 'W), 

ubicada en el estado de Jalisco. La topografía dominante en esta región es de lomeríos 

bajos y pequeñas cañadas. El suelo es arenoso, con un pH cercano a 7 y poca materia 

orgánica en los lomeríos (Buliock, 1988). La vegetación de los lomeríos y arroyos dentro 

de la estación ha sido descrita por Lott et al. (1987), y corresponde al Bosque Tropical 

caducifolio y Bosque Tropical Subcaducifolio (sensu Rzedowskl, 1978). 

El clima de Chamela pertenece al grupo de los más secos de los cálidos 

subhúmedos (Buliock, 1986; García, 1988). El 80% de las lluvias ocurre en los meses de 

mayo a noviembre, aunque hay lluvias de Intensidad variable en diciembre y enero 

15 



(Bullock, 1986a). La precipitación promedio anual es de 707 mm y la temperatura máxima 

oscila entre 28.8 y 32.2ºC y la mínima entre 15.9 y 22.6°C (Bullock, 1988). 

MATERIALES Y MÉTODOS 

El presente trabajo fue realizado en una población de E. havanense, llamada "Ardilla", la 

cual se locallza en el cruce entre los senderos Ardilla y el Eje Central, dentro de la Estación 

de Biología "Chamela". La población Incluía a 77 Individuos reproductivos de los cuales 44 

correspondían al morfo Thrum y 33 al morfo Pin. 

Tamaño 

Para es7tlmar el tamaño de las plantas con un vernier se midió el diámetro basal del 

tronco principal y el diámetro basal de todas las ramas que se encontraran desde el suelo 

hasta una altura de 10 cm. Para cada rama se obtuvo el área a partir de la fórmula del 

círculo ( 11" x r2). El área total se obtuvo al sumar el área del tronco principal y las áreas de 

cada una de las ramas. 

Distribución espacial 

Para describir el patrón de distribución espacial de las plantas, se estableció un punto de 

referencia arbitrarlo a partlr del cual se midió la distancia y el ángulo al que se encontraba 

cada planta de la población. En el caso de las plantas que se encontraban muy lejos de la 

referencia original, se procedió a determinar nuevos puntos de referencia que 

posteriormente fueron referenciados al punto original. Para realizar estas mediciones se 

requirió del empleo de brújulas (Brunton) y medidores de distancia Inalámbricos (Sonln). 

Una vez obtenidos estos datos se procedió a ubicar a las plantas en un plano 

cartesiano, para lo cual se calcularon las coordenadas (X, Y) a partlr de las siguientes 

fórmulas: 

d,*COS(- '1.* 11" /180), para las abscisas, y 

d,*SEN (- '1.* 11" /180) para las ordenadas 
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donde, d, e5 ·Ía distancia de la pléfr1ti ; á la referericla principal;· ces y SEN 

son el coseno y el seno, respectivamente; él es el ángulo 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 continuación se describe. 

l. Se construyó una matriz de distancias entre pares de plantas que 

correspondían a distinto morfo, de la siguiente manera: 

donde: 

x, Y, = Coordenadas de la planta, 

X> Y1= Coordenadas de la planta1 

2. Posteriormente para cada planta se calculó un índice "D" que 

consideraba el número de flores y la distancia a las plantas compatibles. Este 

índice se calculó primero para los tres vecinos más cercanos, después para las seis 

más cercanos y así sucesivamente hasta incluir a todas las plantas de la población. 

La siguiente fórmula describe el cálculo: 

donde: 

{¡= es el número de flores de la planta i 

du= es la distancia entre la planta i y la J 
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En este índice de distancias se Incluyó el número de flores debido a que es muy 

Importante evaluar no sólo si existen consortes cercanos, sino también la disponibilidad de 

polen. 

Estimación de la esterilidad masculina 

La esterilidad masculina se evaluó a partir de cultlvos de polen en los cuales se cuantificó 

el porcentaje de polen no germinado (sin tubo polínico). Los cultivos se llevaron a cabo 

con la técnica de "cultlvo in vitro" (Kearns e Inouye, 1993). El medio de cultlvo fue una 

fórmula modificada del medio Brewbaker et al. (1961) y estaba constituido por agua (42 

mi), sacarosa (10.5 g), agar bacteriológico (0.35 g), nitrato de calcio (0.015 g) y ácido 

bórico (0.01 g). Esta técnica ya ha sido usada de manera exitosa en E. havanense (Ávila 

1991; Domínguez et al, 1997; Ávila y Domínguez 2000; Cuevas, 2000; Domínguez et al., 

enprep.). 

Para realizar los cultlvos se eligieron al azar cuatro flores por planta y de cada una 

se eligieron al azar cuatro anteras. Se colocó el polen de cada antera en un portaobjetos 

que contenía una gota de medio de cultivo y después de 12 horas se agregó una gota de 

fijador FAA. Posteriormente, se colocó un cubreobjetos y los cultivos se sellaron con barniz 

de uñas transparente (para más detalles sobre la técnica ver Ávila [1991]; Ávila y 

Domínguez [2000] y Cuevas [2000)). El nivel de esterilidad de cada antera se determinó 

haciendo conteos del número total de granos y del número de granos no germinados (sin 

tubo polínlco) por medio de un microscopio óptico (20x), eligiendo el campo que abarcara 

la mayor cantidad de polen. El nivel de esterilidad masculina de una planta se calculó a 

partir de la suma del número de granos de polen no germinados de todas las anteras 

analizadas divididos entre el total de granos contados en esas mismas anteras (núm. no 

germ / núm. no germ + germ). 

El número de plantas para las cuales se evaluó el nivel de EM fue de 21 para Pin y 

de 26 para Thrum. 
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Fenología de la floración y la Fructificación · 

La floración ocurrió durante los días 9, 10 y 11 de junio del 2000. Durante estos días se 

realizaron censos del número de flores producidas por cada planta. Después de cinco días 

del término de la floración, se comenzó a censar el número de frutos y posteriormente se 

realizaron censos cada tercer día hasta el día de la maduración de los frutos. El primer 

censo correspondió al 14 de junio y el último al 29 de junio. El periodo de maduración de 

frutos fue del 2 al 12 de julio. 

Una vez que los frutos estaban maduros (i. e. color rojo Intenso) se colectaron SO 

·de cada planta y posteriormente se despulparon para obtener las semillas. cada semilla 

fue pesada en una balanza analítica (Sclentech) y sembrada en una maceta (jlffi pots). 

Posteriormente las macetas se colocaron en lugares con suficiente luz dentro de la 

estación de Chamela, a temperatura ambiente y con riegos diarios. 

Después de tres días de haber sembrado las semillas, se comenzó a registrar el día 

de germinación de cada una; aquellas que no germinaron se consideraron como Inviables. 

Índice de sincronía en la floración 

En estudios previos, la sincronía de la floración de E. havanense se estimó en función del 

día de Inicio de la floración de cada una de las plantas (Domínguez, 1990; Domínguez y 

Dlrzo, 1995). Debido a que la floración del año 2000 fue extremadamente sincrónica (sólo 

tres plantas de un total de 77, florecieron en un día diferente al resto de la población), 

esta estimación no pudo ser repetida. Por esta razón, el índice de sincronía usado en este 

trabajo está diseñado para describir diferencias más pequeñas en el tiempo de producción 

de flores de cada planta durante el efímero periodo de floración observado en el año 

2000. El índice es una medida de la proporción de flores de una planta que abrieron 

durante el día de máxima floración de la población. Dado que 87.3% de todas las flores 

abrieron en un solo día, el siguiente índice es un buen reflejo de la sincronía de una 

planta: 

" 
~¡ = /;kma.~ ¿ f;k 

k =I 
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donde: 

f;k max = número de flores .producidas por la planta I en el día de máxima 

floración de la población 

f;k = número de.flore_s de la planta /en el día k 

Las plantas con índices de sincronía altos son aquellas que produjeron un alto 

porcentaje de sus flores cuando existía una gran oferta de polen (y óvulos) en la 

población. Estas plantas deberían tener ventajas reproductivas con respecto a las que 

produjeron la mayoría de sus flores cuando la abundancia de consortes era 

comparativamente más baja. 

Se llevaron acabo análisis de selección natural a partir de los métodos propuestos 

por Lande y Arnold (1983). Las variables fueron estandarizadas con media Igual a cero y 

desviación estándar Igual a l. La estandarización de las variables permite que los 

gradientes de selección estimados sean comparables en unidades de desviación estándar 

(Lande y Arnold, 1983). 

La adecuación relativa se obtuvo a partir de la siguiente fórmula: 

W"' =IV, /W 
donde: 

W, = adecuación absoluta Individual 

W = adecuación promedio de la población 
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RESULTADOS 

Variación en el tamaño y producción de ffOTeS y hutas entre plantas y las 

diferencias entre los morf'os florales 

El tamaño promedio de las plantas de la población de Ardilla fue de 56.3 ± e.e. 151.71 

cm 2 (n=77). El valor máximo corresponde a 267.6 cm2 y el mínimo a 6.4 cm2
• En la Figura 

3 se muestra la distribución de frecuencias del tamaño. La máxima frecuencia de plantas 

ocurrió en el Intervalo de 11 a 20 cm2 (36.36%), mientras que en el Intervalo de 81 a 90 

cm2 no se encontró ninguna planta . 
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Figura 3. Distribución de frecuencias del tamaño de las plantas de E. 
havanense (n=77) en la población Ardilla de Chamela, Jal. Los 
números en el eje de las abscisas se refieren al limite superior de 
cada categoría de tamaño. 

Al nivel de la población, la. floración duró tres días con un pico muy marcado durante el 

primero. El número total de flores abiertas de la población en el día uno fue de 44635, lo 

que correspondió al 86.75%. Durante los siguientes días el número de flores fue 

decreciendo de tal manera que en el segundo día abrieron 6662 flores (12.95%) y en el 

tercero 150 (0.003%). El número promedio de flores producidas por individuo fue de 
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668.1 ± 207 .35 (~;,; ~7)i~sirteml:>a/go; la\íariació~ent~e los ÍndlViduos fue muy alta, con 

una predominani:ia de'~ JOO flor~~''po~' plánta (Fig. 4), y co~ u~ ámbito de cuatro órdenes 
. -- ----' . ' -, o·.· ... ·., ' ··' ,·-· - ' 

de magnitud (1-14873). 

No se encontraron diferencias. signlfic~tivas ~n el :núrriero de •flores producidas 

entre los morfos florales (Pin = :1: 531.15, Thrum ,;, ~}10.88; ,<¡;;1s¡=0.1G; P-=0.69; Flg. 5. 

Al realizar una prueba no paramétnco "Welch''.'tariipoá> ·resultó ser significativa la 

diferencia). 
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Figura 4. Distribución de frecuencias del número de flores por planta 
de E. havanense (n=77) en la población Ardilla de Olamela, Jal. Los 
números en el eje de las abscisas se refieren al límite superior dE! 
cada categoría de tamaño. 
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Figura S. Promedio y error estandar del número de flores de los 
morfos florales Pin y Thrum de E. havanense en la población 
Ardilla, Chamela, Jal. 

El número 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 

distribución de frecuencias, la variación entre individuos fue muy elevada (Flg. 6). La 

mayoría de las plantas se agruparon en la categoría de O a 50 frutos (64.93%; Flg. 6), 

aunque una planta fue capaz de producir 1250 frutos maduros. El patrón de maduración 

mostró que el número 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 análisis de varianza mostró que no hubo diferencias significativas 

en la producción de frutos entre morfos Uit.75¡=0.63, P=0.57; Fig. 8). Tampoco resultó ser 

significativa la diferencia con un análisis no paramétrico "Welch"). 
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Figura .6. Distribución de frecuencias de la producción de frutos 
maduros por planta de E. havanense (n=77) en la población Ardilla, 
Chamela, Jal. Los números del eje de las abscisas corresponden al 
límite superior de cada categoría de número de frutos 
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Figura 7. Cambio en el número de frutos de E. havanense a través del tiempo 
(jul-jun del 2000). Todos los censos corresponden al número de frutos 
Inmaduros, excepto el 12-jul, el cual corresponde a los frutos maduros 
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Figura 8. Promedio del número de frutos maduros por planta y error 
estandar para cada uno de los morfos florales de E. havanense en la 
población Ardilla, Chamela, Jal. 

Variación en los niveles de esterilidad masculina entre los modos florales 

El valor máximo de esterilidad fue de 0.99 y el mínimo fue de 0.43. La mayoría 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 variación en los niveles de esterilidad se explicó 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 Cfit.•s¡=13.57, P=0.006; Flg. 10). 
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Figura 9. Distribución de frecuencias del nivel de esterilidad de E. 
havanense (n=47) en la población Ardllla, Chamela, Jal. Los números 
del eje de las abscisas corresponden al límite superior de cada 
Intervalo 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 la 
población Ardilla, Chamela, Jal. 
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Determiilantesgenéticos'y ecológicos de ta fecundidad en E. havanense 
- ,-.··-'' 

La lmportan~I~ d~I ta~a~ó·'de las plantas en la producción de flores y frutos se 

evaluó por medio' deTa~áll~l~;·d~ regresión. Se encontró una relación positiva y 

· estadístlc<frne~t~ ;~lg~1fiC:~tl~~ ~~~r~~ ~1. tamaño de las plantas y la producción de flores y 

frutos~ En el ~a~ó'ci~i·:~úri;'~~i; d~ 'fi'~res la varianza que explicó el tamaño fue del 37% 
•- • ·'•·· .. ,,.·"e ,. ' 

. (Jl1;;~¡745.S4,'~o.oooifmientí'as.ciue·en la producción de frutos el tamaño sólo explicó 

· ~I 16°/o de la.variaC:1Ói-i 1¡'~,'.;;;=:."i4:9a, P<o.oo1), este último resultado sugiere que existen 

otr6s factore'S lmpÓrtá~te'S éií cÍ~t~;mlnaíel número de frutos de las plantas. . ·-· . . .)- -,., .. ·-. '\. 
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Figura 11. Relación del tamaño con: A. 
Producción de flores y B. Producción de 
frutos en la 
havanense 

población de Ardilla de E. 
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. Para expiorar la Ímport~ncla de la ~incrónía de la floración sobre la probabilidad de 

produ~ir frútos se r~alizÓ u~ ~riáli~is d~ sel~cC:16n n~tural (E~dler, 1986). En este análisis 
. . ... ·' ¡. . . - ~ . . ' -·, '' . . .. • ·. ' - • ' ' • 

se compararon los valores del índiCe de sincrónía de los individuos que lograron producir 

al.menos unfrufoton'.'1o~·qiJénÓprodujeron ninguno. Los resultados mostraron que los 

Individuos . que : no :'?iriduJe~~n frutos tuvieron índices de sincronía significativamente 

menores (fi1,1s¡;;,7.Ú, ~0.001, ?=0.08), lo que indica que la selección natural está 

. favoreciendo a'lo~ indivldiios que florecen en sincronía con la mayor parte de la población 

(Fig~ 1.2). E~~e;~ríá1í~is no considera la variación en el éxito reproductivo de los individuos 

ccin.;dif~r~~f~sfndices de sincronía. Por esta razón se realizó un análisis cuantitativo de 

.·· selecciÓrl n~tural (Lande y Arnold 1983; Domínguez 1990; Domínguez y Dirzo, 1995) entre 

ei'índice de sincronía y la adecuación relativa (Ffg. 13). La adecuación relativa se obtuvo 

considE;?rando al número de frutos maduros y al "fruit set" como medida de adecuación. El 

"fruit set" se incluyó con el fin de eliminar el efecto de la variación en el número de flores. 

Los resultados mostraron que a pesar de que hay una relación positiva entre el 

índice de sincronía y la adecuación (número de frutos maduros), el coeficiente de 

selección direccional no fue significativo (/l1,1s¡=3.505, P=0.0651; Fig. 13. Tabla 1). Sin 

embargo, cuando se considera como medida de adecuación el "frult set", el coeficiente de 

selección' fue significativo (fl1,75¡=7.6131, P=0.0073; Fig. 13. Tabla 1), aunque la varianza 

explicada por la sincronía es apenas del 8%. Esto indica que la sincronía no puede explicar 

la variación en la producción de frutos si no se considera el número de flores. 

Con el objeto de hacer una descripción más precisa de los efectos de la variación 

en el número de flores y de la sincronía de la floración en la producción de frutos 

maduros, se construyó un modelo en donde se incluyeron el número de flores, el índice de 

sincronía, el término cuadrático del número de flores y la interacción de ambas variables. 

El modelo explicó el 80% de la variación en la producción de frutos (/l•,ni=75.52, 

P=<0.0001. Tabla 2). Los gradientes de selección que resultaron ser significativos fueron 

el número de flores, el término cuadrático y la interacción. El signo del término cuadrático 

fue negativo. En el caso de la interacción, el signo fue positivo. Este último resultado fue 

graficado en una superficie de adecuación (Fig. 14). En esta gráfica se puede observar 

que los individuos más favorecidos por la selección natural son aquellos que tienen índices 

de sincronía altos y que producen una gran cantidad de flores. 
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Figura 12. Promedio y error estandar del índice de sincronía de 
la . floración entre los Individuos reproductivos y no 
reproductivos de E. havanense en la población Ardilla, 
Chamela, Jal. 

Tabla l. Gradientes de selección lineal (p1) y error estandar 
(E.E.), de la sincronía en la floración de E. havanense en la 
población Ardilla, Chamela, Jal. A. Considerando la 
producción de frutos como medida de adecuación y B. El 
frult set como medida de adecuación. 

Variable 

A 

B 

*P<0.05; ns, no significativa 
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Figura 13. Análisis de selección natural en la slnaonla de 
la floración de E. havanense utilizando el número de 
frutos (A) y el frult set (B) como medida del éxito 
reproductivo femenino en la población Ardilla, Chamela, 
Jal. • 
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Tabla 2. Gradientes de selección lineal CP1), cuadráticos (y 11) y correlativos (y 11 ) 
del modelo en el que se Incluyeron las variables: flores, término cuadrático de las 
flores, índice de sincronía (9 y la Interacción flores*q de E. havanense en la 
población Ardilla, Chamela, Jal. 

Variable 

Flores 

Flores*q 

p, 

0.0010 (0.0001)* 

2.0581 (1.0993) ns 

y /1 

-0.57 (0.07)*** 

0.0054 (0.0012)*** 

***P<0.001; *P<0.05; ns, no significativa 
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Figura 14. Superficie de adecuación en función del índice de 
sincronía (e;) y de la producción de flores. 
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Una vez que se determinó que la -5il1cro~íaes muy -rel~vantecen la f~~lidad de las 

plantas, el . slgÚlenté,paso .· fué ~taiuar< Ía importancia ·cie '1a .- dÍ~tan~iá. E~ la tabla 3 se 

muestran lo~ coeficÍ~ritéii de ~~r~~laciÓn entre la dlsÍ:a~~ia á los vecinos más cercanos en 

múltiplos de 3 i: la p;odUc:c16n de frutos maduros. Por ejemplo, en el caso de las plantas 

Thrum>.e1 p~im~/:coetÍ~iente de correlación corresponde a la distancia a la que se 

. encontraba elida planta Thrum con los tres vecinos Pin más cercanos y su correlación con 

I~ p~odÜcción de frutos maduros. 

Debido a que el número de plantas del morfo Pin era de 33 y del morfo Thrum era 

: de 44, el número de índices para Pin fue de 14, mientras que para Thrum fue de 11. 

Los resultados muestran que ninguno de los coeficientes de correlación es 

·significativo después de que se realizó la corrección de Bonferroni. 

Se ha propuesto que la esterilidad masculina en E. havanense es una variable que 

. tiene un fuerte componente genético ya que se han encontrado valores significativos de 

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

en la producción de polen podrían invertirse en la función femenina, se esperaba que la 

EM tuviera una relación positiva con la producción de semillas. Con el fin de probar esta 

hipótesis se_realizó un análisis de selección natural en el que se incluyó el nivel de EM de 

cada planta como variable independiente y a la producción de frutos (Wre1) como variable 

dependiente. Debido a que el número de flores difiere marcadamente entre los individuos 

y estas diferencias establecen el número máximo de frutos que una planta puede producir, 

el número de flores se incluyó como covarlable en estos análisis. El modelo de selección 

natural incluyó los siguientes términos: el número de flores y su término cuadrático, el 

nivel de EM y la interacción entre el número de flores y la esterilidad. El modelo explicó el 

79% de la variación en la producción de frutos (ft•.<>¡=38.92, P-=<0.0001, Tabla 4). Se 

encontró que los gradientes de selección del término cuadrático del número de flores y de 

la interacción esterilidad*flores fueron significativos. Posteriormente se graficó una 

superficie de adecuación en función del número de flores y el nivel de EM. La máxima 

producción 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 correlación de Pearson entre el Indice "D" (distancias) y 
la producción de frutos maduros del morfo Pin·· y Thrum de E. havanense en la 
población Ardilla, Chamela, Jal. Ninguno de los . coeficientes ·de correlación fue 
significativo después de aplicar la corrección de Bonferronl. 

Número de vecinos 
más cecanos (en MORFO 
múltiplos de 3) 

Thrum Pin 

3 0.1124 0.0725 

6 -0.0181 -0.0541 

9 0.3577 -0.1314 

12 -0.0226 0.0298 

15 -0.2546 -0.0336 

18 -0.1632 0.2784 

21 0.3517 -0.0738 

24 -0.2397 0.0037 

27 -0.1469 0.1740 

30 -0.2620 -0.0285 

33 0.0367 -0.0295 

36 -0.1501 

39 -0.1022 

42 0.1658 

44 0.1249 
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Tabla 4. Gradientes de selección lineal (¡11), cuadrátlcos (y 11) y correlatlvos 
(y11 ) del modelo en el que se lnduyeron las siguientes variables: flores, 
término cuadrátlco de las flores, esterilidad y la Interacción flores*esterllidad 
de E. havanense en la población Ardilla, Chamela, Jal. 

Variable P1 y 11 y /1 

Flores 0.0994 (0.0080) *** -0.33 (0.04)*** 

Esterilidad 4.0601 (3.0046) ns 

Flores*Esteril. 2.56 (0.43)*** 

***P<0.001; ns, no significativo 
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Figura 15. Superficie de adecuación en función de la 
esterilidad masculina y de la producción de flores. 

35 TESIS CON 
FALLA DE ORIGEN 



Úno de los objetivos principales de este estudio fue analizar de manera conjunta el 

efecto de algunos factores ecológicos y genéticos en el éxito reproductivo de E. 

havanense." Por esta razón, se realizó un análisis de selección natural en donde se 

lnciuyeron a ambos tipos factores de manera simultánea, excepto la distancia ya que los 

resultados iinterlores mostraron que esta variable no se relaciona con la producción de 

frutos maduros.· En este análisis también se excluyó el morfo debido a que presenta una 

fuerte covarlaclón con la esterilidad (los mayores niveles de EM están asociados al morfo 

Thruni). Los resultados de este análisis Indicaron que los términos significativos fueron el 

término cuadrático de las flores, el número de flores y las Interacciones flores*EM y 

flores*c;. Las dos Interacciones fUeron positivas. Este último resultado sugiere que la 

adecuación por la vía femenina sería mayor cuando las plantas producen muchas flores, 

muestran un alto grado de EM y presentan una alta sincronía en la floración con el resto 

de la población. La varianza explicada por el modelo fue del 80% (ffo,40¡=29.83; P= 

<0.0001. Tabla 5). 

Posteriormente, se analizó un modelo de covarlanza en el que se incluyó al morfo 

en lugar de la EM. El modelo explicó el 82% de la variación en la adecuación 

(fiG,10¡=57.71, P<0.0001; Tabla 6). Se encontró que el gradiente de selección direccional y 

el término cuadrático del número de flores fUeron significativos; las dos Interacciones 

analizadas también resultaron ser significativas. En el caso del término sincronía*flores el 

signo fUe positivo, lo cual Indica que la selección natural está favoreciendo a los Individuos 

más sincrónicos y que producen muchas flores. Este resultado es semejante al que se 

obtuvo en el modelo anterior. El signo de la Interacción morfo*flores fue negativo. Para 

Interpretar el significado de este resultado, se ajustó la superficie de adecuación del 

modelo para cada morfo (Fig. 16). 
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Tabla S. Gradientes de selección lineal CP1), cuadrático (y 11) V correlatfvo (y IJ ), obtenidos 
de la regresión de la adecuación relatfva, contra el número de flores, índice de sincronía 
(<;), esterilidad masculina (EM), término cuadrático de las flores, y las Interacciones: 

flores* e;. y flores*EM y <;*EM de E. havanenseen la población Ardilla, Chamela, Jal. 

Variable 

Flores 

r; 

EM 

Flores*EM 

r;* EM 

p, 

0.0013 (0.0001)* 

2.0581 (1.0993) ns 

4.0601 (3.0046) ns 

Y11 

-0.54 (0.06)*** 

***P<0.001¡ **P<0.005; *P<0.05; ns, no significativo 
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y IJ 

1.86 (0.53)** 

1.47 (0.31)*** 

-0.83 (0.23) ns 



Tabla 6. Gradientes de selección lineal (p1), cuadrátlCo (y 11) y correlatlvo (y lf ), obtenidos 

de la regresión de la adecuación relativa contra el flores~ índice de sincronía ( <;), morfo, 

término cuadrático de las flores, y las Interacciones:. flores* e;, y flores*Morfo. 

Variable p, 'Y lf 

Flores -0.0029 (0.0010)* -0.52 (0.04)*** 

i; -0.2999 (0.0519) ns 

Morfo 0.0594 (0.1347) ns 

Flores*¡; 2.70 (0;32)*** 

Flores*Morfo -1.22 (0.17)*** 

Morfo*i; · 0.04 (0.08) ns 

***P<0.001; *P<0.05; ns, no significativo 
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Figura 16. Éxito reproductivo femenino en E. havanense en relación al número de 
flores producidas y a la sincronía en la floración para plantas del IT10lfo Pin {A) y 
Thrum {B) 
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Finalmerit:e;. se e\/alúó él ·~recto.del ¡;,órfóV .. lac es~erilidad en tres estimadores del 

desempeño de la prog~~I~;, masa d~,1~i .~emUlas; "por~entaje ·ci~ germinación y tiempo de 

germinación,. por medio- de un análisis de varianza multivaÍiado. (Manciva). No se encontró 

un efecto significati~~\Íel 'nio~o:e~ '1a calidad de la progenie (Lambd~ de Wilks = 0.920, 

fi2,17¡'=. 0.733,}'=0A9)': ja;;,pcic~.~e encontró un efecto significativo de la esterilidad 

masculina sobré la ~aiidaci'"ci~ Ía' progenie (Lambda de Wilks = 0.696, /12,14¡=3.04, 

P-';'0.07) •• 

DISCUSIÓN 

La EM en E.· havanense mostró una variación continua que va de 43 a 99%. La mayor 

parte de los Individuos {26%) tuvieron una esterilidad de 70-80% y se encontró que los 

mayores niveles de EM están asociados al morfo Thrum. Estos datos indican que la EM en 

E. havanense es parcial y puede considerarse como una especie parcialmente ginodioica. 

La esterilidad parcial ha sido explicada a partir de la acción de diferentes alelos de 

esterilidad en donde sólo algunos de ellos tienen su contraparte restauradora. Existen 

varias especies ginodioicas en donde también pueden encontrarse individuos parcialmente 

estériles, por ejemplo Plantago lanceo/ata (Van Damme, 1983), Geranium macu/atum 

(Agren y Willson, 1991) y He/ianthus annuus(Stoenescu, 1978). 

Se esperaba que el nivel de esterilidad masculina estuviera relacionado con la 

producción de frutos maduros como resultado de la reasignación de recursos a la vía 

femenina. Los resultados mostraron que esta relación no fue significativa. Sin embargo, al 

incluir en los análisis la interacción de la EM con el número de flores, se encontró que la 

Interacción fue significativa. Es interesante que en el caso del morfo y la sincronía en la 

floración, también la interacción de estas variables con la producción de flores resultó ser 

significativa. Estos resultados muestran que debido a la relación tan alta que existe entre 

la producción de flores y la formación de frutos (r2 = 0.67), la relación entre las variables 

analizadas y la adecuación se oculta, a menos que se considere la variación en el número 

de flores. 

Las superficies de adecuación mostraron que la selección natural favorece la 

reproducción por la vía femenina (producción de frutos) cuando las plantas presentan una 

alta EM, son muy sincrónicas y producen muchas flores. Si además los individuos con 
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estas características -presentaran una baja adecuación masculina como resultado de -la 

esterilidad en esta vía, se esperaría que la selección natural redujera a cero la expresión 

en esta función por lo que finalmente se tendrían poblaciones completamente ginodioicas. 

Se ha propuesto al ginodiolcismo como un estado intermedio en la evolución al 

diolcismo, -debido a que presenta una de las dos mutaciones que caracterizan a los 

-- sistem~s diolcos, esto es la EM. Además, se ha sugerido que la presencia de las plantas 

-hembra·· favorece la reproducción masculina de las plantas hermafroditas, ya que existe 
,,:-·:.' 

üna mayor dlsponlbilidad de óvulos. Esta situación llevaría a seleccionar favorablemente 

'aqu~lias'mutaciones que esterilizaran la función femenina si los recursos no invertidos en 

-esta vía fueran reasignados para incrementar la. cantidad y calidad del polen. Estos 

aspectos favorecerían la evolución al dioicismo. 

Los modelos teóricos predicen que la evolución al diolcismo a partir de una 

condición glnodiolca 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 núcleo

cltoplasmática es la condición más favorable en la evolución al dloicismo. 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 estarían en desventaja, pues estas últimas se 

reproducen por ambas vías sexuales. Sin embargo, si la herencia es núcieo-citoplasmática, 

las plantas hembra pueden permanecer en las poblaciones aún cuando no produzcan el 

doble de frutos que las plantas hermafroditas. 

Los resultados de este estudio muestran que en E havanense existe una ganancia 

en la adecuación por la vía femenina en los individuos con mayor nivel de EM, pues se 

encontró que la selección natural está favoreciendo niveles altos de EM y una alta 

producción de flores. También es posible que en estadios más avanzados del ciclo de vida 

existan ventajas en la progenie de los individuos más estériles, ya que estudios anteriores 

muestran que la progenie del morfo Thrum (mayores niveles de EM) tiene una tasa de 

crecimiento más alta y alcanzan la etapa reproductiva a una edad más corta que la 

progenie Pin (Ávila y Domínguez, 2000). Estas características podrían incrementar el 

número de semillas de una planta a lo largo de su vida. 

Debido a que existen ventajas en la adecuación femenina de los individuos más 

estériles, y además existen evidencias de que la herencia de la esterilidad es núcleo-
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:citoplasmátlca;- se:· sugler~:.·q~e-·la espe~lallzaclón de. las funciones sexuales en E. 

havanense podrí~ fáv~~~~éi-sE!; ·'., .·· . 

Encuanto ~ l~~-f~ci:orese¿ológlcos, se encontró la presencia de selección natural 

sobre la sincronía de la floradón. Sin embargo, esto sucedió cuando se consideró como 

medida de adecuación el frult set, pero no al utilizar como medida de adecuación el 

número de frutos maduros. Este último resultado es diferente a lo que se ha obtenido en 

otros años, pues la relación entre la sincronía en la floración y producción de frutos se 

había descrito como significativa (Domínguez, 1990). Estos resultados pueden explicarse a 

partir de las diferencias en el muestreo, pues en los estudios anteriores se eligieron 

plantas de tamaño muy similar, mientras que en este estudio (2000) se incluyó a todas las 

plantas de la población, por lo que la variación en el tamaño de las plantas y 

consecuentemente la variación en el número de flores era mayor. Es por esta razón que al 

no considerar en los análisis al número de flores, no se observa ninguna relación entre la 

sincronía y la producción de frutos. 

Existen dos hipótesis principales para explicar la importancia de la sincronía en la 

reproducción de las plantas. Una de ellas es que promueve una mayor atracción de los 

pollnlzadores; y la otra es que incrementa el número de consortes potenciales, lo cual 

tiene como resultado un Incremento en el tamaño efectivo de la población y en la tasa de 

fecundación cruzada (Augspurger, 1981; Domínguez 1991¡ Domínguez y Dirzo, 1995). 

En estudios anteriores al presente trabajo se encontró que en E. havanense existe 

una relación significativa entre el número de flores por población (número de plantas 

floreciendo) y el número de visitantes florales (Dornínguez, 1990). Esto indica que aquellas 

plantas que florecen cuando la mayoría lo hace son más visitadas por los pollnizadores. 

Esto podría traducirse en un incremento en el número de flores polinizadas y en una 

mayor deposición de polen en los estigmas. Con respecto a este último punto, algunos 

estudios muestran que el aumento de la cantidad de polen en los estigmas Incrementa la 

producción de frutos (Bullock y Domínguez, 1986; Horvitz y Schemske, 1988). 

También se ha propuesto que la floración masiva tiene como resultado un 

incremento en la diversidad de polen que llega a los estigmas, lo cual promovería una 

disminución en los apareamientos de individuos con alto parentesco (Murawski y Harnrick, 

1991} y quizá la aborción de un menor número de semillas. 

Debido a que la floración sincrónica puede tener corno resultado una fructificación 

a su vez muy sincrónica, se ha propuesto que esto podría promover una saclaclón de los 
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depredadores de sémilias y~ por tanto, el escape dé).Jrl inayói- número . de semillas a la 

depredadón. En E. havaiiense se ha visto q~e las plant~s . más sÍnc~ónicas tuvieron un 

menor nÓmero de semillas de¿redadas (Domínguez,' í99o) y por e~ razón se esperaría 
. - . 

que la. selección'. actuara más intensamente a favor de los Individuos más sincrónicos. 

Exlst~n ot;as propues~s que explican la Importancia de la sincronía en la reproducción, 

por ejemplo, se menciona que la sincronía puede disminuir y/o evitar la competencia por 

el s~r.:1c10 de los polinizadores con otras especies (Campbell, 1985; Copland Whelan, 

,1989, Levl.n, 1970; Waser, 1983); además se ha planteado la hipótesis que una alta 

sincronía funciona como un mecanismo de aislamiento reproductivo (Grant, 1949). Sin 

embargo, estas hipótesis no fueron probadas en el presente estudio. 

La distancia entre las plantas fue otro de los factores ecológicos evaluados en este 

ánállsls. Los resultados mostraron que no existe ninguna relación entre esta variable y la 

producción de frutos. Esto Indica que las plantas muestreadas se encuentran a una 

distancia lo suficientemente corta como para que los polinizadores puedan visitar a todas 

las plantas. En un estudio realizado por Somanathan y Borges (2000) con tres especies 

dlolcas (Dlospyros montana, Diospyros sy/vatica y Garcinia talbotü) se comparó el efecto 

de la distancia en la producción de frutos en poblaciones naturales (no perturbadas) y en 

poblaciones alteradas debido a las actividades humanas (no perturbadas). Se encontró 

que e~ sitios no perturbados la distancia entre las plantas no tiene ningún efecto en la 

reproducción femenina, ya que las plantas se encuentran muy cerca entre sí, mientras que 

en los sitios perturbados las plantas están más 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 E. havanense, en donde la 

distribución de las plantas es muy agregada y por tanto, la distancia entre los Individuos 

compatibles no es un factor que limite la reproducción femenina. 

En el presente trabajo también se encontró que el tamaño de las plantas tiene una 

relación positiva y estadísticamente significativa con la producción de frutos. Este 

resultado es muy común entre la mayoría de las plantas y puede explicarse a partir de tres 

aspectos, uno de ellos es que el tamaño de las plantas determina la Intensidad del 

despliegue floral y por tanto puede promover una mayor atracción de los polinizadores 

(De Jong y Kllnkhamer, 1994), de tal manera que la tasa de remoción y deposición del 

polen se Incremente. El segundo aspecto es que el tamaño de la planta determina el 

número de meristemos florales y por tanto el número de gametas que pueden ser 
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fecundadas; y el terc~~cí e!{ que el .tamaño püede ser un Indicador de la cantidad de 

recu~os deuna planta de t~I ITlan~ra'qu~ las pl~ntás grandes tendrían una mayor 

capacidad de s~sl:entar el ciesarioll~ y ;,;~cluraciÓn d~un may~r número de frutos (Albert 

et ·al. 2001; 'Konuma y Vahara, 1997; Murren y Ellison, 1996; Ollerton y Lack, 1998; 

.stocklln y Favre/1994); En E. havanense no se probó la relevancia de cada uno de estos 

aspectos. Sin embargo en estudios anteriores, Domfnguez (1990) encontró que la visita de 

polinizadores se incrementa con el tamaño de la planta. 

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

·de los factores ecológicos y genéticos, se exploraron en conjunto aquellas variables que 

mostraron una relación con la adecuación femenina (producción de frutos). De esta 

manera, se Incluyó el número de flores, la sincronía en la floración y el nivel de EM, 

además de las Interacciones número de flores*sincronía, y número de flores*EM. Los 

resultados de este análisis mostraron que los términos de la Interacción fueron 

significativos. Esto indica que la Importancia de la EM y la sincronía en la producción de 

frutos maduros no es diferente cuando se analizan por separado ambas variables o 

cuando se incluyen en un sólo análisis. De acuerdo a estos resultados se puede sugerir 

que el factor más Importante en modificar la relación de la EM y la producción de frutos es 

el número de flores. 

En el segundo modelo donde se analizan las mismas variables que se mencionan 

en el párrafo anterior, pero en donde se Incluye al morfo en lugar de la EM, se encontró 

que los términos de la interacción de las flores con la sincronía y con el morfo fueron 

significativos. En las superficies de adecuación se observó que las plantas Thrum producen 

una mayor cantidad de frutos que las plantas Pin. Este resultado muestra que las plantas 

Thrum funcionan mejor como hembras, pues además de producir más frutos, el polen de 

este morfo es más estéril. Con estudios que evalúen la adecuación masculina se podrá 

conocer de qué manera la selección natural está actuando en ambos morfos. Es posible 

que en el morfo Thrum la selección esté actuando en contra de esta función debido a la 

baja germinación del polen, a diferencia del morfo Pin, en donde se espera que la 

selección natural actúe a favor de la función masculina. Si esto ocurre, entonces el 

dioicismo sería la ruta más favorable en la evolución del sistema reproductivo de E. 

havanense. 
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