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INTRODUCCIÓN GENERAL 

La teoría de asignación sexual es una rama muy importante de la teoría de historias de vida 

(Sterns 1992) y uno de los aspectos más interesantes de la reproducción sexual (Michiels et 

al. 1999). Esta teoría analiza los patrones de asignación de recursos hacia las funciones 

masculina y femenina en organismos dioicos (Fisher 1930, Hamilton 1967, Charnov 1982), 

hermafroditas secuenciales (Ghiselin 1969, Charnov 1982) y hermafroditas simultáneos 

(Charnov 1979, 1982, Charlesworth y Charlesworth 1981, Lloyd 1982). La teoría de 

asignación sexual ha estimulado un gran número de estudios empíricos. Sin embargo, 

revisiones recientes concluyen que hace falta más evidencia experimental para determinar 

qué factores son los que influyen en los cambios en la asignación sexual (Godfray y Werren 

1996, Campbell 2000, Schárer y Ladurner 2003 ). Es decir, cuáles son los factores o 

estímulos que provocan que un individuo proporcione más recursos hacia un sexo en 

detrimento del otro sexo. Existe una tendencia hacia realizar estudios con organismos 

dioicos, particularmente en animales, mientras que hay relativamente menos trabajos con 

especies hermafroditas, con excepción de algunos estudios en plantas (Schárer y Ladurner 

2003). Por lo anterior, resulta interesante poner a prueba las predicciones derivadas de la 

teoría de asignación en organismos como las plantas con flores, donde el 80% de las 

especies son cosexuales (Richards 1990). 

El propósito de esta tesis fue evaluar las suposiciones y predicciones de la teoría de 

asignación sexual desarrollada por E. L. Charnov (1982). En este trabajo se estudió el 

fenómeno del ajuste facultativo en la proporción sexual y las consecuencias de este 

fenómeno sobre el éxito reproductivo de Begonia gracilis H.B.K. , una hierba monoica 

perenne que crece en la reserva ecológica del Pedregal de San Ángel, México. Begonia 



gracilis produce flores unisexuales y las inflorescencias generalmente están compuestas por 

un par de flores de cada sexo de color rosa y sin aroma al olfato humano (Castillo 1999). El 

fiuto es una cápsula trilocular, dehiscente. Las semillas son pequeñas y numerosas, y se 

dispersan pasivamente alrededor de la planta madre, lo que propicia una distribución 

agregada (Castillo 1999). Las flores masculinas son más longevas que las femeninas y 

aparecen primero en la temporada de floración (entre agosto y octubre). Ambos tipos de 

flores (masculina y femenina) son más viables en el día de antesis y la viabilidad disminuye 

conforme van envejeciendo (Castillo 1999). A partir de que se comienzan a producir las 

primeras flores, las plantas continúan creciendo y produciendo un par de flores por cada 

nudo. El pico de floración (mayor número de flores por unidad de área dentro de la 

temporada reproductiva) se alcanza alrededor del día 45, a partir de que aparecen las 

primeras flores (Castillo 1999). Las flores hembra de B. gracilis no presentan recompensa 

para los polinizadores, mientras que las flores macho ofrecen polen. Lo anterior promueve 

que las flores femeninas traten de mimetizar a las masculinas para ser visitadas por los 

polinizadores. Este tipo de polinización por engaño está mediada por el mimetismo floral 

entre las flores de cada sexo (Castillo 1999, Castillo et al. 2002, Caballero 2002). Por otra 

parte, la proporción sexual (número de flores masculinas con respecto a la suma de flores 

masculinas y femeninas) comienza muy sesgada hacia los machos y conforme avanza la 

temporada de floración aumenta la proporción de flores femeninas. Las características 

anteriores permiten que B. gracilis sea un sistema experimental en el que se pueden realizar 

manipulaciones al inicio de la temporada de floración y obtener resultados al final de la 

misma. 

Esta tesis se divide en cuatro secc10nes. En el pnmer capítulo se presenta una 

revisión de la literatura sobre la proporción y la asignación sexual en plantas con flores. 
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Esta revisión divide los estudios donde se ha encontrado una proporción sexual estable (en 

términos evolutivos), de los trabajos donde se han reportado ajustes sobre la proporción 

sexual a corto plazo (respuestas ecológicas o proximales). Asímismo, se discuten los 

modelos y las hipótesis que se desprenden de la teoría de asignación sexual a la luz de la 

evidencia encontrada en los estudios revisados. La literatura revisada abarca desde el año 

de 1980, fecha en que se publica el trabajo seminal de Freeman et al. (1980), hasta la 

actualidad (2003). El segundo capítulo aborda el sistema de B. gracilis y trata sobre los 

ajustes en la proporción sexual como respuesta a la intensidad de la polinización, que 

representa la posibilidad de que las plantas realicen ajustes de corto plazo en respuesta al 

ambiente social, de manera similar a los ajustes que realizan los animales. El capítulo tres 

aborda el tema de las consecuencias de ajustar la proporción sexual en esta misma especie. 

Con este fin se simulan dos escenarios contrastantes: poblaciones artificiales sesgadas hacia 

los machos y hacia las hembras; en estos escenarios se evalúa el éxito reproductivo por la 

vía masculina (medido a través del flujo de marcas de polvos fluorescentes), el éxito 

reproductivo por la vía femenina (producción de semillas) y el éxito reproductivo total 

(masculino + femenino). El capítulo cuatro aborda el problema de estimar los costos de 

producir flores macho y hembra en B. gracilis. El enfoque de reasignación utilizado en este 

experimento pennite evaluar los costos con base en los recursos que la planta asigna a la 

reproducción por cada vía y al crecimiento. Finalmente, se discuten algunas de las ideas 

sobre la teoría de asignación sexual en relación con datos de campo y la información 

bibliográfica y se plantean conclusiones en relación con los resultados de los experimentos 

realizados a la luz de la teoría actual. 
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Capítulo 1 

UNA REVISIÓN SOBRE LA EVOLUCIÓN DE 

LA PROPORCIONES SEXUALES EN PLANTAS 

CON FLORES 



AJUSTES FACULTATIVOS EN PLANTAS: UNA REVISIÓN SOBRE LA EVOLUCIÓN DE 

LAS PROPORCIONES SEXUALES EN PLANTAS CON FLORES 

1.- Diversidad de sistemas reproductivos en plantas con flores. 

El sexo en las plantas puede describirse en términos de la distribución de los órganos sexuales a 

diferentes niveles (Tabla 1). A nivel de flores están las hermafroditas o perfectas, que contienen 

ambas funciones sexuales, y las flores unisexuales estaminadas (macho) o pistiladas (hembra). A nivel 

de individuo algunas especies de plantas están compuestas solamente por individuos con flores 

hermafroditas. Otras especies son monoicas, es decir que los individuos tienen flores unisexuales de 

los dos sexos 78
. Existen especies que tienen individuos con flores perfectas y flores pistiladas 

(ginomonoicas 11
\ mientras que otras tienen individuos con flores perfectas y flores estaminadas 

(andromonoicas 11
'
48

'
139

) . Unas cuantas especies son dioicas 46
'
97 o ginodioicas 80 (individuos hembra e 

ináividuos hermafroditas), y muy pocas son androdioicas (individuos macho y hermafrodita) 139
, 

subdioicas 87 (individuos macho, hembra y ginomonoicos generalmente, aunque puede haber otras 

posibilidades 117
) o trioicas 53 (individuos macho, hembra y hermafroditas). 

Desde el punto de vista funcional los sistemas reproductivos de las plantas pueden agruparse 

en dos tipos 19
. En primer lugar están las poblaciones monomórficas, que presentan variación continua 

en la adecuación relativa que cada planta obtiene por donar polen (vía masculina) y por producir 

semillas (vía femenina). Dentro de este grupo están las plantas hermafroditas, monoicas, 

ginomonoicas y andromonoicas. En contraste, están las poblaciones con polimorfismos. Los morfos 

pueden ser estrictamente unisexuales (dioicos), o bien puede haber un morfo hermafrodita y el otro 

hembra (ginodioicos), o macho (androdioicos), o tres morfos, macho, hembra y hermafrodita (trioico) 

y macho, hembra, ginomonoico (subdioico). 



2.- La teoría de asignación sexual. 

La proporción sexual se define como el número de machos con respecto al número machos y hembras 

que hay en un grupo o población. A partir de que Darwin 35 observó que muchas poblaciones de 

animales presentan igual número de hembras que de machos (proporción sexual 1 : 1 ), Fisher 52 elaboró 

el siguiente argumento para explicar esta observación. En una población con pocas hembras, los 

individuos con tendencia heredable de producir más progenie del sexo escaso (hembras, en este caso) 

producen descendientes con mayor éxito reproductivo. Lo anterior produce un incremento en la 

frecuencia de los genes que causan la sobreproducción de hembras en la población, por lo que este 

sexo se vuelve común. Conforme la proporción sexual se aproxima a la situación en que hay igual 

número de machos y de hembras, declina la intensidad de la selección sobre los genes que producen el 

sexo escaso. Y en este escenario ( 1: 1) ya no hay ventajas selectivas. El argumento funciona igual, 

independientemente de cuál sea el sexo escaso al inicio, por lo que se predice una proporción sexual 

de 1: 1 como el único resultado evolutivamente estable y supone que los costos de producir un macho 

son iguales a los de producir una hembra (Fig. 1 ). 

En caso de que existan costos diferenciales de producir machos y hembras (por ejemplo, que 

un sexo sea más grande que el otro), la teoría predice que la asignación sexual (la cantidad total de 

recursos destinados a cada sexo) evolutivamente estable (aquella estrategia de asignación que no 

puede ser invadida y desplazada de la población) es aquella que proporciona igual cantidad de 

recursos hacia la función masculina y femenina, aunque genere una proporción sexual diferente a l : 1. 

Usualmente se asume que la proporción sexual y la asignación sexual están estrechamente 

relacionadas y en muchos casos se utilizan indistintamente ambos términos. Sin embargo, es 

importante hacer la distinción para evitar confusiones, sobre todo cuando los costos entre sexos son 

diferentes. Además, la teoría puede predecir como los individuos hermafroditas dividen sus recursos 

entre función masculina y femenina, porque se basa en el concepto económico de gasto de recursos y 
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se concentra en la inversión de los progenitores, por lo que no se considera lo que sucede una vez que 

la asignación ha terminado. Por ejemplo, si hay mortalidad diferencial entre los sexos la teoría no 

considera este efecto sobre la proporción sexual primaria. 

La propuesta original de Fisher asume que las poblaciones son infinitamente grandes, que los 

apareamientos son aleatorios y que los progenitores tienen control sobre la .proporción sexual, y los 

casos en que no se cumplen estos supuestos han dado lugar a predicciones y confirmaciones de la 

teoría general. Hamilton 63 modeló el efecto de la competencia y el apareamiento entre individuos 

emparentados para explicar por qué algunas especies de avispas parasitoides tienen proporciones 

sexuales sesgadas hacia las hembras. Cuando los hermanos compiten entre ellos por un número 

limitado de parejas, la selección natural debería de favorecer a los padres que inviertan sus recursos en 

producir más hijas para disminuir la competencia entre hermanos. Esto ocurriría produciendo un solo 

hijo que fecunde a sus hermanas. En el caso de las plantas, se menciona que la endogamia es uno de 

los factores involucrados en la evolución de las proporciones sexuales 3
•
19

•
25

•
29

·
30

•
69

. Cuando la tasa de 

autopolinización es alta y la depresión por endogamia es relativamente baja ( '5 < 0.5), los modelos 

predicen que la estrategia más exitosa para las plantas sería sesgar su proporción sexual hacia las 

hembras 38 debido a que se requiere poco polen para fertilizar los óvulos disponibles en la planta. En 

contraste, los escenarios que incrementan la exogamia, como una alta disponibilidad de polinizadores, 

favorecen una inversión en polen más alta ya que de esta manera compiten más eficientemente contra 

el polen de otras plantas para fertilizar los óvulos disponibles en la población. Existe evidencia de 

estrategias que las plantas adoptan para evitar la endogamia o que disminuyen la competencia local 

por parejas. Estas estrategias son respuestas de corto plazo, por lo que se consideran como proximales 

o ecológicas, mientras que los patrones de producción de polen versus óvulos son respuestas 

evolutivas que han sido modeladas a lo largo del tiempo. 

3 



Por otra parte, en términos de la competencia local por recursos, Freeman et al. 56 propusieron 

un modelo en el que el "estrés" induce a la masculinización, mientras que las situaciones más 

favorables favorecen la producción de hembras o la asignación hacia la función femenina. Por 

"estrés" se refiere a las condiciones que reducen el crecimiento, la capacidad de asignar recursos a la 

reproducción y la disminución de la supervivencia individual. Obviamente este modelo supone que 

los costos de producir machos son diferentes a los de producir hembras, por lo que se esperaría que la 

proporción sexual primaria estuviera sesgada hacia el sexo "más costoso de producir", generalmente 

el sexo femenino 29
'
44

, en los sitios favorables (con alta disponibilidad de recursos) . Es importante 

considerar, en términos de este modelo, que los recursos se refieren a la disponibilidad de luz, agua y 

los nutrimentos en el suelo, así como a la condición general de la planta (estatus fisiológico) . Se 

esperaría que las plantas con mejor condición, es decir que disponen de más recursos almacenados 

(generalmente las plantas más grandes en edad o tamaño), sesguen su asignación sexual hacia la 

función femenina; mientras que se esperaría que las plantas pequeñas o las que ocurren en los sitios 

con limitación de recursos tengan sesgos hacia la función masculina. 

Asimismo, Hamilton también resaltó que la proporción sexual óptima para un gen particular 

puede depender de la forma como se hereda. Por ejemplo, debido a que el citoplasma presente en el 

gameto masculino no se incorpora al cigoto, los machos representan un final evolutivo para cualquier 

elemento genético que resida en el citoplasma (DNA mitocondrial y de cloroplastos principalmente), 

y por tanto para estos genes sería más ventajosa una proporción sexual sesgada hacia las hembras. En 

contraste, para un gen que se transmite por el cromosoma Y, la progenie femenina representa un final 

evolutivo, por lo que sería más ventajosa una proporción sexual sesgada hacia los machos. Si tanto los 

genes citoplasmáticos como los genes en los cromosomas sexuales influyen la asignación sexual, 

entonces el supuesto fisheriano del control parental no se cumple y se predicen desviaciones marcadas 

de la proporción 1: 1. Para el caso de las plantas, Lewis 55 propuso un modelo en el que los genes 
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citoplasmáticos (heredados por vía materna) controlan la proporción sexual y hacen que sus 

portadores produzcan únicamente hembras. Estos genes deberían tener una adecuación mayor que los 

genes citoplasmáticos que produzcan una mezcla de hijos e hijas. Bajo control citoplasmático la 

población evolucionará hacia proporciones sexuales extremadamente sesgadas hacia las hembras. 

Otros modelos suponen que la herencia de la esterilidad masculina es nuclear, por lo que las hembras 

deberían producir el doble de descendencia que las plantas hermafroditas como compensación por la 

pérdida de la adecuación por la vía masculina, lo que redunda en una proporción de al menos dos 

hembras por cada hermafrodita, aunque la proporción sexual en el equilibrio depende de la relación 

entre la adecuación de hembras y hermafroditas. Un tercer tipo de modelos supone que la herencia es 

núcleo-citoplasmática (i.e. depende de la interacción de los genes del núcleo y del citoplasma). Bajo 

este esquema, se esperaría que las poblaciones mostraran sesgos hacia hembras, sesgos hacia 

hermafroditas o proporciones 1: 1, dependiendo de la fase del ciclo entre genes de la esterilidad y 

restauradores de la función masculina en que se encuentre la población. 

Por su parte, Trivers y Willard 129 plantearon que la proporción sexual producida por un 

individuo también puede estar sujeta a la acción de la selección. La idea generai considera cualquier 

situación en la que haya diferentes ganancias en adecuación por invertir en la progenie de un sexo o 

del otro. El modelo predice sesgos en la proporción sexual si uno de los sexos gana más adecuación 

por inversión parental extra que el otro sexo. Por lo tanto, los padres que dispongan de una cantidad 

relativamente mayor de recursos deberían sesgar su asignación hacia el sexo que tenga más éxito 

reproductivo. Y se puede extender la idea a muchas situaciones en que una variable ambiental tenga 

diferentes efectos sobre el valor reproductivo de hijas e hijos. La flexibilidad en la proporción sexual 

también puede esperarse cuando los costos de producir hijos e hijas dependen de las circunstancias en 

que son producidos. Charnov 29 propuso un modelo en el que la relación entre la inversión de recursos 

y la función de adecuación no siempre es lineal, lo que permite que evolucionen proporciones 

5 



sexuales sesgadas hacia uno de los sexos (Fig. 2) y también predice la evolución de ajustes de corto 

plazo (escala ecológica) en la asignación sexual cuando el ambiente es muy heterogéneo. 

Precisamente, el argumento puede extenderse para predecir en qué momento debería cambiar de un 

sexo al otro un hermafrodita secuencial. En el caso de las plantas, está el modelo del hermafroditismo 

secuencial, para las especies que cambian de sexo a través de su vida y para las que se predice el 

tiempo y orden del cambio de una función sexual hacia la otra 29
, respuestas que se presentan 

únicamente en escala de tiempo ecológico. En teoría existen dos escenarios posibles que favorecen 

diferentes estrategias de cambio de sexo (Fig. 3). En el primer caso, cuando la competencia entre 

granos de polen es poco intensa, la selección favorece a las plantas que funcionan como machos 

cuando son pequeños y que cambian a la función femenina cuando son más grandes; y se denominan 

protándricas. Se esperaría que las plantas en mejores condiciones (generalmente las plantas más 

grandes en edad y tamaño) hicieran el cambio lo más pronto posible hacia la función femenina porque 

pueden pagar el costo de producir frutos y semillas y así obtener mayor adecuación por esta vía. Por 

otro lado, cuando la competencia entre granos de polen es muy intensa, la selección favorece a las 

plantas que funcionan como hembras cuando son pequeñas y que cambian de sexo conforme van 

creciendo y se denominan protóginas. Un problema muy común en este tipo de sistemas es que el 

tamaño y el tiempo generalmente están relacionados (Charnov 29
), por lo que se utiliza indistintamente 

la edad o el tamaño de los individuos. El "ambiente social" (término comúnmente utilizado en la 

literatura zoológica y que se refiere al vecindario de consortes potenciales en el contexto de las 

plantas) también influye en los cambios en la asignación sexual que ocurren a corto plazo. Charnov 29 

menciona que se desconocen trabajos que hayan evaluado tales efectos en plantas superiores, pero que 

algunos estudios en animales, hongos, algas y helechos han documentado cambios en la sexualidad 

inducidos por el ambiente social. Por esta razón es factible suponer que el ambiente social también 

afecta los patrones de asignación sexual en las angiospermas. Dentro de este contexto se considera 
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que el ambiente social tiene al menos dos componentes, la densidad de flores, que influye en la 

probabilidad de que los polinizadores visiten una flor · 4'
5

, y la proporción sexual operacional 

(proporción de machos y hembras para la reproducción en una población particular). La proporción 

sexual operacional influye en la probabilidad de un individuo para reproducirse por la vía masculina o 

femenina. Si la proporción está sesgada hacia las hembras, entonces la selección natural debería 

favorecer a los individuos que asignen más recursos hacia la función masculina y viceversa. De tal 

forma que la planta maximiza la probabilidad de donar y recibir polen en un contexto social particular 

81
. En relación con la teoría de asignación sexual 29

, tanto la densidad como la proporción sexual 

operacional afectan la forma de las curvas de adecuación dentro de la escala de tiempo ecológico. Es 

decir, los ajustes sobre la asignación sexual son respuestas proximales que ocurren de una temporada 

reproductiva a la siguiente, e inclusive dentro de la misma temporada. Sin embargo, en el campo de la 

botánica poco se ha estudiado sobre los ajustes en la proporción sexual como respuesta al ambiente 

reproductivo. 

Por otra parte, a pesar de que el tema de la reproducción de las plantas ha recibido mucha 

atención, todavía no está claro por qué las plantas han evolucionado sistemas reproductivos tan 

diversos 19
. Una interpretación basada en la teoría de asignación sexual aplicada a las plantas es que la 

selección natural ha modelado diferentes estrategias de asignación hacia las funciones sexuales, y 

cada sistema reproductivo representa una estrategia reproductiva que maximiza la adecuación en un 

contexto dado. Sin embargo, las predicciones de los modelos derivados de la teoría de asignación 

sexual han sido evaluadas en múltiples ocasiones usando a los animales como sistema de estudio 

29
'
108

. Esta situación contrasta con la de las plantas, ya que el número de estudios que exploran la 

evolución de la asignación sexual en plantas es muy reducido en comparación al de los animales. Esta 

situación es desafortunada ya que las plantas presentan una gran variación en sus patrones de 

asignación sexual, y por lo tanto ofrecen la oportunidad de explorar los factores que modifican las 
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expectativas fisherianas. Por tanto, el objetivo de esta revisión es resaltar la enorme variedad en que 

las plantas expresan la sexualidad en el contexto de la teoría de asignación sexual y sus implicaciones 

sobre la evolución de los sistemas reproductivos de las angiospermas. La revisión abarca desde 1980, 

fecha en que Freeman et al. 56 hicieron una revisión crítica de la literatura sobre este tema, hasta la 

actualidad (noviembre de 2003). Aunque también se incluyen algunas referencias anteriores a 1980 

que son relevantes. Además, se analiza la frecuencia de especies en las que se cumple la predicción 

del modelo de Fisher, así como en los casos que hay sesgos en la asignación sexual. En el caso de las 

especies donde existen sesgos en la asignación sexual, se analizan las diferentes hipótesis ofrecidas 

para explicar esos sesgos. Los datos encontrados en la literatura se agrupan en cuatro modelos 

básicos: 1) limitación de recursos, 2) endogamia, 3) hermafroditismo secuencial y 4) ajustes en 

respuesta al ambiente social. Por último, se discute la importancia de la teoría de asignación sexual y 

su relación con los sistemas reproductivos en las plantas, a la luz de los patrones encontrados en esta 

rev1s1on. 

3.- Métodos para estimar asignación sexual en plantas. 

Sistemas reproductivos con polimorfismo sexual. En el caso de los sistemas polimórficos, la 

asignación sexual se estima por medio de la proporción de morfos en la población. Por ejemplo, en las 

especies dioicas se utiliza la proporción de machos con respecto al total, en las especies giondioicas se 

utiliza la proporción de hembras, en las especies androdioicas se utiliza la proporción de machos y en 

las especies trioicas se utiliza la proporción de machos, hembras y hermafroditas. Este método se 

puede aplicar siempre y cuando no existan diferencias al producir machos y hembras. En el caso de 

algunas especies dioicas, se conoce el mecanismo de determinación sexual que puede estar 

d . d l 6411 . 8 so l b. 41 E l · etermma o por cromosomas sexua es · , vanos genes · o por e am iente . n as especies que 

cuentan con marcadores moleculares para al menos una de las funciones sexuales (e. g., Actinidia 
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chinensis, Distichlis spicata, Rumex acetosa, Salix viminalis y Si/ene latifolia), ha sido posible evaluar 

la proporción sexual primaria (a nivel de semillas), aunque son pocos los casos. 

Sistemas reproductivos sin polimorfismo sexual. Debido a que en los sistemas monomórficos la 

proporción sexual no es un buen estimador de la asignación sexual, se han utilizado diferentes 

' d l 1 . . ' h l h . d d 1 fu . l 39 40 69 meto os para eva uar a mvers1on que ace una p anta acta ca a una e as nc1ones sexua es · · . 

El peso total del androceo vs. el gineceo es el estimador de la asignación sexual utilizado con mayor 

frecuencia en los estudios de plantas cosexuales (individuos que tienen tanto la función femenina 

como la masculina). No obstante, hay otras medidas como el contenido de carbono, nitrógeno o agua 

que también han sido utilizadas. Un problema con estas estimaciones es que los costos accesorios de 

cada sexo (para atraer polinizadores o dispersar semillas, por ejemplo) están confundidos en las 

mediciones. Los trabajos en sistemas monoicos presentan menos complicaciones para estimar el costo 

de cada función ya que las flores son unisexuales y los costos accesorios quedan incluidos en cada 

tipo de flor. Cruden34 sugiere que el cociente polen/óvulo es un buen descriptor del sistema 

reproductivo que también puede utilizarse para estimar los costos de asignación en particular en las 

plantas hermafroditas. Klinkhamer y De Jong 69 sugieren que más que determinar la asignación sexual 

exacta se necesita establecer cómo es la correlación genética entre las funciones sexuales (sí esta 

correlación es negativa entonces existe un compromiso, trade-off en inglés) mediante manipulación 

experimental. En este sentido, el método de remoción de una de las funciones sexuales permite 

analizar si los recursos asignados a una función sexual no quedan disponibles para el otro sexo. Este 

método consiste en manipular a las plantas mediante la remoción de una de las funciones sexuales 

para que los recursos que ya no son utilizados por la función sexual removida, queden disponibles 

para ser reasignados hacia la otra función sexual o hacia crecimiento y mantenimiento. 

4.- Evidencias. 
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Sistemas con polimorfismo sexual. En este trabajo se revisaron 144 referencias bibliográficas, de las 

que 36 citas correspondieron a trabajos teóricos, mientras que el resto contenía datos sobre asignación 

sexual en plantas. De estos trabajos se obtuvo una muestra de 126 especies repartidas en 36 familias. 

En las plantas dioicas se observó que 51. 7% de las especies no presentan sesgos en la proporción 

sexual (Tabla 2). El porcentaje restante de las especies se reparte entre las que presentan sesgos hacia 

los machos (28%) o hacia las hembras (20.3). Aunque una de las explicaciones más obvias es que los 

sesgos se deben a costos diferentes entre los sexos, existe evidencia de que la disponibilidad de 

recursos 9
•
21

•
106 y el ataque por parásitos 28 o herbívoros 29

'
57

•
109 afectan de manera diferencial a los 

machos y las hembras. Obviamente, este enfoque no considera que la variable relevante en términos 

de la teoría de asignación sexual sea la proporción sexual primaria que en el caso de las plantas 

corresponde a la proporción sexual de las semillas. 

Los estudios realizados con especies ginodioicas en los que se analizó la evolución de la proporción 

sexual (hembra / hermafroditas + hembras) constituyen un caso muy interesante ya que los genes 

involucrados en la determinación sexual no se transmiten por igual en los machos y las hembras. De 

las 18 especies estudiadas (Cuevas, E. y Abarca, C. com. pers.), se encontró que en tres especies 

(Thymus vulgaris, Origanum vulgare y Lobelia sifilitica) hay más hembras que hermafroditas, en 

otras tres (Daphne laureola, Orchradenus baccatus y Sida/cea hendersonii) la proporción es 1: 1, 

mientras que en las 12 especies restantes hay más hermafroditas que hembras (Tabla 2). Aunque el 

número de estudios relacionados con las proporciones sexuales de especies ginodioicas no es muy 

grande, la variación en la proporciones sexuales demuestra que el sistema ginodioico es muy 

dinámico y que no existe una estrategia de asignación única. 

101 1 . ' l En lo que respecta al sistema androdioico, Pannell sugiere que a proporc1on sexua 

depende de que la densidad poblacional sea alta y la tasa de autopolinización sea baja. Por lo que se 

esperaría una frecuencia de machos entre el 30 y 50%. Las proporciones encontradas en Schizopepon 
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bryoniaefolius, Mercurialis annua y Phillyrea angustifolia concuerdan con la propuesta de Pannell 101 

(Tabla 2). Sin embargo, en un estudio de Valissiliadis et al 131
, se reportó que hay poblaciones con 

sesgos hacia los machos en Phillyrea angustifolia. En ese trabajo los autores proponen que la alta 

frecuencia de machos se debe a la diferenciación sexual entre machos y hermafroditas que previene la 

evolución hacia el hermafroditismo, cuando la densidad poblacional es baja y se relaja la competencia 

entre granos de polen, que a su vez reduce el costo del compromiso (trade-off) entre funciones 

sexuales para las plantas hermafroditas. Otra explicación alternativa propone que están ligados los 

loci que producen la esterilidad femenina y la autoincompatibilidad, lo que favorece una mayor 

frecuencia de machos. 

El sistema trioico, uno de los más raros entre las plantas con flores 139
, está representado sólo por las 

especies Spinacea oleracea y Steneocereus pringle en esta revisión. En el caso de Spinacea oleracea, 

se observó un sesgo hacia los machos en la progenie producida, como respuesta a los tratamientos de 

rntrasos en el tiempo de la polinización en las plantas parentales 94 (Tabla 2), este resultado se puede 

interpretar como un ajuste facultativo en respuesta al ambiente social. 

Sistemas monomórficos. Más del 21 % de las especies hermafroditas estudiadas en esta revisión 

no presenta sesgos en la asignación sexual (Tabla 3), mientras que aproximadamente el 50% de las 

especies presenta sesgos hacia la función masculina y más del 21 % presenta sesgos hacia la función 

femenina En las plantas monoicas estudiadas, el 53% de las especies presentó sesgos en la asignación 

hacia la función masculina. En el 38.9% se registraron sesgos hacia la función femenina, y solamente 

8 .1 % de las especies estudiadas no presentó sesgos en la asignación. 

En relación con los sistemas ginomonoicos (asignación entre flores hembra versus hermafroditas) se 

encontró que en 16 especies del género Aster22 no hubo sesgos en la asignación entre flores hembra 

vs. hermafroditas (Tabla 3), en contraste cerca del 60% de las especies andromonoicas (flores macho 

versus hermafroditas) presentan más flores macho que flores hermafroditas y en casi el 4 7% no hubo 
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diferencias en la producción de flores macho y hermafroditas. Las plantas subdioicas también 

presentan variación en la asignación sexual. En las especies del género Scleropogon hay sesgos hacia 

las flores hembra, sesgos hacia las flores masculinas y sesgos hacia las flores hermafroditas 11
. En 

Astilbe biternata y Si/ene acaulis se observó la misma proporción de machos, hembras y 

hermafroditas 87
•
98

, mientras que en Tupeia antarctica de la familia Loranthaceae75
, Myrica gafe 78 y 

Atriplex amnicole 124 se reportaron más hembras. A continuación se presentan los casos en que no se 

cumple la predicción fisheriana de igual asignación de recursos a cada función sexual, de acuerdo con 

el modelo particular que explica los sesgos observados. 

Limitación de recursos (Freeman et al. 56
) . Este modelo establece que una función sexual es más 

costosa que la otra, por lo que se predicen sesgos hacia la función "barata" en los sitios con poca 

disponibilidad de recursos o cuando la planta no tiene una buena condición (ya sea por edad, 

herbivoría o patógenos). El patrón general es que en los sitios con alta disponibilidad de recursos y 

una baja intensidad de ataque por herbívoros se observaron sesgos hacia las hembras, mientras que en 

sitios con pocos recursos y mucha herbivoría los sesgos generalmente son hacia los machos, lo que 

apoya las predicciones de la teoría de asignación sexual. Asimismo, las plantas pequeñas 

generalmente asignan más recursos hacia la función masculina. Esta predicción se cumple en 77% de 

las especies dioicas (Tabla 4), mientras que en dos especies (5 .5%) se encontró el patrón contrario 

(sesgos hacia los machos en sitios con alta disponibilidad de recursos). En ocho especies (16.8%) no 

se encontró relación entre el efecto de los factores abióticos y la proporción sexual. En las plantas 

ginodioicas (5/6 especies = 83 .3%) y androdioicas (una especie) también se encontró evidencia a 

favor del modelo de la limitación de recursos (Tabla 4). En tres especies hermafroditas, en el 94.5% 

(52 de 55) de las especies monoicas y el 33.3% (1 de 3) de las andromonoicas se encontró evidencia a 

favor de cambios en la asignación sexual como respuesta a la limitación de recursos, mientras que en 
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las 16 especies ginomonoicas del género Aster no se encontró evidencia a favor de este modelo (Tabla 

5) 22
. En el caso de las subdioicas se encontró evidencia a favor en un trabajo 75

, mientras que en otro 

estudio hay evidencia en contra (Tabla 5) 98
. En relación con la condición de la planta, las especies 

analizadas representan alrededor de una tercera parte menos en relación con los trabajos que analizan 

el efecto de los factores abióticos (44 contra 122). En las plantas dioicas (58.8%) y ginodioicas (tres 

especies) la evidencia apoya la predicción del modelo de la condición de la planta (Tabla 4) que 

establece que el tamaño y la edad afectan los sesgos en la asignación sexual. En las especies 

hermafroditas (83.3%), andromonoicas (tres especies) y subdioicas (una especie) se presenta 

evidencia a favor de este modelo (Tabla 5). En las plantas monoicas 12 de 14 especies (85 . 7%) 

también presentan evidencia a favor. 

Endogamia (Hamilton 63
). Cuando la ó es alta la teoría predice que el sexo que se dispersa más 

es al que se le deben asignar más recursos debido a que la dispersión a mayores distancias disminuye 

la probabilidad de sufrir los efectos negativos de la endogamia 60
. La predicción de que la mejor 

estrategia es invertir menos recursos en machos, cuando el nivel de endogamia es alto y la tasa de 

depresión por endogamia ( <i) es baja, es apoyada por una especie androdioica (Schizopepon 

bryoniaejolius)9
, pero no se encontró evidencia en la especie ginodioica Echium vulgare 111 (Tabla 4). 

En el 99% de las especies de plantas hermafroditas, una especie monoica (Begonia semiovata) 3 y una 

especie andromonoica (Trevoa quinquenervia) 92 también se encontró evidencia a favor de las 

predicciones de este modelo (Tabla 5). El patrón general es que las plantas que se autopolinizan 

invierten menos en la función masculina, mientras que en las plantas exógamas estudiadas la 

asignación es más equitativa. Debido a que los factores que influyen en la dispersión del polen y 

semillas varían en escalas espaciales y temporales es posible suponer que este tipo de respuestas no 

solo sean de lago plazo sino que también sean respuestas proximales o de escala de tiempo ecológico. 

Por ejemplo, si las semillas se dispersan más, entonces se esperarían sesgos hacia la función 
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femenina; en contraste, si el polen se dispersa a mayores distancias, entonces se esperarían sesgos 

hacia la función masculina. La evidencia de este modelo está representada por el caso de tres especies 

dioica (Tabla 4), dos especies hermafrodita, dos especies andromonoicas (Tabla 5) y 46% de las 

especies monoicas en las que se pusieron a prueba las predicciones de este modelo. Según este 

modelo se favorecen cambios en la asignación hacia el sexo que se dispersa más lejos. Se reportan 

sesgos en la asignación hacia el sexo que se dispersa menos en 18 especies monoicas (evidencia en 

contra). Y por último, en ocho especies monoicas se encontró que no hay relación entre el sexo que se 

dispersa más y los cambios en los patrones de asignación sexual 60
. 

Hermafroditismo secuencial (Charnov 29
) . Este modelo predice la evolución hacia la protándria 

cuando la competencia entre granos de polen es baja. Por lo que la selección favorece a los individuos 

que se reproducen por la vía femenina cuando son pequeños y luego cambian a la función masculina 

cuando son grandes. Esta predicción es apoyada por una especie ginodioica (Tabla 4) 16
, ocho 

especies monoicas, ocho especies andromonoicas y el 59.5% (28 de 47) de las especies hermafroditas 

(Tabla 5). También se encontró evidencia de plantas protóginas. En una especie hermafrodita 

(Symplocarpus renifolius) y una especie andromonoica (Pseudocymopterus montam1s) se encontró 

evidencia de que las plantas grandes comienzan siendo hembras y cambian muy tarde en la temporada 

reproductiva hacia la función masculina o permanecen como hembras, mientras que no se encontró 

evidencia en una especie monoica (Grayia brandegei) y una especies andromonoica (Tiliajaponica) . 

Ambiente social (Trivers y Willard 129
, Chranov 29

) . En relación con los ajustes facultativos 

como respuesta al ambiente social, se tiene evidencia de cambios en plantas androdioicas 102 en 

respuesta a la densidad de flores, mientras que no se encontró evidencia en plantas dioicas83 (Tabla 4) . 

Por otra parte, hay evidencia correlativa entre la proporción sexual de la progenie y los padres en 

Si/ene vulgaris 90
, mientras que en Si/ene latifolia Purrington110 reporta que la posición de la flor 

(basal vs. distal) que fue polinizada no afecta la proporción sexual de la progenie. En Rumex acetosa 
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Correns, Lopez y Domínguez 81 reportaron que a intensidad alta de polinización se producen sesgos 

hacia la función femenina. En el caso de Spinacea oleracea, Miglia y Freeman 94 encontraron sesgos 

hacia los machos en la progenie cuando hay retrasos en la polinización de las plantas parentales. En 

Pistacia lentiscos, Verdu y Garcia-Fayos133 reportaron que a baja densidad de individuos (una 

estimación de la densidad de polen que los autores utlizaron) hay más hembras y que la frecuencia de 

hembras disminuye, hasta ser de 1: 1, conforme se incrementa la densidad. En todos estos casos no se 

evalúa explícitamente el efecto del ambiente social, aunque si puede haber un efecto, como lo 

demuestra el trabajo con Begonia gracilis 81 en el que se analizó el efecto de la proporción sexual 

operacional (intensidad de polinización) sobre la proporción sexual floral. 

5.- Discusión. 

¿En qué medida se cumple la predicción de Fisher 52 en las plantas con flores y qué explica los sesgos 

en la asignación sexual? Por lo general, se asume que en las especies hermafroditas la asignación 

hacia cada función sexual es igual ( 50% de los recursos disponibles para cada sexo). Sin embargo, los 

resultados de esta revisión muestran que en más del 40% de las especies dioicas no se cumple la 

predicción derivada del modelo de Fisher, en casi el 80% de las especies hermafroditas se presentan 

sesgos en la asignación, mientras que sólo el 8. 7% de las especies monoicas presenta asignación 

sexual 1: 1. 

En 28 de las especies dioicas que presentan sesgos en la proporción sexual, estos últimos se 

deben al ambiente abiótico, mientras que en 1 O especies el factor es biótico. En las plantas monoicas 

se ha comprobado que los factores abióticos influyen en los sesgos hacia la función masculina (52 

especies), mientras que en 23 especies se han relacionado los sesgos en la asignación sexual como 

estrategia para disminuir la competencia local por pareja. La mayoría de los cambios en la asignación 

sexual se presentan a escala de tiempo ecológica, por lo que se pueden considerar como ajustes 
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facultativos en respuesta al ambiente abiótico. El clima, la humedad y riqueza del suelo, así como la 

intensidad luminosa son los factores abióticos que predicen los cambios en la asignación sexual 29
, 

mientras que la herbivoría y el daño por patógenos son los factores bióticos más comunes. En el caso 

de las plantas hermafroditas el principal factor que explica los patrones de asignación sexual es la 

endogamia. En este caso, los patrones encontrados han sido modelados a lo largo del tiempo por lo 

que se pueden considerar como evolutivamente estables. 

¿Qué tan lábiles son las plantas con flores en su expresión sexual? En al menos 67 de las 

especies incluidas en esta revisión se han reportado cambios en la asignación sexual de una temporada 

reproductiva a otra, e incluso dentro de la misma temporada, lo que sugiere que las plantas son muy 

lábiles en su expresión sexual. 

U . 1 . , 1 . . d F ¡ 56 p l. k io8 l n avance importante en re ac1on con as rev1s1ones e reeman et a . y o mcans y es que a 

gran mayoría de los trabajos revisados sugiere interpretaciones evolutivas dentro del contexto de la 

teoría de asignación 2
'
26

'
120

. Antes de los estudios de Freeman et al. 55
'
56 y Lloyd 78 las explicaciones de 

los sesgos estaban basadas en conceptos fisiológicos y no adaptativos. Los resultados de esta revisión 

muestran que hay más evidencia a favor de modelo de la limitación de recursos y el efecto de la 

endogamia sobre la evolución de la asignación sexual en las plantas con flores, aunque la información 

sobre los otros factores se ha ido incrementando recientemente. Esto implica que conforme se 

incremente el número estudios se podrán establecer patrones más robustos sobre el efecto de 

diferentes factores en la evolución de la asignación sexual. 

Por otra parte, en la literatura revisada se reportan diferentes formas de estimar los costos de las 

funciones sexuales (asignación), de tal forma que se complica realizar comparaciones a pesar de que 

las estimaciones estén en términos relativos. Se ha propuesto el método de reasignación, es decir, 

simular individuos "mutantes" que carezcan de una de las funciones sexuales y evaluar la 

reasignación de recursos, con el fin de solventar algunos de los problemas que implica la estimación 
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d 1 d 1 fu . l 37 39 ' d . . . . 1 e costo e as nc10nes sexua es ' , asi como etermmar en si existen compromisos entre as 

funciones sexuales. En la medida en que se utilice este método para un mayor número de especies, 

será posible establecer comparaciones y tendencias sobre el costo de cada sexo. Sin embargo, la 

evidencia actual apoya la idea de que la función femenina es más costosa que la masculina 44 si se 

considera el esfuerzo de producir frutos y semillas. 

Otro avance importante en relación con trabajos anteriores 56
•
78

•
108 es que ahora se cuenta con 

más datos sobre los mecanismos de determinación sexual en plantas. Por ejemplo, en Salix biminalis 8 

y Si/ene alba 127 se ha propuesto un mecanismo de múltiples loci independientes, mientras que en 

Actinidia chinensis 64 se ha propuesto un mecanismo heterogamético, XX (hembras) XY (machos), 

similar al de los mamíferos. Además, se resalta la necesidad de definir a los sistemas reproductivos 

con base en el género funcional propuesto por Lloyd 78
, es decir en términos de la contribución 

genética por cada vía sexual, más que en términos de las estructuras morfológicas. En al menos siete 

especies descritas previamente como hermafroditas los estudios sobre la reproducción sexual 

mostraron que son ginodioicas 15
•
138

, androdioicas 7 y andromonoicas 70 en términos funcionales . En 

las plantas de Pemettya rigida se ha reportado que funcionalmente son dioicas aunque 

morfológicamente sean hermafroditas 9
, tal como sucede con Thalictrum pubescens 37 y Chassalia 

corallioides 100
. Hay que remarcar que los trabajos teóricos están concentrados en simulaciones de 

distintos escenarios. Por ejemplo, el efecto del vector de polen y la geometría floral 23
'
118

, condición 

de la planta y disponibilidad de recursos 27
•
65

•
69

, compromisos entre componentes de historias de vida 

69
•
12º·141

•
142

•
143 y tasa de entrecruzamiento o distancias de dispersión entre polen y semillas 38

'
39

'
44

'
68

. 

Los modelos que tienen que ver con ajustes en la asignación sexual como respuesta a la densidad y a 

la proporción sexual en la población han sido poco estudiados81
. Algunos trabajos encontrados en esta 

revisión muestran evidencia de la capacidad de las plantas de ajustar la asignación sexual de manera 

facultativa, aunque los autores no interpretan sus datos dentro del contexto de la teoría de asignación 
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sexual y el efecto del ambiente social sobre los ajustes facultativos. Considero que el campo de los 

ajustes facultativos en la asignación sexual puede ser muy fértil si se estudiase un mayor número de 

especies; por ejemplo en las monoicas, para determinar el efecto del ambiente social. El primer paso 

es demostrar que las plantas pueden "evaluar" el entorno social en el que se encuentran, y con base en 

esta información, estimar la proporción sexual operacional y en consecuencia, ajustar la asignación 

sexual que maximice el éxito reproductivo en un contexto particular. 
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Tabla 1.-Sistemas reproductivos en las plantas con flores. La sexualidad en la plantas puede 

describirse a nivel de flor y a nivel individual. 

Nivel Tipo Función/descripción Esquema 

Floral Perfecta Donar y recibir polen e¡ (hermafrodita) 

Unisexual Recibir polen (femenina) 

cr 
Unisexual Donar polen (masculina) 

Cf 
Individual Hermafrodita Individuos con flores 

® perfectas 

Monoico Individuos con flores 

® macho y hembra 

Ginomonoico Individuos con flores 

® perfectas y hembra 

Andromonoico Individuos con flores 

@ perfectas y macho 

Dioico Individuos macho e ®@ individuos hembra 

Ginodioico Individuos hermafrodita e 

®® individuos hembra 

Androdioico Individuos hermafrodita e 0® individuos macho 

Subdioico individuos macho, ®@® hembra y ginomonoicos 

Trioico individuos macho, @®® hembra y hermafrodita 



Tabla 2.- Revisión de la proporción sexual ( ~/o+~ ) en plantas con flores. Se presenta el 

número de especies con sesgos y sin sesgos en la proporción sexual para los sistemas 

reproductivos con polimorfismo sexual. Los valores entre paréntesis corresponden al 

porcentaje de especies. SR= sistema reproductivo, PS = proporción sexual, Dio = plantas 

dioicas, Gindio = plantas ginodioicas, Andio = plantas androdioicas y Trio = plantas 

trioicas. 

SR Dio Gindio* Andio Trio 

PS ®0 ®® 0® 00® 
Sesgo a machos 32 (28.0) 1 (20) 1 (100) 

1:1 (sin sesgo) 59 (51.7) 3 (16.6) 1 (20) 

Sesgo a hembras 23 (20.3) 3 (16.6) 

Sesgos a hermafroditas 12 (66.8) 3 (60) 

Total de especies 114 18 5 

* Datos proporcionados por Eduardo Cuevas y César Abarca ( com. pers.) 



Tabla 3. - Revisión de la asignación sexual en plantas con flores . Se presenta el número de 

especies con sesgos y sin sesgos en la asignación sexual para los sistemas reproductivos 

monomórficos. Los valores entre paréntesis corresponden al porcentaje de especies. SR = 

sistema reproductivo, AS = asignación sexual, Her = plantas hermafroditas, Mon = plantas 

monoicas, Ginmon = plantas ginomonoicas, Anmon = plantas andromonoicas y Subdio = 

plantas Subdioicas. 

SR Her Mon Ginmon Anmon Subido 

AS ® ® ® ® ®@® 

Sesgo a la función 101 (56.7) 79 (53.0) 7 (53.8) 1 (12.5) 
masculina 

1 :1 (sin sesgo) 39 (21 .9) 12 (8.1) 16 (100) 6 (46.2) 3 (37.5) 

Sesgo a la función 38 (21.4) 58 (38.9) 4 (50) 
femenina 

Total de especies 178 149 16 13 8 



Tabla 4_- Modelos que explican los cambios en la proporción sexual de las plantas con fl ores (ver detalles en el texto). SR = sistema 

reproductivo . Los valores entre paréntesis corresponden al porcentaje de especies para los sistemas reproductivos con polimorfismo sexual. 

SR = sistema reproductivo, Dio = plantas dioicas, Gindio = plantas ginodioicas, Andio = plantas androdioicas y Trio = plantas trioicas. 

Modelo: Limitación de recursos 

Evidencia Abióticos Bióticos 
SR 

A favor 
28 (77.7) 10 (58.8) 

Dio En contra 
2 (5 .5) 3 (17.6) 

Sin evidencia 
6 (16 .8) 4 (23 6) 

A favor 
5 (83.3) 3 

Gindio En contra 
1 (16.7) 

Sin evidencia 

A favor 
1 

Andio En contra 

Sin evidencia 

A favor 

Trio En contra 

Sin evidencia 

Endogamia 

Sen su Competencia 
stricto local 

3 

1 

1 

1 

Hermafroditismo 
secuencial 

Protandria Protoginia 

1 

Ajustes 

Densidad % sexual 

1 

1 1 

1* 

1 

1* 



Tabla 5.- Modelos que explican los cambios en la asignación sexual de plantas con flores . Los valores entre paréntesis corresponden al 

porcentaje de especies para Jos sistemas reproduclivos monomórficos. SR = sislema reproductivo, Her = plantas hermafroditas, Mon = 

plantas monoicas, Ginmon = planlas ginomonoicas, Anmon = plantas andromonoicas y Subdio = plantas Subdioicas. 

Modelo: Limitación de recursos 

Evidencia Abióticos Bióticos 
SR 

A favor 
3 5 (83 .3) 

Her En contra 
1 (16.7) 

Sin evidencia 

A favor 
52 (94 .5) 12 (85.7) 

Man En contra 
1 (1 .8) 

Sin evidencia 
2 (3 .7) 2 (14.3) 

A favor 

Ginmon En contra 

Sin evidencia 
16 

A favor 
1 (33.3} 3 

Anmon En contra 
1 (33.3) 

Sin evidencia 
1 (33.3) 

A favor 
1 (50) 1 

Subdio En contra 

Sin evidencia 
1 (50) 

Endogamia 

Sen su Competencia 
stricto local 

108 (99) 2 

1 (1) 

1 23 (46.9) 

18 (36 .7) 

8 (16 .4} 

1 2 

Hermafroditismo 
secuencial 

Protandria Protoginia 

28 (59.5) 1 

1 (2 .2) 

18 (38.3) 

8 

1 

8 1 (50) 

1 (50) 

Ajustes 

Densidad % sexual 

1 (50) 

1 (50)* 



Píe de figuras. 

Figura 1.- Modelo de R. A. Fisher 52 sobre la proporción sexual óptima. a) En una 

condición donde hay más machos que hembras en la población (arriba a la izquierda), la 

selección natural favorece a los progenitores que asignan más recursos hacia la producción 

de hijas (grafica de arriba al centro) por lo que esta estrategia de asignación se vuelve la 

más frecuente y esto ocasiona una proporción sexual sin sesgo (en medio a la derecha). En 

otro escenario, la selección favorece a los progenitores que invierten más recursos en 

producir hijos (abajo a la izquierda), de tal forma que ahora la población tiende a una 

proporción de un macho por una hembra (1 : l ; en medio a la derecha) y en este escenario la 

selección favorece a los que asignan la mitad de sus recursos disponibles hacia cada sexo. 

b) Gráfica que describe los cambios en la proporción sexual en función del tiempo. 

Después de varias generaciones la proporción sexual tiende a 0.5 (1:1). 

Figura 2. - Modelo del Valor Marginal desarrollado por E. Charnov 29
. Relación entre la 

asignación relativa a la función masculina (r) y femenina (1-r) y la adecuación relativa (W). 

La línea punteada corresponde a la adecuación femenina y la continua corresponde a la 

adecuación masculina. Los puntos blancos corresponden a la estrategia evolutivamente 

estable para cada valor de n que representa la mayor ganancia en adecuación total. 

Figura 3. - Modelo del Hermafroditismo Secuencial desarrollado por E. Charnov 29
. 

Relación entre la edad o el tamaño y la adecuación relativa (W). La línea punteada 

corresponde a la adecuación femenina y la continua corresponde a la adecuación masculina. 

a) cuando la competencia entre machos es muy intensa, la selección natural favorece a los 



individuos que se comportan como hembras cuando son pequeños y que cambian a machos 

cuando son grandes. El punto donde ambas funciones de adecuación se cruzan corresponde 

al tamaño esperado para realizar el cambio de sexo. b) Cuando la competencia entre 

machos no es muy intensa, la selección favorece a los individuos que se comportan primero 

como machos y luego cambian a hembras. 
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Capítulo 2 

AJUSTES FACULTATIVOS DE LA 

PROPORCIÓN SEXUAL EN LA HIERBA 
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Abstract 

Sex allocation theory predicts that reproducing individuals will increase their 
fimess by facultatively adjusting their relative investment towards the rarer 
sex in response to population shifts in operational sex ratio (OSR). The 
evolution of facultative manipulation of sex ratio depends on the ability of 
the parents to track the conditions favouring skewed sex a!location and on the 
mechanism controlling sex allocation. In animals, which have well-developed 
sensorial mechanisms. facultative adjustmem of sex ratios has been demon
strated on many occasions. In this papee we show that plants have 
mechanisms that allow them to evaluare the population OSR. We simulated 
three different conditions of population OSR by manipulating the amount of 
poilen received by the female flowers of a monoecious herb, and examined the 
effect of this treaunent on the allocation to male vs. female flowers. A shortage 
of polleo on the stigmas resulted in a more male-skewed sex allocation, 
whereas plants that experienced a relatively polleo rich environmem tended 
to produce a more female-skewed sex allocation partero . Our results for 
Begonia graci/is demonstrate that the individuals of this species are able to 

respond to the levels of pollination intensity experienced by their female 
flowers and adjust their patterns of sex allocation in accordance to the 
expectations of sex allocation theory. 

Fisher's ( 1930) theory of sex ratio predicts that natural 
selection wouid favour the evolution of equal parental 
allocarion of resources into male and female functions. 
Under this formulation. gonochorous animals and dioe
cious plants are expected to produce roughly equal 
numbers of sons and daughters. and cosexual species to 
invest the same amount of resources in male and female 
functions. More recently, theoretical models and empir
ical studies have shown that the allocarion of resources to 
male vs. female function may be sensitive to sorne 
ecological or social conditions and respond to the relative 
gains possible through either sex function (Hamilton, 

1967; Trivers & Willard. 1973; Charnov, 1979, 1982; 
Frank, 1990). Skewed investments are expected: 
(i) when sex ratio ar the popularion leve! deviates 
from parity ca using frequency-dependent selection, 
(ii) when maring is nonrandom wirh respect to related
ness, (iii) when parents' condition affects the reproduc
tive abilities of the offspring, and (iv) when the genes 
controlling sex allocarion are not equally transmitted 
through each sexual funcrion . In more general terms, a 
deviation from Fisherian (equal) sex allocation is expec
ted when the fitness retum on maternal investmem is set 
by functions rhat differ in shape between the male and 
female functions (Charnov, 1979, 1982; Frank, 1990; 
Campbell, 2000). The expected direction of shift is 
rowards that sex function which shows relatively larger 
reproductive gains (Charnov & Bull, 1977; Charnov, 
1982; Frank, 1990). A more complicared situarion arises 
when these curves change in time or from place to place. 
Under these conditions natural selection should favour 
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the evolution of the abiiity to alter the allocation to male 
vs. female funcrion (facultative sex allocation) in 
response to particular environmental or iife history 
situations (Charnov, 1982). 

The evolution of facultative manipulation of sex 
allocation depends on rhe ability of the parent to track 
the conditions (physiologicaL ecological or social) favour
ing skewed sex allocations, and on the mechanism 
controlling sex allocation (Charnov, 1982; Frank. 
1990). Studies on animal species have shown that 
maternal condition (Nager et al .. 1999), or the courtship 
experienced during the mating season (Olsson & Shine, 
2001 ). may influence the patterns of sex allocation to 
sons and daughters (for recent reviews see Ellegren & 
Sheldon, 1997; Oddie, 1998; Sheldon. 1998). Haplodip
loidy and paternal genome loss are perhaps the 
sex-determining mechanisms that allow the greatest 
flexibility in animals (Hamilton, 1967; Charnov, 1982; 
Varndell & Godfray, 1996). Evidence of facultative 
adjustments also exists in species in which sex is 
chromosomally determined a!though the mechanisms 
remain controversia!. Plant literature has plenty of 
examples showing that in many species sex allocation 
responds to environmental or intrinsic conditions vary
ing as a function of age. size. herbivore damage. disease, 
weather, nutritional condition and light (Freeman et al. , 
1980. 1981; Charnov, 1982; Cid-Benevenro, 1987; Delph 
& Lloyd, 1991; Sakai & Weller, 1991; Wells & Lloyd, 
1991; Klinkhamer et al., 1997; Lowenberg, 1997; 
McKone et al., 1998; de Jong et al., 1999). Most of the 
studies have concentrated on sex-allocation shifts in 
response to environmentally induced variation in spatial 
or parental resources. As nored by Werren & Charnov 
( 1978) temporal variation in the population operational 
sex ratio (OSR; defined as the number of sexually active 
males in relation to the number of receptive females ar 
any gíven time, Emlen & Oring, 1977), also produces a 
selecrive pressure favouríng the evolution of facultatíve 
adjusrments in the investment in male vs. the female 
functíon. Although examples of thís phenomenon are 
known from the animal !iterature (reviewed in Olsson & 
Shine, 2001) and from sorne early studies in dioecious 
plants (Correos, 1928; Conn & Blum, 198 1). no experi
mental attemprs have been made to determine whether 
cosexual plants are able to respond to rhe varíaríon in 
OSR by modifyíng their paneros of sex ailocatíon to male 
and female fl.owers. Mosr cosexual plams fulfil the 
conditions established by Werren & Charnov ( 1978) for 
facultarive sex allocation to evolve (over!appíng genera
tío ns. different and unpredictable changes in reproduc
tive gaín expectations for the rwo sexes. and parental 
ability to vary sex aliocatíon in response to perturba
rions). Moreover, Charnov ( 1982. 1984) poimed out that 
the evolution of facultative sex allocation in dioecious 
and go nochorous (allocatíon ro sons or daughters) or 
hermaphroditic (ailocarion to male vs. female function) 
organísms are theoretically equívalem. In addition. 

theoretícal models predíct that inbreeding should pro
duce a reduced investment in rhe male functíon of 
species wíth facultarive sex allocation regardless of 
whether we are dealing with animals (maring berween 
close relarives) or plams (self-compatibility) (see 
Hamilton, 196 7; Charnov, 1982; Ka rlin & Lessard. 
1986; Frank, 1990). Such a prediction has been suppor
ted in anima ls with facultative sex allocaríon in which an 
increase in the probabiiity of sib mating (a form of 
inbreeding) produces a female-skewed progeny 
(Hamilton, 1967; Charnov, 1982; Godfray & Werren, 
1996; Molbo & Parker, 1996). 

Thus, the absence of examples in plants may reflect the 
common view that these organisms are notable to track 
the changes in OSR. In spite of the fact that plants lack 
the sensory capacities characteristic of animals (but see 
Callaway, 2002 and references therein), rhere are orher 
mechanisms that could allow plams to track the varíation 
in their social environment (the population OSR). Here 
we test the hypothesis that plants could use poilination 
success (the amoum of polleo grains received on stigma) 
as a measure of the variation in the population OSR. 
High levels of poilinatíon success could be indicative of a 
male-biased OSR. and rhus any rendency to invesr in the 
female function should be favoured. However, a shonage 
of polleo could be interpreted as a female-biased OSR. 
thus favouring the investmenr in the male function . This 
mechanism was first proposed for animals in the Werren 
& Charnov's perturbation model ( 1978), which suggests 
that a period of male rarity may induce a facultatively 
adjusted male-biased sex ratio. 

There is already sorne evidence that plants may adjust 
their sex allocation patterns on the basis of the informa
tion provided by the fertilization success attained by their 
fl.owers. Early experiments with the dioecious Sí/ene alba, 
Rumex acetosa (Correos. 1928) and R. hastatulus (Cono & 
Blum, 1981 ), demonmated that light polleo loads 
resulted in a progeny sex ratio of 1 : l and heavy loads 
produced a progeny skewed rowards females. In Viola 
hína (Recibo-Torstensson & Berg, 1995) and Oxalis 
acetosella (Berg & Recibo-Torstensson. 1998), there was 
a negative relationship berween the number of cleistog· 
amous flowers and the fertilization success of the 
previous chasmogamous phase. As ferti lization success 
of the outbreeding chasmogamous fl.owers is determined 
by the availability of polleo , the production of cleistog
amous flowers could be interpreted as a response to the 
social environmem (availabiliry of matings) these plams 
face . Nonetheless, to our knowledge nobody has explored 
the possibility thar plams respond to their social environ
ment (defined as the OSR) by adjusting their pattems of 
sex allocation to male and female flowers. Monoecious 
species (individuals are characterized by the presence of 
both male and female fl.owers) are particularly useful to 
test this kind of hyporhesis as male and female invesr
ments are separated in different flowers. Furthermore, 
aithough li ttle is known about the sex allocarion 
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mechanisms of monoecious species (Dellaporta & 
Calderon-Urrea, 1993 ), it is well known that plants with 
this reproductive system are capable of facultative 
adjustments in response to a variety of physical and 
bioiogical stimuli (Freeman et al., 1980; Charnov, 1982; 
Cid-Benevento, 1987; Lowenberg, 1997). 

In this study, we use the monoecious perennial herb 
Begonia gracilis HBK (Begoniaceae) to test the hypothesis 
that plants ma y facultatively shift their sex allocation 
patterns in response to changes in the population OSR. 
We also tested whether these changes are consistent with 
the theoretical expectations derived from sex allocation 
theory . As OSR has a strong effect on the levels of 
pollination success in this species (Castillo, 1999; Castillo 
et al., 2002), we used hand-pollination experiments in 
order to simulare three different levels of pollination 
intensity and looked for changes in the sex allocation 
patterns of plants under these treatments. Additionally, 
we wanted to control for two orher factors thar have rhe 
potential to affect the outcome of facu ltative sex alloca 
rion (Campbell, 2000) . Our hypothesis predicrs rhar under 
conditions of abundant pollination. plants should pro
duce more female flowers. As rhe production of a female 
flower is linked to future cosrs associated with fruit 
maturation, we included a fertilization treatrnent (fertil
izer addition) to guarantee that the production of more 
flowers was not preduded by a shortage of resources. 
However, it has repearedly been shown that in breeding 
produces a reduced investment in male function in 
animals with facultative sex allocation (Harnilton. 1967; 
Charnov, 1982; Godfray & Werren. 1996; Molbo & 
Parker, 1996), and because B. gracilis is a self-compatible 
species we tested whether or not the source of pollen (self 
and cross ) affects the pattems of sex allocation . 

Methods 

Study species 

The study was carried out in the Pedregal de San Angel 
ecological preserve. in Mexico City, where B. gracilis 
typicall y grows in discrete parches within more mesic 
gullies forrned by lava . During rhe dry season. B. gracz/is 
lacks aerial pans and individuals aestivate as subterra 
nean corms. Growth is initiated in response to the first 
rains. and flowering takes place in eariy August to early 
October, 2-3 rnomhs after the onset of the rain y season. 
Begonia gracilis is a monopodial perennial herb that 
produces two or three initial vegetative nodes, fol lowed 
by reproductive nodes each producing a single rwo
flowered inflorescence. Inflorescences are typically prot
androus and plants produce an average of 9.7 (±0.3 5; 
mean ± l SE hereafter) flowers in a given reproductive 
season (Castillo. 1999). Halictids are the main visitors to 
the female flowers of B. graa1is and they are probably the 
main pollen vectors of this species (Castillo. 1999; Castillo 
et al .. 2002) . 

Facultative sex allocation in Begonia 1179 

As there is no synchronization arnong the inflores
cences within a plant, the .sex ratio of an individual 
depends on the timing of anthesis and on the longevity of 
individual flowers. Male flowers last longer than female 
flowers (4.9±0.ldays, n=2821 vs. 3.6±0.ldays. 
n = 2379, respectively). Stigma receptivity and pollen 
viability diminish with flower age; the highest probability 
of set fruit occurs when female flowers are pollinated 
during the first day of anthesis with the pollen of a one
day old rnale flower (Castillo et al., 2002). Begonia gracilis 
is self-compatible and depends on pollinators for pollen 
transfer and fruir production. Although B. gracilis is a 
self-compatible species, the foraging behaviour of polli
nators suggests that most fruits are produced by outcross 
pollination. During a given foraging bout pollinators 
rnostly visit very few flowers per plant (usually one) , 
thus favouring the transfer of poilen between different 
individuals. Fruir-set under natural conditions is extre
mely low; only about 8% of the female flowers set fruit . 
Fruit-ser increases by a factor of seven after hand 
pollination. indicating strong pollen limitation (Castillo 
et al .. 2002). 

Previous studies have shown that the reproductive 
success of B. gracilis individuals is highly dependent on 
the population sex ratio (Castillo ec al., 2002) . As 
B. gracilis is a deceit-poilinated species rha r onl y offers 
pollen as a reward for pollinators; male-biased popula
tions produce the conditions maximizing reproductive 
success. Nonetheless, there is a strong heterogeneity 
arnong plants in their patterns of sex allocation. 
Although rnost individuals maintain a male-biased sex 
ratio throughout the reproductive season , other plants 
may show marked variations in rheir patterns of sex 
expression or even produce only female flowers (Castillo, 
1999; Castillo et al .. 2002). 

Facultative adjustment of sex allocation 

To evaluare whether or nor individuals of B. graciiis can 
'estimare' the variation in OSR and respond by faculta
tively adjusting rheir patterns of sex allocation to mal e vs. 
female flowers, we designed a factorial experiment. We 
used three leve ls of pollination intensity, rwo levels of 
fertilizarion (with and withour fenilizer) and two rypes of 
cross (self and cross) as factors in this experimen t. 

The plants used in these experiments were co llecred 
from the Pedregal preserve at rhe beginning of the 
growing season of July 1999, when they were just 
resuming growth after rhe dry season. Corms were 
planted in individual pots and rnaimained under green
house condirions (n = 540 plams). Before rhe beginning 
of flowering, we randomly assigned 14 plants to each of 
12 treatmems ( 168 plams. rhree levels of pollinarion , rwo 
levels of fenilization. two rypes of cross and 14 replicares 
each). The remain ing 372 planrs were used as pollen 
donors. We added 1.2 g of a commercial fenilizer 
(Osmocote ) to al! plants assigned to the fertilizing 

J . E'VOL. SIOL. 16 (20031 11 77- 11 85 ~ 200 3 SL AC KWELL PU S LISHI NG LTD 



1180 S. LÓPEZ ANO C. A. DOMÍNGUEZ 

treatment. Previous assays have demonstrated that the 
application of this fertilizer to B. graci/is individuals 
increases growth and fruir maturation. The position of 
each experimental plant within the greenhouse was 
randomly assigned and ali plants were marked at the base 
of the first reproductive nade with aluminium tags. This 
procedure allowed us to maintain a detailed record of the 
reproductive behaviour of each flower of every plant. 

As the plams are hypothesized to 'estimare' the 
variation in OSR through the amount of pallen deposited 
on their stigrnas, experimental plants were assigned to 
one of three treatments of pollination intensity (low. 
medium and high). The three levels of pollination 
intensity were established by pollinating each of the first 
three female flowers produced by the experimental 
p!ants with the pallen from one (low leve! treatment ), 
eigh t (medium leve! treatment) or 16 (high leve! treat
ment) anthers from one male flower. As we always used 
1-day-old male flowers as donors. most of the poilen 
were in the anther at the moment of hand pollination. 
Given that the number of amhers per male flower is 
27 (±0.9, n = 21), and the average number of ovules per 
female flower is 13 000 (±901. n = 83), we are confident 
that our treatrnents produced different pollination inten
sities. Thus, by using the number of anthers we were ab!e 
to standardize the amount of pallen deposited on each 
experimental stigma. The flowers used as pollen donors 
in the outcross treatment were random!y chosen from 
the remain ing 372 potted p!ants. Once a p!ant was used 
as a poilen donar it was not used again. Given that 
B. gracilis is a protandrous species, male flowers were 
always avaiiable in the same plant for the self-pollination 
treatment. 

Experimental hand pollinations were conducted from 
September 6 to 13, 1999. Depending on the treatrnent. 
we gently removed one. eight or 16 stamens from the 
selected male flower by using small scissors. The anthers 
were deposited on a ciean microscope slide and cutting 
the anther wall we exposed pollen. Ali the pollen was 
collected with a fine paintbrush and then it was applied 
to the stigmatic surface. This procedure was repeated for 
ali the experimental flowers (n = 504 flowers ). All hand 
pollinations were perfonned on the first dav of anthesis 
for both the donar and the recipient tlowers. 

Statlstlcal analyses 

Given that we pollinated the first three female flowers of 
each piant and we were unab!e to control for the number 
of male flowers at the moment of hand pollination. the 
initial sex ratio differed among the experimental plants. 
In order to deal with this difficulty, we foilowed two 
procedures. First, because we hypothesized that the 
predicted responses to the variation in pollination inten
sity should be expressed in the fine-mning of the sex of 
the forthcoming flowers. we focused our attention on the 
sex ratio (mal e flowers/ ( male + female flowers) ] of the 

flowers produced after the application of the treatments. 
This variable was defined as adjusted sex ratio. Secondly, 
we accoumed for the variation in the initial conditions by 
measuring the residuals resulting from a regression 
analysis between the initial sex ratio (the sex ratio at 
the moment of hand pollination) and the final sex ratio 
(estimated on the basis of the total number of flowers of 
each sex produced during the flowering season) for each 
plant. Residual values are the fraction of the variance in 
the final sex ratio not explained by the initial sex ratio, 
and thus they are a measure of the change in sex ratio 
independent of the initial conditions. This new variable 
was defined as sex allocation change. Residuals may take 
positive and negative values. A positive value indicares 
the production of male flowers, and thus a tendency to 
bias the sex ratio towards the ma!e function . In contrast, 
the production of female flowers renders a negative 
residual, indicating a female bias . 

The effects of pollination intensity, cross type, ferti l
ization and their interactions on adjusted sex ratio and 
sex allocation change were evaluated by means of two 
independent factorial designs. As the error distribution of 
sex ratio is not normal, the factorial analysis of adjusted 
sex ratio and the regression between initial and final sex 
ratios were performed with the GL!M program using 
binomial error and logit as li nk function (Crawley, 1993 ). 
Sex allocation change fulfilled ali the ANOVA assump
tions, thus we used normal error and the identity 
function as the li nk function in this ana!ysis (Crawley, 
1993) . 

We funher analysed the consequences of the applica
tion of the experimenta! treatments on the production of 
fruits of hand-pollinated flowers by using GUM and the 
same factorial design . 

Results 

Factoriai anaiysis of deviance explained 11.4% of the 
variance in adjusted sex ratio . Pollination intensity was 
the only significant variable affecting the variance in 
adjusted sex ratio (Table 1 ). Neither cross type. fertiliza
tion. nor their interactions had a significant effect. In 
accorda nce with ou r prediction. high !evels of pollination 
produced a significant female-biased sex ratio adjustment 
(Fig. la). In contrast, when plants were pollinated with 
low and medium pollen !oads, they produced a ma!e
biased sex ratio (Fig. la) . Analysis performed on sex 
allocation change produced similar results. There was a 
significant and linear relationship between the initial and 
final sex ratios (F i. 166 = 71.8. P < 0.001) . Initial sex ratio 
accounted for 30% of the variance in the final sex ratio. 
As revealed by factorial ANOVA, the only significant 
variable affecting the variance in sex allocation change 
was pollination intensity (Table 1 ). High levels of pollin
ation produced a significant sex aliocation change 
skewed towards the fema!e function (negative). P!ants 
under this treatment skewed their sex ratio wwards the 
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Table 1 The resulcs from rhe facrorial analyses ot deviance/variancc 
of rhe effecrs of pollinarion levcl (PL), cross cypc (CT), fcrcilizarion 

(F) and rheir ineeracrions on changes in adjusred sex racio. sex 
allocario n change (see Merhods for derails) and fruic production in 
Begonia gradlis. 

Adjusted 
sex ratio" 

Source d.f. l 
PL 2 16.21 

CT 0.25 
F 1 1.80 
Plx CT 2 1.97 
Plx F 2 2.27 
CTx F 1 0.09 
PLxCTxF 2 5.45 

• Analysis of dcviancc. 
tAnalysis of variancc. 

(a) 0.8 

0.6 ~ 

0.4 

0.2 

o 
(b) 0.1 
1) í Ol) 
::: 0.05 l :.:= 
ü 
::: o o 
~ 

(':) 
:.¡ 

~ --0.05 
--= 
>< 
1) --0.l en 

--0.15 
Low 

p 

0.0003 

0.6179 
0.1793 
0.3734 
0.3212 
0.7643 

0.0657 

Sex allocation 

changet Fruits· 

F p x2 

8.47 0.00032 4.18 

0.35 0.55390 7.93 
0.18 0.67355 3.87 
2.09 0.12748 14.0 
3.20 0.95654 1.39 
0.74 0.39847 2.34 
1.18 0.30926 0.64 

T 

T 
~ 

Pollination intensity level 

p 

0.017 

0.005 
0.048 

<0.001 
0.251 
0.113 
0.526 

Fig. l Effccrs o! rhe dilfcrem pollinarion ineensiry rrearmenes on 
adjusred sex ratio (a, dashed line represems equal alloca rion ro male 
and female f!owers). and on sex allocation change (b. che average 
change in sex ratio in rclation ro rhe inicial scx rario). When planes 
were eXf>osed to rclarivcly high levcls o! pollinarion ineensiry rhey 
responded by skcwing rhei r scx rario rowards rhc fcmalc function. 
whereas planes under low and ineermediare levcls o! pollinarion 
intensity showed a significant bias towards rile production o! maie 
flowers (mean± SE). 

Facultative sex allocation in Begonia 1181 

female function by almost 10% in relation to their initial 
sex ratio. Plants in the low and medium pollination 
intensity treaunents produced a significant positive sex 
allocation change (Fig. lb). Thus, these plants showed a 
tendency to overproduce male flowers. 

There were no significant differences among treat
ments in the average number of flowers per plant, 
neither at the moment of hand pollination (6.4 (±0.17), 
6.5 (±0.16) and 6.4 (±0.17) flowers for the low, medium 
and high pollination intensity leve! treatments, respect
ively; F2_16s = 0.12, n.s.], nor in the number produced 
after the application of the experimental treatments (5.0 
(±0.36), 4.8 (±0.36) and 5.0 (±0.4) flowers for the low, 
medium and high pollination intensity leve! trearments, 
respecrively; F2• 165 = 0.12, n.s.] . Consequently, the 
effects of pollination intensity on adjusted sex ratio and 
sex allocation cha nge were due to the producrion of 
differem proponions of each sex flowers among treat
mems. Plams in the low and medium pollination 
intensity trearments produced significamly more male 
flowers than those in the high intensity treatment 
(Kruskal-Wallis test, '/ = 8.46, P < 0.05), whereas 
plants pollinated with high pallen loads produced more 
female flowers than plants in the other two treatments 
(Kruskal-Wallis test. '/ = 6.66, P < 0.05) (Fig. 2) . 

Fruit production was significantly affected by pollin
ation leve!, cross type. fertilization, and the imeraction 

n L 

1 

r 

Pollination intensity leve! 

Fig. 2 Average number o! rnale (a) and female flowers (b) produced 
alter rhe applicarion of rhree pol linarion inrcnsiry rrcarmenrs. As rhc 
distributions of rile number o! male and female flowers were nOl 
normal. means and srandard crrors a re prcsenred for illusrrarive 
purposes. 
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(a) (b) 

Jo D D :J D D 
._E Low Medtum High Self Cross 

~ 
..o (e) 

~ J z 

Pollination intensity leve! Cross type 

(d) 

-seJr-cros., 

Fertilizer No fertilizer Low Medium High 

Fig. 3 Average numbcr of frui[S produced by 
plams subjecr m [hree levcls of pollina[ion 
imensiry (a), [WO sourccs of pollen (b), wi[h 

and wi[hom fcnilizer (e), and [he imeracrion 
bc[Ween cross rypc and pollinarion levcl 

Fertilization Pollination intensity leve! (d) (mean ±SE) . 

berween cross type and pollination level (Table 1 ). Plams 
in the low pollination intensity treatmem produced 
fewer fruits than those in the other rwo treatmems 
(Fig. 3a). Fruit production was also higher in plants 
pollinated with cross pollen (Fig. 3b), and in the fertilized 
ones (Fig. 3c). As indicated by the imeracrion term (cross 
type x pollination leve!), plams in the low pollination 
imensity treaunent produced fewer fruits than plams in 
any other treatmem (Fig. 3d). 

Discussion 

The results of our ex perimems in B. gracilis were in 
accordance with the theorerical expecrarions derived 
from Werren & Charnov's ( 1978) perturbation model. 
Low and intermediare pollen loads resulted in male
skewed sex rarios (and male-biased sex allocation chan
ges), whereas plants that experienced a relatively pollen 
rich environment tended to produce a female-skewed sex 
ratio and a female-biased sex allocarion change. 

The evolution oí facultative sex allocation requires the 
ability to track changes in opportunities for successful 
reproduction through the male and female functions 
(Charnov, 1982) . Our experimems suggested thar rhe 
individuals of B. gracilis mighr use the levels of pollin
ation imensiry experienced by their female flowers to 
track the opportunities for mating. Not only did plams 
respond to the differem pollination intensiries, they also 
changed their patterns of sex allocarion towards the sex 
funcrion with rhe highest expecred reproductive gain. 
Imerestingly, these changes were not a simple conse
quence of differem pallen sources or resource availabil
iries, as rheir lack of significance indicares. We found no 
effect of cross rype (cross and self pollen) on sex 
allocation ro male or female flowers. An intriguing 
result. as rheoreticai models (Hamilton. 1967; Charnov, 

1982; Frank, 1990) and empirical srudies with animals 
(Godfray & Werren, 1996; Moibo & Parker, 1996) have 
shown that inbreeding produces a femaie-biased faculta
tive sex allocarion. Moreover, the female -skewed sex 
ratio (and sex allocation change) observed in the high 
pollination intensity treatment argues against an expla
nation based on resource limitation . Flowers in this 
treatment were pollinared wirh high pollen loads thar 
resulted in the highest fruir-set observed in this study. As 
fe mal e flowers are heavier than males (Castillo, 1999), 
and their production also involves the costs associated 
with fruit maruration, they are predicted to be more 
expensive for the plant. Under these circumsrances a 
Fisherian argumem would predict the producrion of 
more male (nor female) flowers, as an excess of the 
cheaper sex is expected on the basis of equai aílocation 
theory (Fisher. 1930; Charnov et al.. 1976; Charnov, 
1982; Frank, 1990). 

The above results suggest rhat instead of a response 
based on the effecrs of inbreeding or on the modification 
of the budget of resources produced by the different 
pollination imensities, the observed adjusrmems seem to 
directly respond to the stimulus produced by pollination 
intensity per se. This interprerarion is in accorda nce with 
our observations that fecundiry of B. gracilis is srrongiy 
pollinator limited. and rhar inbreeding depression was 
oniy apparent in combinarion with low pollen loads. 
Fruit-set increased l .09 times after the addition of 
ferrilizer, and it was 1.6 times higher in flowers pollinated 
with low loads of ourcross pollen than in those self
polii nated. In comrasr. previous experiments have 
shown thar fruir production increases by a factor of 
seven after hand pollination (Castillo, 1999). Overall, 
these resulrs suggest that pollinators. more than the 
availability of resources or inbreeding, are the main 
factor limiring the reproductive success of this species. 
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Under these circumstances, pollination intensity would 
be a better signa! of the expected opportunities íor 
reproduction because the available resources would 
rarely limit reproductive success. 

Our results suggest that plants could use pollination 
intensity as a measure of the opportunities for repro
duction through the male and female function (the OSR 
of the population). The variation in pollination intensity 
in field conditions may be accoumed for by at least two 
íactors, the availability of pallen, and/or the availability 
of pollinators. The interaction between these two sources 
of variation makes of pollination intensity an asymmet
rical estimator of the opportunities íor successful repro
duction through each sexual function. High levels of 
pollination intensity require both the presence of pallen 
donors and pollinators, and consequemly they do reflect 
an ecological scenario favouring a female-skewed sex 
allocation. Conversely, low levels of pollination intensity 
are an unreliable estimator because they may be 
produced either by pollinator limitation (even in the 
presence of pollen donors), or by a shortage of pallen 
(a female-skewed OSR). The best strategy under these 
circumstances may be one in which the magnitude of the 
response is a function of the reliability of the informa
tion. Any indication of a shortage of pallen (the 
unreiiable signa!) should produce a 'prudem' response 
(i.e. no response atal! ora slight change). Altematively, 
because a high leve! of pollination intensity is an 
accurate indication of the abundance of both pallen 
and poilinators, plants are expected to produce a stronger 
response to this stimulus. Our observation of a stronger 
response in the high pollination intensity treatmem is in 
accordance with this idea. The sex allocation changes 
produced by both the intermediare and the low pollin
arion intensity '.rearmems were relatively low and 
similar to each orher, suggesting that plants require an 
intense stimulus to produce a female-skewed sex alloca
tion change. Furthermore, although píants in both rhe 
intermediare and high pollination intensity treatments 
produced the same number of fruits, only those that 
experienced an intense stimulus (high pollination inten
sity) skewed their pattems of sex allocarion wwards 
female íunction. Apparently, plants in the high pollin
ation treatment adjusted their patterns oí sex allocation 
on the basis of the larger reproductive gains expected 
írom investing in the female function in a pallen rich 
environment. 

There are at least two possible mechanisms through 
which B. gracilis could adjust its pattems of sex allocation: 
by inducing the differentiation of buds of the preferred sex. 
or by arresting the development of already differemiated 
buds. Although the 3.5 (±0.06) days period we observed 
between the application of the experimental rrearments 
and the amhesis of the first flower is long enough to induce 
rhe differemiation of new flowers (see Leins et al., 1988), 
we rhink that the results oí rhis study are better 
expíained by the development arrest hypothesis. First, 

Facultative sex aJlocation in Begonia 1183 

B. gracilis produces a single rwo flowered inflorescence 
on each reproductive node. Although such inflorescences 
have the potential to produce one flower oí each sex, 
single flowered inflorescences are very common. Sec
ondly, the sex allocation adjustment we observed in this 
study resulted from the production of sex-skewed single 
flowered inflorescences, suggesting that it is not possible 
for plams to produce two flowers of the same sex in a 
single inflorescence. These observations suggest that 
there is a developmental constraint (limitations on the 
set of possible developmental states and their morpholo
gical expressions; Amold, 1992) preventing a response 
based on flower differemiation. This mechanism would 
allow plants to facultatively adjust their sex ratio and 
could prevem the wastage of resources in flowers with 
relatively low reproductive expectations. 

Finally, it is worth considering the results of this study 
on the basis of the pollination biology of this species. lt 
has been shown elsewhere that the reproductive success 
oí B. gracilis individuals is highly dependent on the 
population sex ratio (Castillo et al., 2002). As pallen is 
the only reward for pollinators in this species, pollinator 
visitation to female flowers depends on the presence of 
the rewarding male flowers. An experimental study 
showed rhar the average fruir-set was 2.5 times higher 
in male than in female-biased populations (Castillo et al., 
2002). Consequently, rhe observation that most of the 
plants maintain a male-skewed sex ratio throughout the 
flowering season was interpreted as the result of polli
nator-mediated frequency-dependent selection (Castillo 
et al., 2002). It is possible that the ability ro íacultatively 
adjust sex allocarion is favoured by the population male
biased sex ratio that results from deceit pollinarion. In 
this species, an excess of maie flowers is required to 
attract pollinarors (Castillo ec al., 2002) and most plants 
produce more male tnan female flowers. If the popuia
tion bias were high enough to attract pollinators. a 
mutant individual that skewed its sex allocation to the 
production of female flowers would enjoy the benefits oí 
being in a pallen rich population, and would reduce the 
costs associated with both the production oí rewards and 
rhe negative effects of pallen competition (Bronstein, 
200 l ). Given rhat fruir production in na rural populations 
of B. gracilis is very low, any mechanism enhancing rhe 
reproductive output wouíd be favoured by natural 
selection. Obviously, the reproductive success of individ
uals producing a female-skewed sex ratio is expected ro 
depend on the frequency of male flowers in the ¡:iopu
lation (frequency-dependem selection), because in a less 
male-biased situation plants should compete with each 
other for rhe service of pollinarors through the produc
tion of male flowers. Both our finding of a female
skewed sex allocation change under a high pollination 
imensity rrearmem, and the low frequency of individuals 
with female-biased floral sex ratios (6.5%) in natural 
populations (Castillo. 1999), are in accordance with this 
interpretation. 
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Our results indicare that plants are able to faculta
tively adjust their pattems of sex allocation in response 
to the variation in the levels of pollination intensity. 
Although many studies have recognized that plants 
have the ability to alter their patterns of sex allocation 
(Freeman lt al .• 1980; Charnov. 1982. 1984; Cid-Bene
vemo. 1987; Lowenberg, 1997; Pannell. 1997), most of 
them have emphasized the role of environmental 
variables and/or plant condition. The results of our 
experimems provide empírica! evidence for a potential 
mechanism allowing plams to measure their social 
environmem, and suggest that social imeractions may 
play an important role in the evolution of the repro
ductive systems of plants. 
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Capítulo 3 

CONSECUENCIAS DE LOS AJUSTES 
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FACULTATIVOS EN LA ADECUACION 
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GRACILIS 



AJUSTES FACULTATIVOS EN PLANTAS: CONSECUENCIAS DE LOS AJUSTES EN 

LA ADECUACIÓN MASCULINA Y FEMENINA DE BEGONIA GRACILIS 

l. Resumen 

La teoría de asignación sexual predice que el éxito reproductivo de un individuo se incrementa al 

ajustar su inversión relativa hacia el sexo escaso, en respuesta a cambios en la proporción sexual 

operacional de la población (PSO, disponibilidad de parejas para reproducirse). La evolución de 

la manipulación facultativa de la proporción sexual depende de la habilidad de los progenitores 

para seguir las condiciones que favorecen sesgos en la asignación sexual y de los mecanismos 

que controlan la asignación sexual. En animales, se han demostrado ajustes facultativos de la 

proporción sexual en muchas ocasiones. Recientemente, se ha demostrado que las plantas 

también son capaces de realizar ajustes facultativos. Sin embargo, existen pocos estudios en los 

que se haya evaluado la contribución relativa de las funciones masculina y femenina a la 

adecuación de un individuo hermafrodita. En este capítulo, se presentan las consecuencias sobre 

el éxito reproductivo de realizar ajustes a la proporción sexual a nivel individual. Para este 

propósito, se simularon diferentes condiciones de PSO y se analizó el desempeño reproductivo de 

individuos con patrones contrastantes en la asignación sexual. Los resultados para Begonia 

gracilis demuestran que los individuos de esta especie con sesgos en su asignación de recursos 

hacia el sexo más escaso en la población, obtienen una mayor adecuación total de acuerdo a lo 

esperado por la teoría de asignación sexual. 

2. Introducción 

Según el modelo de Fisher (1930), el éxito reproductivo obtenido a través de cada una de las 

funciones sexuales debería ser una relación lineal de la cantidad de recursos que se invierte en 



cada función. Bajo este supuesto se puede predecir que la asignación óptima de recursos hacia 

cada sexo es de un medio porque esta es la que maximiza el éxito reproductivo de un individuo 

(Fig. la). Aunque esta predicción fue demostrada en una gran cantidad de organismos como 

moscas (Burke y Little 1995), halcones (Anderson et al. 1997) y plantas (Bertin y Kerwin 1998), 

existen otros ejemplos que muestran una marcada desviación de la proporción Fisheriana. 

Charnov (1979) desarrolló un modelo que relaja algunos de los supuesto del modelo de Fisher, y 

propone que las curvas que describen el éxito reproductivo en función de la inversión de recursos 

no son lineales (Fig. 1 b ). Este modelo predice que la selección natural favorecerá sesgos en la 

inversión hacia una de las funciones sexuales cuando la forma de las curvas de adecuación difiera 

entre la función masculina y femenina y que el sesgo dependerá de las circunstancias ecológicas 

y sociales que afectan la forma de las curvas de adecuación para cada organismo (Charlesworth y 

Charlesworth 1981 , Charnov 1982, Lloyd 1984, Charlesworth y Margan 1991). 

En el caso de las plantas, existe una gran cantidad de ejemplos de especies que sesgan la 

asignación de recursos hacia una de las funciones sexuales en respuesta condiciones del ambiente 

biótico y abiótico (Freeman y McArthur 1984, Freeman et al. 1981 , Cid-Benevento 1987, 

Condon y Gilbert 1988, De Jong y Klinkhamer 1989, Méndez 1998). Durante los últimos años se 

ha realizado un esfuerzo por entender cuáles son los factores causales que producen estos desvíos 

de la asignación esperada según el modelo de Fisher. Los resultados demuestran que en muchos 

casos los nutrientes, la luz, el agua o la variación en el estado fisiológico de las plantas (edad o 

tamaño, herbivoría y patógenos) son responsables de los sesgos en la asignación sexual (Charnov 

y Bull 1977, Freeman et al. 1980, Kohn 1989, Prins et al. 1990, Uma-Shaanker y Ganeshaiah 

1991, Agren y Schemske 1995, Belaussoff y Shore 1995, DiFazio et al. 1996, Klinkhamer et al. 

1997). También existe evidencia de que las plantas responden a su ambiente social modificando 

su asignación de recursos hacia las diferentes funciones sexuales (Correos 1929, López y 
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'Domínguez 2003). Werren y Charnov (1978) desarrollaron un modelo que predice que la 

selección favorecerá sesgos en la asignación sexual hacia el sexo que incremente más la 

adecuación. Para poner a prueba esta teoría se requiere que los individuos sean capaces de alterar 

la asignación de recursos hacia cada sexo y que lo realicen en el momento oportuno. Además, un 

componente importante del modelo es que el ambiente sea impredecible. Por ejemplo, en las 

poblaciones donde el número de parejas para reproducirse varían entre temporadas reproductivas, 

e incluso dentro de una misma temporada, es posible que la selección favorezca a los individuos 

que realizan ajustes en la asignación sexual. En este contexto, se ha demostrado que si las flores 

femeninas de Begonia gracilis son polinizadas con una carga de polen baja, entonces se observa 

una asignación segada a la función masculina. En contraste, las plantas que experimentan un 

ambiente rico en polen asignan más recursos a la función femenina (López y Dominguez 2003). 

Un fenómeno similar sucede en Rumex acetosa, (Correns 1929) donde las cargas altas de polen 

producen sesgos en la progenie hacia las hembras. Lo último sugiere que las plantas son capaces 

de realizar ajustes facultativos sobre la asignación sexual. 

A pesar de que todos los modelos suponen que estos ajustes son adaptativos, no existen 

trabajos que hayan evaluado el efecto de los cambios en la asignación de recursos hacia las 

funciones sexuales sobre el éxito reproductivo. En consecuencia, el objetivo de este trabajo es 

determinar si los ajustes facultativos de la asignación sexual que se observan en B. gracilis tienen 

consecuencias en el éxito reproductivo, es decir, si los ajustes tienen un valor adaptativo. Se 

esperaría entonces que las plantas que produzcan más flores femeninas en poblaciones con sesgo 

hacia las flores masculinas, tengan una mayor adecuación total en comparación con otras plantas. 

En el escenario contrario, en las poblaciones sesgadas hacia una mayor proporción de flores 

femeninas, una planta que produzca más flores masculinas debería tener ventajas reproductivas. 
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En resumen, se esperaría que las plantas que sesgan su asignación hacia la producción de flores 

del sexo más escaso tuvieran una mayor adecuación total. 

En este capítulo se presentan los datos de experimentos realizados bajo condiciones 

naturales en los que se analizó el éxito reproductivo individual de plantas con diferente 

proporción sexual dentro de dos ambientes contrastantes con sesgos contrarios en la proporción 

sexual operacional. 

3. Material y método 

Begonia gracilis es una especie monoica que crece en las grietas formadas en las rocas basálticas, 

en microhábitats sombreados y húmedos de la Reserva Ecológica del Pedregal de San Ángel. 

Esta planta herbácea florece durante la temporada de lluvias entre los meses de agosto y 

septiembre. Es polinizada por diversos insectos, principalmente por abejas solitarias del género 

Halictidae. En general, produce un par de flores de cada sexo en cada nudo y se ha demostrado 

que es capaz de ajustar la asignación sexual de forma facultativa (López y Domínguez 2003). 

Con base en lo anterior, esta especie representa un sistema adecuado para evaluar las 

consecuencias reproductivas de los cambios en la asignación sexual (López y Domínguez, 2003). 

3.1 Diseño experimental. Con el propósito de evaluar el desempeño de plantas con asignaciones a 

las funciones sexuales contrastantes y de producir condiciones extremas en la proporción sexual 

operacional (PSO), se generaron artificialmente parches de B. gracilis con una misma densidad 

de flores (60 flores/m2
) y dos niveles de PSO. La primer condición simuló un sesgo hacia las 

hembras, de tal forma que había una flor masculina por cada tres flores femeninas (PSO = 1:3). 

Es decir, en total dentro del parche había 15 flores masculinas y 45 flores femeninas por m2
. La 

segunda condición simuló un sesgo hacia los machos, con tres flores masculinas por cada flor 



femenina (PSO = 3:1) (i.e., 45 flores masculinas y 15 flores femeninas por m\ Estos parches 

representaron poblaciones con diferente PSO. Cada parche estaba compuesto por un grupo 

variable de plantas periféricas y dos plantas focales con tres flores en antesis pero con diferente 

asignación sexual (AS) representada por distintas proporciones sexuales florales a nivel individual 

(Fig. 2) : Una con un sesgo a la función femenina (una flor masculina por dos flores femeninas AS 

= O. 3 3) y otra con un sesgo a la función masculina (dos flores masculinas por una femenina AS!= 

0.66). Las plantas experimentales fueron colectadas de la Reserva del Pedregal de San Ángel y 

sembradas de manera individual en macetas de plástico (N = 730 plantas) el año anterior a la 

realización del experimento para que crecieran en condiciones ambientales similares y se 

mantuvieron aisladas dentro de una casa de sombra para evitar el daño por herbívoros o 

patógenos. Cada planta se colocó en una maceta de plástico de 1 O cm de diámetro en la parte 

superior por 8 cm de alto . A cada planta se le agregó el mismo tipo de tierra negra sin hojarasca y 

previamente esterilizada. Las plantas se regaron a capacidad de campo cada tercer día durante el 

tiempo que permanecieron en la casa de sombra y antes de su traslado al campo. 

Las poblaciones artificiales se establecieron en dos temporadas de floración, del 18 al 24 de 

agosto del año 2000 y del 20 al 29 de agosto del año 2002. En cada año se montaron ocho 

réplicas de cada tratamiento (16 poblaciones en total) debido a que no se disponía de más plantas 

para completar otras réplicas y que no se disponía de tiempo y personal para revisar diariamente 

todos los parches. Las plantas se colocaron en una zona plana dentro de la reserva, con 

vegetación escasa dominada por pastos de tamaño menor a 20 cm de altura. Dentro de cada 

parche, las plantas periféricas (plantas que se utilizaron para mantener constante la densidad y la 

PSO) se asignaron de manera aleatoria a cada una de las poblaciones experimentales debido a que 

no fue posible tener un número elevado de plantas del la misma edad o tamaño. El número de 

plantas de cada población experimental se ajustó de manera tal que siempre se mantuvo la PSO 

5 



constante y una densidad de 60 flores /m2
. Esta densidad de flores es suficientemente alta como 

para asegurar la visita por parte de los polinizadores (ver Castillo, 1999). En cada parche se 

eligieron dos plantas con tres flores recién abiertas que diferían en sus proporciones sexuales. 

Estas plantas fueron designadas como plantas focales y en ellas se registró la producción de 

frutos y la donación de polen. Durante todo el periodo experimental se contabilizó diariamente el 

número de flores y la proporción sexual de cada parche. Cuando fue necesario se agregaron o 

quitaron plantas periféricas en cada población artificial para mantener constante la densidad y la 

PSO (i.e., cuando las flores de alguna planta se marchitaban o se caían y había que remplazarla). 

Las poblaciones experimentales se colocaron a 25 metros de distancia entre sí para minimizar el 

movimiento de polen entre los parches (Castillo com. pers. ). 

3.2 Estimación de la adecuación por fa vía masculina. Con el objeto de evaluar el éxito 

reproductivo masculino de las plantas focales, se usaron polvos fluorescentes (Magruder Color 

Co.) para estimar la donación de polen (Castillo et al. 2002). En ausencia de marcadores 

moleculares para la paternidad, se ha demostrado que las marcas de polvos fluorescentes son 

indicadores confiables del movimiento de polen y polinizaciones efectivas (Campbell 2000). 

Durante cuatro días consecutivos, que coincidieron con el pico de floración de esta especie en el 

Pedregal de San Ángel, se aplicaron polvos fluorescentes a las anteras de las flores masculinas de 

las plantas focales . Se utilizó un color diferente para cada proporción sexual individual, naranja 

para las plantas focales con asignación sexual hacia la función femenina (PSI= 0.33) y amarillo 

para las plantas focales con asignación sexual hacia la función masculina (PSI = 0.66) . Por la 

tarde (entre las 18 y 19:30 hrs) de cada día se revisaron los estigmas de todas las flores femeninas 

de las plantas periféricas en cada parche para buscar marcas de los polvos fluorescentes . Esta 

búsqueda se realizó con ayuda de una lampara de luz negra. La luz negra resalta las marcas 
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fluorescentes que a simple vista son dificiles de distinguir. La donación de polen de cada planta 

focal se evaluó contando el número de marcas de polvo fluorescente que estaban en las flores 

femeninas de las plantas periféricas. Las flores que se registraron eran marcadas para evitar 

contarlas de nuevo al día siguiente. Al sumar el número de marcas encontradas por día se obtuvo 

el total de marcas por planta focal que corresponden al estimador del éxito reproductivo por la vía 

masculina, durante el tiempo que cada planta focal estuvo expuesta a la visita de los 

polinizadores. En algunas poblaciones experimentales las plantas focales sólo mantuvieron la 

proporción sexual durante cuatro días. Debido a esto, únicamente se utilizaron los datos de los 

primeros cuatro días del experimento para que el tiempo de duración fuera el mismo en todas las 

plantas focales . 

3. 3 Estimación de fa adecuación por vía femenina. El éxito reproductivo femenino se midió a 

través de la producción de frutos por parche de las plantas focales. Sólo se utilizaron los frutos 

producidos por las flores femeninas que estuvieron abiertas durante la fase experimental, que 

coincidió con el tiempo de exposición de las flores masculinas. Esto último con la finalidad de 

tener estimaciones de la adecuación comparables a las de la función masculina. Al final del 

experimento se colectaron los frutos por planta focal y se contaron los frutos que produjeron 

semillas viables como estimador de la adecuación por la vía femenina. 

3. 4 Adecuación total. Para calcular la adecuación total de cada planta focal se contaron los frutos 

producidos en esa planta (vía femenina) y se sumó el número de marcas fluorescentes dejadas en 

las flores femeninas de las plantas periféricas (vía masculina), asumiendo que las marcas de 

polvos fluorescentes son equivalentes a la producción de frutos por vía masculina. Las 

estimaciones de la adecuación se realizaron dentro de la misma temporada de floración y sólo 
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corresponden al tiempo que se mantuvo la proporción sexual floral de cada planta focal. Aunque 

las plantas focales diferían en tamaño, edad y condición, el diseño de parcelas divididas permite 

analizar los efectos que no pudieron ser controlados experimentalmente. 

3.5 Análisis estadísticos. Los datos se analizaron con un diseño de parcelas divididas usando el 

programa SAS (Versión 8) (Milliken y Johnson 1984 ). El modelo incluyó el año (2000 y 2002), 

la PSO (1 :3 y 3: 1), las réplicas (8 por cada año), la AS (0.33 y 0.66) y las interacciones como 

variables independientes. Como variables dependientes se utilizaron las adecuaciones por la vía 

masculina, femenina y total. Se utilizó un diseño de parcelas divididas porque los tratamientos 

pueden ser asignados a diferentes tamaños de unidades experimentales (año como muestra, PSO 

como sub-muestra y AS como sub-submuestra), además de que los tratamientos pueden ser 

asignados al azar dentro de las diferentes unidades experimentales (Milliken y Johnson 1984 ). 

Este tipo de análisis permite controlar la variación debida a las réplicas en caso de que los 

tratamientos no estuvieran asignados completamente al azar, pero no permite analizar la 

interacción entre sub-muetra y sub-submuestra. 

4. Resultados 

-1. l Adecuación masculina. Los resultados del análisis estadístico muestran que hubo un efecto 

significativo del año, la proporción sexual operacional (PSO), la asignación sexual (AS) y la 

interacción triple (año * PSO * AS) sobre la adecuación masculina (Tabla 1). En términos 

generales, la adecuación de las plantas focales fue más alta en el año 2002 que en el año 2000. La 

donación de polen de las plantas focales fue más alta en las poblaciones sesgadas hacia las 

hembras (PSO = 1:3) que en las poblaciones con sesgo hacia los machos (3: 1) ya que en 

promedio (± un error estándar) tuvieron 2.68 (± 0.23) marcas contra 1.87 (± 0.23) (Fig. 3a). El 
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éxito reproductivo masculino de las plantas focales con sesgo hacia la función masculina fue 

mayor que el de las plantas con sesgo hacia la función femenina (3 .15 ± O .22 marcas contra 1.40 

± 0.22, para AS de 0.66 y AS de 0.33 respectivamente; Fig. 3b ). En términos de la interacción 

(año * PSO *AS) las plantas con AS= 0.66, dentro de poblaciones con PSO de 1:3 , tuvieron la 

mayor adecuación masculina en ambos años (2000 y 2002) (Fig. 3c). 

4. 2 Adecuación femenina. No se encontró un efecto significativo del año sobre la adecuación 

femenina (fruti-set), pero sí de la PSO, la AS y la interacción triple (año * PSO * AS) (Tabla 2). 

Las plantas focales de las poblaciones con sesgo a los machos (PSO de 3: 1, 1.12 ± 0.08) 

produjeron más frutos que las plantas focales de las poblaciones con sesgo a las hembras (PSO de 

1:3, 0.84 ± 0.08 ; Fig. 4a), mientras que las plantas con asignación sesgada hacia las hembras 

produjeron más frutos (AS de 0.33, 1.59 ± 0.08) que las plantas con asignación sesgada hacia los 

machos (AS de 0.66, 0.37 ± 0.08 ; Fig. 4b). Las plantas con AS= 0.33 presentaron la misma 

tendencia en ambos años (2000 y 2002) y en ambas condiciones de PSO (1 :3 y 3:1) ya que 

produjeron más frutos que las plantas con AS= 0.66, aunque la adecuación mas alta se presentó 

en el año 2000 dentro del parche sesgado hacia los machos (Fig. 4c ). 

-1.3 Adecuación total. Se encontró un efecto significativo del año, la PSO, la PSI y la interacción 

triple (año * PSO * PSI) sobre la adecuación total de las plantas focales de B. gracilis (Tabla 3). 

La adecuación total fue más alta en los parches sesgados hacia las hembras (PSO = 1:3 , 3.53± 

0.25 ; Fig. 5a) y en las plantas con sesgo a la función masculina (PSI= 0.66 3.53 ± 0.24 ; Fig. 5b). 

En ambos años, las plantas con sesgo contrario al de la PSO tuvieron mayor adecuación total. Es 

decir, en parches sesgados hacia las hembras (1 :3) las plantas con mayor asignación a la función 

masculina (AS = 0.66) tuvieron mayor adecuación total que las plantas con asignación a la 
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función femenina (AS= 0.33), mientras que lo contrario ocurrió en los parches sesgados hacia los 

machos. Es decir, las plantas con sesgo a la función femenina en parches sesgados hacia los 

machos tuvieron mayor adecuación total. 

5. Discusión y conclusiones 

Los resultados de este trabajo sugieren que las plantas que modifican la asignación de recursos en 

favor de la función sexual menos abundante en la población tendrían una mayor adecuación total, 

en comparación con los individuos de la población que no realicen dicho ajuste. Lo anterior 

indica que en B. gracilis la habilidad de realizar ajustes facultativos si tiene consecuencias sobre 

la adecuación y que la selección natural podría favorecer a los individuos que producen más 

flores del sexo escaso en la población. Aunque hay estudios que han evaluado la plasticidad en la 

asignación sexual en respuesta al tamaño del grupo reproductivo y la densidad de individuos en 

edad reproductiva (Schárer y Larduner 2003), esos trabajos son descriptivos (Raimondi y Martín 

1991) y por lo tanto no controlan una serie de efectos que potencialmente pueden confundirse con 

ias variables de interés (Trouvé et al. 1999). Recientemente ha habido un cambio de enfoque de 

trabajos descriptivos hacia trabajos experimentales para descubrir las causas detrás de los 

patrones de asignación sexual observados (Godfray y Werren, 1996, Campbell 2000). La 

evidencia encontrada en este trabajo no sólo corrobora lo que otros experimentos han encontrado 

acerca del efecto de la proporción sexual sobre la adecuación femenina para especies con 

dimorfismo sexual (Widen y Widen 1990, Ashman y Stanton 1991, McCauley y Brock 1998, 

Graff 1999, Ashman y Diefendefer 2001, Castillo et al, 2002), sino que al incluir estimaciones de 

la adecuación por la vía masculina, se puede evaluar la adecuación total de cada planta focal y su 

desempeño en diferentes contextos de proporción sexual operacional, así como la contribución de 

cada vía (donación de polen o producción de frutos) a la adecuación total. 
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Tal como lo predice la teoría de asignación sexual (Charnov 1982), las plantas focales que 

produjeron más flores del sexo más raro en la población tuvieron una mayor adecuación. Aunque 

la existencia de parches con más flores masculinas que femeninas es muy común en el campo, 

resulta interesante analizar el desempeño reproductivo en los parches sesgados hacia flores 

femeninas . En este caso, las plantas con asignaciones sesgadas hacia la función masculina 

tuvieron una adecuación muy alta. Si se construyeran las funciones de adecuación, con base en 

los datos de este experimento, tendríamos que la ganancia en adecuación por unidad de inversión 

en la función masculina será mayor que la ganancia por invertir en hembras en los parches 

sesgados hacia las hembras. Como resultado, la selección natural actuaría de manera más intensa 

en los parches sesgados hacia las hembras, favoreciendo a las plantas que asignen más recursos a 

la función masculina. En el otro escenario, la acción de la selección no sería tan intensa, debido a 

que las diferencias en adecuación por sesgar la asignación no son tan grandes. Lo anterior sugiere 

una asimetría entre la adecuación masculina y femenina que depende del ambiente reproductivo 

en el que un individuo se encuentra. En el caso particular de B. gracilis, tenemos que la presión 

de selección es más intensa en ambientes sesgados hacia las hembras, por lo que los cambios 

hacia la función masculina son más rápidos; en contraste, la selección es menos intensa cuando la 

población presenta un sesgo hacia los machos. Es decir, los cambios en la proporción sexual 

operacional hacia las flores femeninas son más lentos en este escenario porque las ganancias en 

adecuación son menores. 

Excepto para la adecuación femenina, las diferencias entre años sugieren que este 

fenómeno es intrínsecamente variable. Se encontraron valores de adecuación más altos en el año 

2002, lo que corrobora observaciones previas sobre el desempeño reproductivo de B. gracilis en 

condiciones naturales (Castillo 1999). Aunque las tendencias son similares en ambos años. Por 

otra parte, a pesar de que el experimento sólo duró un corto periodo dentro de la temporada de 
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floración, los resultados sugieren que la selección debería favorecer respuestas rápidas y 

variación en la velocidad de respuesta entre individuos, ya que en caso contrario llegaría un 

momento en que si todos cambian al mismo tiempo hacia la asignación que produce mayor 

adecuación, ya no habría ventajas de realizar los ajustes. 

Los sesgos en la proporción sexual pueden reducir la competencia local por parejas entre 

individuos cercanamente emparentados. Además, en el caso de sesgos hacia las hembras la 

consecuencia es que se reduce el costo de producir machos (Michiels et al. 1999). Por otro lado, 

en el caso de que los sesgos se den hacia los machos, la adecuación ganada por la vía masculina 

compensa el costo de producirlos, lo que concuerda con los resultados de este trabajo. Charnov 

(1982) propuso que la distribución espacial de los individuos en parches, el ambiente social y las 

variaciones entre años (principalmente de temperatura y precipitación) son factores que pueden 

afectar la asignación sexual. En particular, hay algunas especies de plantas para las que se han 

detectado factores como el nivel de depredación de semillas, la tasa de entrecruzamiento, la 

capacidad de dispersión del polen, la disponibilidad de recursos y la historia reproductiva y el 

componente genético de la planta, que interactúan para regular los patrones de asignación sexual 

(Uma-Shaanker y Ganeshaiah 1984, McKone y Tonkin 1986, McKone 1987, Cid-Benevento 

1987). En el caso de B. gracilis, el sistema de polinización por engaño puede ser uno de los 

factores principales que afectan la asignación sexual, tal como sugieren Agren y Schemske 

(1995) y apoyan los datos de Castillo et al. (2002). En esta especie, se encontró que la proporción 

sexual operacional sesgada hacia los machos y la densidad alta de flores favorecen la tasa de 

visita de los polinizadores. Además, la evidencia encontrada en otras especies, que pertenecen a 

diferentes familias,, como Alstroemeria aurea los datos sugieren que la proporción sexual del 

vecindario de una flor influye en su receptividad al polen (Aizen 1997). Conjuntando los datos 

anteriores y los resultados de este trabajo, se puede decir que la PSO influye sobre la capacidad 
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de donar polen o producir frutos en el sentido de las predicciones de la teoría de asignación 

sexual. 

Por otra parte, es muy común encontrar variación dentro y entre plantas en la asignación a 

diferentes estructuras reproductivas en relación con el tiempo de apertura de una flor (Mazer et 

al. 1989, Ashman et al. 1993, Bertin y Sholes 1993). Sin embargo, en muchos casos los cambios 

en la asignación no parecen representar una respuesta adaptativa a cambios en el ambiente 

reproductivo (Diggle 1995, Aizen 2001 ). En el caso de B. gracilis, los resultados muestran que sí 

hay consecuencias en el éxito reproductivo de ajustar la proporción sexual. Sólo faltaría 

incorporar el componente hereditario de esta capacidad de ajustar la asignación sexual de manera 

facultativa para poder establecer la existencia de un patrón evolutivo. 
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Tabla l. Resultados del análisis estadístico (análisis de varianza en un diseño 

de parcelas divididas) para determinar el efecto del año, la proporción sexual 

operacional (PSO) y de la asignación sexual (AS) en el éxito reproductivo 

masculino de Begonia gracilis. Las letras resaltadas corresponden a los 

factores e interacciones que son significativas. 

Fuente gl F p 

modelo 0.82 35,63 3.74 0.0003 

año 1,7 26.35 0.0013 

pso 1,14 14.52 0.0019 

año* pso 1,14 3.09 0.1005 

as 1,28 49.67 < 0.0001 

año* as 1,28 0.57 0.4565 

año* pso *as 2,28 29.31 < 0.0001 



Tabla 2. Resultados del análisis estadístico (análisis de varianza en un diseño 

de parcelas divididas) para determinar el efecto del año, la proporción sexual 

poblacional y de la proporción sexual individual en el éxito reproductivo 

fe menino de Begonia gracilis. 

Fuente F p 

modelo 0.85 35,63 4.45 < 0.0001 

año 1,7 0.50 0.5040 

pso 1,14 9.61 0.0078 

año* pso 1,14 1.07 O. 3160 

as 1,28 112.07 < 0.0001 

año* as 1,28 0.07 0.7880 

año* pso *as 2,28 6.56 0.0046 



Tabla 3. Resultados del análisis estadístico (análisis de varianza en un diseño 

de parcelas divididas) para determinar el efecto del año, la proporción sexual 

poblacional y de la proporción sexual individual en el éxito reproductivo total 

de Begonia gracilis. 

Fuente gl F p 

modelo 0.81 35,63 3.49 0.0005 

año 1,7 16.77 0.0046 

pso 1,14 4.97 0.0427 

año* pso 1,14 3.87 0.0693 

as 1,28 5.20 0.0304 

año *as 1,28 0.88 0.3558 

año* pso *as 2,28 29.31 < 0.0001 



Figura 1.- Modelo desarrollado por Charnov (1979). El eje X representa la asignación individual 

de recursos hacia la función masculina, mientras que los ejes Y representan la ganancia en 

adecuación por cada vía sexual (W ~= adecuación femenina, W 0= adecuación masculina). La 

línea continua representa la curva de adecuación para la función masculina y la línea punteada 

representa la curva de adecuación de la función femenina. A) Cuando la asignación óptima es 

igual a 1: 1. B) Cuando la asignación óptima difiere de l : 1. 

Figura 2.- Esquema del diseño experimental. Cada cuadro (fondo gris claro) representa a una 

población experimental con diferente proporción sexual operacional (PSO = o:~) . Los círculos 

grises representan a las plantas periféricas que se añadían o sustraían para mantener constante la 

densidad y la proporción sexual operacional de cada parche. Los círculos blancos representan a 

las flores focales con asignación sexual sesgada a la función femenina y los círculos negros 

representan a las plantas focales con asignación sexual sesgada a la función masculina. 

Figura 3.- Efecto de las variables independientes sobre el éxito reproductivo por vía masculina de 

Begonia gracilis. a) Proporción sexual operacional (PSO), b) asignación sexual (AS), las barras 

representan el promedio(± un error estándar) de las plantas focales utilizadas en el experimento, 

e) interacción (año * PSO * AS). Las barras claras corresponden a AS = 0.33, las barras oscuras 

corresponden a AS= 0.66. 

Figura 4.- Efecto de las variables independientes sobre el éxito reproductivo por vía femenina de 

B. gracilis. a) Proporción sexual operacional (PSO), b) asignación sexual (AS), c) interacción 

(año * PSO * AS). 



Figuras .- Efecto de las variables independientes sobre el éxito reproductivo total de B. graci/is. a) 

Proporción sexual operacional (PSO), b) asignación sexual (AS), c) interacción (año * PSO * 

AS). 
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AJUSTES FACULTATIVOS EN PLANTAS: EVALUACIÓN DE LOS COSTOS DE 

PRODUCIR FLORES MASCULINAS Y FEMENINAS EN BEGONIA GRACILIS 

l. Resumen 

Uno de los supuestos de la teoría de R. A. Fisher es que ambas funciones sexuales tienen el 

mismo costo en recursos. Sin embargo, existe evidencia sobre costos diferenciales entre la 

función masculina y femenina. En este capítulo se presenta la evidencia de que la función 

femenina (estimada mediante la producción de flores hembra) es más costosa que la masculina en 

términos de reproducción y crecimiento para la especie Begonia gracilis. Además se discuten las 

implicaciones que los costos diferenciales tienen sobre las predicciones de la proporción sexual 

esperada. Asimismo se discuten algunas de las implicaciones de la reasignación de recursos, en 

términos de la evolución de los ajustes facultativos . 

2. Introducción 

En 1930 R. A. Fisher desarrolló un modelo de selección dependiente de !a frecuencia para 

explicar por qué la asignación sexual a la reproducción es de un medio de los recursos totales 

hacia cada sexo; lo que produce una proporción sexual de un macho por una hembra (1: 1) y que 

es evolutivamente estable. Este modelo asume que las funciones sexuales (masculina y femenina) 

tienen el mismo costo para el organismo. Sin embargo, existen muchos ejemplos de poblaciones 

naturales que muestran desvíos de la proporción sexual esperada de un macho por cada hembra 

(ver la tabla 1 en Delph 1999), posiblemente porque cada sexo tiene un costo diferente. Por 

ejemplo, si producir un macho cuesta la mitad de lo que cuesta producir una hembra entonces la 

proporción sexual primaria esperada sería de 2: l. Este escenario mantiene la predicción de Fisher 

de igual asignación de recursos hacia cada sexo, siempre y cuando no exista mortalidad 



diferencial entre los sexos u otros factores que provoque sesgos en la proporción sexual. Por lo 

tanto, es importante tener una estimación del costo de cada sexo para evaluar si los sesgos en la 

proporción 1: 1 se deben únicamente a distintos costos entre los sexos o si hay otros factores 

involucrados en la asignación diferencial hacia cada una de las funciones sexuales (Campbell 

2000). 

Existen diferentes aproximaciones para medir el costo de las funciones sexuales en plantas. 

Los estudios sobre este tema originalmente se enfocaban a medir las tasas de pérdida y ganancia 

de carbono, en función de la remoción de una de los sexos. Este enfoque tiene algunos problemas 

porque las plantas no solo extraen, almacenan y utilizan carbono, sino también otros elementos. 

Además, las mediciones con base en el carbono pueden estar parcialmente sobrestimadas debido 

a que la actividad fotosintética de los tejidos verdes del ovario puede compensar parcialmente el 

uso de este elemento (Bazzaz et al. 1979, Ashman 1994). El agua y otros nutrientes como el 

nitrógeno también se han utilizado para evaluar las tasas de ganancia y pérdida de recursos 

(Bloom et al. 1985). Sin embargo, los métodos para estimar nitrógeno son muy costosos y poco 

informativos al comparar ambas funciones sexuales, debido a que la función femenina requiere 

de mayores cantidades de este nutriente, en comparación con la función masculina. La utilización 

de diferentes "monedas" para medir los costos de cada función sexual ha producido resultados 

contradictorios porque los costos varían en función del nutriente que se utilice como estimador 

(Lovett-Dust y Harper 1980). Además, una proporción significativa de los nutrientes invertidos 

en reproducción pueden recuperarse una vez que ha ocurrido el evento reproductivo, ya sea por 

lixiviación de nutrientes en la superficie de la flor o por degradación y reincorporación de 

nutrientes al interior de la flor, por lo que se producen sobrestimaciones del costo de las 

funciones sexuales (Chapín 1989). Otros intentos de cuantificar los costos se han enfocado hacia 

el análisis de la proporción de peso seco total que representan las estructuras florales de cada 
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sexo (Lloyd 1984, Charlesworth y Charlesworth 1987, Belaoussoff y Shore 1995, Campbell 

1998, Delph 1999). Charlesworth y Charlesworth (1987) mencionan que las estructuras de 

atracción (pétalos, néctar, pigmentos, etc.) se deben considerar como costos accesorios a cada 

función sexual. Sin embargo, actualmente se discute qué atributos corresponden a qué función y 

cuáles son compartidos (Lovett-Dust y Harper 1980, Lloyd 1984, Delph 1999). El problema es 

que muchos estudios no consideran los costos asociados con atributos del despliegue floral y la 

dispersión de frutos y semillas (Southwick 1984). En resumen., los análisis del costo de las 

funciones sexuales en plantas se encuentran con el problema de establecer cuál es la "moneda" de 

cambio (Ashman y Baker 1992) y a qué función se le asignan los costos de algunas de las 

estructuras relacionadas con el despliegue floral, la atracción de polinizadores y la dispersión de 

frutos y semillas. 

Una forma alternativa de medir los costos de producir cada sexo es mediante el enfoque de 

reasignación de recursos (Charlesworth y Charlesworth 1987). Esta aproximación consiste en 

remover tempranamente las estructuras masculinas o femeninas (Silvertown 1987, Delesalle y 

Mooreside 1995, Andersson 2003). Esta aproximación supone que los recursos utilizados por un 

sexo ya no están disponibles para el otro sexo, lo incrementa el poder para detectar situaciones en 

las que existen compromisos (Trade-offs en inglés) entre las funciones sexuales, además de que 

ofrece una oportunidad de simular una mutación que suprime la expresión de una de las dos 

funciones sexuales y evaluar su costo en términos de mantenimiento, supervivencia, crecimiento 

o reproducción de la planta (Andersson 2003). En comparación con otros métodos, la 

reasignación le permite a la planta determinar la "moneda" de cambio, es decir, que las plantas 

asignen los recursos que no utilizarán en un sexo hacia la producción de hojas (mantenimiento), 

alargamiento y producción de tallos (crecimiento), o producción de más flores (reproducción). 
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En el presente trabajo, se utilizó el método de reasignación de recursos para estimar los 

costos relativos de las funciones sexuales en Begonia gracilis, en términos de los costos de 

producir flores macho y hembra. Esta especie se caracteriza porque se observan sesgos hacia la 

función masculina en la mayoría de las poblaciones que crecen dentro de la Reserva Ecológica 

del Pedregal de San Ángel, México D. F. Es decir, En promedio hay más flores masculinas que 

femeninas en cada grupo de plantas. Asimismo, se ha demostrado que esta planta es capaz de 

realizar ajustes en su asignación sexual en función del ambiente social (López y Domínguez 

2003). La presencia de un sesgo marcado en la proporción sexual, así como la habilidad para 

realizar ajustes facultativos, hacen de B. gracilis un candidato ideal para realizar estudios sobre la 

evolución de la proporción sexual en plantas con flores . B. gracilis es una planta monoica, lo que 

representa otra ventaja, debido a que las plantas monoicas tienen flores unisexuales y, por lo 

tanto, los costos de los accesorios quedan incluidos en el costo de producir cada tipo de flor 

(Silvertown 1987, Delesalle y Mooreside 1995, de Jong et al. 1999). Por ejemplo, los accesorios 

para atraer polinizadores y mover polen quedan asociados a las flores masculinas, mientras que 

los accesorios para dispersar semillas quedan asociados a las flores femeninas . En general, las 

flores masculinas de las plantas monoicas son más pequeñas, contienen menos biomasa y por lo 

tanto menos calorías y otros materiales (Lovett-Doust y Harper 1980), lo cual sugiere que pueden 

ser menos costosas en comparación con las flores femeninas . 

Por lo anterior, el objetivo de este trabajo fue determinar los costos de producir flores 

masculinas y femeninas en B. gracilis, utilizando el método de reasignación de recursos 

(Silvertown 1987). De acuerdo con la evidencia encontrada en otras especies de plantas y la 

temía de asignación sexual, que predice que hay diferencias en los costos de producir cada sexo y 

que bajo limitación de recursos se producen más individuos del sexo menos costoso (Delesalle y 

Mooreside 1995), se esperaría que la respuesta más intensa, en términos de crecimiento y 
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reproducción, se diera en el tratamiento de remoción de la función femenina y sin limitación de 

recursos (plantas con fertilizante), mientras que la respuesta más débil se esperaría en el 

tratamiento control (sin remoción de las funciones sexuales) y con limitación de recursos (plantas 

sin fertilizante). 

3. Material y método 

Begon;a graciUs HBK (Begoniaceae) es una planta herbácea perenne polinizada por abejas que 

crece en los lugares húmedos y sombríos de matorrales, pastizales y bosques (Rzedowski y 

Rzedowski 1985). Las plantas generalmente tienen un solo eje de crecimiento que produce una 

flor macho y una flor hembra en cada nudo, aunque en ocasiones puede producir tres o cuatro 

flores al mismo tiempo (Castillo 1999). Los botones de las flores femeninas son fácilmente 

reconocibles debido a que el ovario inmaduro es evidente. En contraste, los botones masculinos 

no presentan la protuberancia que corresponde al ovario inmaduro. Ambos tipo de botones 

aparecen en la planta y dos o tres días después se pueden diferenciar el sexo. 

2.1 D;seño experimental. Para realizar el experimento de reasignación de recursos después de 

remover una de las funciones sexuales, se utilizó un diseño factorial de dos vías. El experimento 

incluyó tres tratamientos de remoción de los botones florales y dos tratamientos de fertilizante, 

generando 6 tratamientos producto de la interacción entre los tres grupos de remoción y los dos 

niveles de fertilizante. Dentro del tratamiento de remoción se generaron tres grupos de plantas. A 

las primeras se les podó el l 00% de los botones florales masculinos (que simula cero por ciento 

de asignación a la función masculina), al segundo grupo se les podó el l 00% de los botones 

femeninos (que simula cero por ciento de asignación a la función femenina), y el tercer grupo 

estuvo conformado por plantas control (a las que no se les podaron botones). Además se 
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aplicaron dos niveles de fertilizante, plantas con 1.2 gr. de fertilizante Osmocote (B&T Grower 

Supply Inc.) triple 17 NPK por maceta, con la finalidad de descartar que las respuestas 

observadas se debieran a limitación de recursos, y plantas sin fertilizante. 

Las 523 plantas utilizadas en este experimento se colectaron en la reserva del Pedregal de 

San Ángel, México, D. F., a finales del mes de agosto de 1998 y se plantaron individualmente en 

macetas de plástico. Posteriormente, se asignaron 25 plantas en etapa reproductiva al azar a cada 

uno de los seis tratamientos, debido a que las condiciones entre plantas eran muy variables en 

edad y tamaño. 

Una vez que aparecieron los primeros botones en cada una de las plantas (mediados de 

septiembre de 1998) y que se podía diferenciar el sexo de cada botón (entre dos y tres días a 

partir de que se comenzaba a formar el botón), los botones se removieron utilizando unas pinzas 

de relojero, procurando remover el botón desde la base para evitar que la planta se infectara. Este 

procedimiento se repitió cada vez que aparecía un nuevo botón y que se podía diferenciar el sexo 

al que correspondía durante los siguientes 15 días. Las variables de respuesta incluyeron el 

crecimiento y la reproducción (producción de nuevos botones entre el inicio y final de los 

tratamientos de remoción). 

Las variables de crecimiento se midieron al inicio del experimento, dos días antes de 

comenzar a remover botones (día cero), y 25 días después. Cada planta se midió desde la base de 

la maceta hasta la punta del ápice del tallo principal en el día cero (tamaño inicial) y el día 25 

(tamaño final) . Así mismo, se contabilizó el número de entrenudos. La diferencia entre las 

medidas del inicio y final del experimento se consideraron como el incremento en tamaño y la 

producción de entrenudos respectivamente. En las variables de reproducción se contó el número 

de botones florales masculinos y femeninos que se produjeron entre el día que se removió el 

primer botón en cada planta y el 15 días después (botones iniciales). Una vez que se terminaron 
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los tratamientos de remoción, se contó el número de botones que se produjeron a partir del día 15 

y 1 O días después (día 25). La diferencia entre el número de botones al inicio y al final se 

consideró como la producción de botones de cada sexo. El experimento se realizó cerca del final 

de la temporada de floración (septiembre de 1998) dentro de una casa de sombra para mantener 

aisladas a las plantas de los herbívoros y de los polinizadores. Todas las plantas se regaron cada 

tercer día a capacidad de campo. El fertilizante se aplicó una vez que las plantas se transplantaron 

a cada maceta. Las plantas se colocaron en 5 mesas metálicas para invernadero, con 50 plantas 

por mesa. Para evitar que alguno de los tratamientos tuviera un efecto ambiental no controlado 

dentro de la casa de sombra (i.e., mayor insolación o humedad en unas mesas), las plantas se 

colocaron de manera azarosa, de tal forma que los seis tratamientos estaban presentes en cada una 

de las mesas utilizadas. 

2.2. Análisis estadísticos. Los datos se analizaron con el programa de estadística GLIM (versión 

3. 77). Para la variable de incremento longitudinal (cm) se utilizó un análisis de varianza con 

distribución del error tipo gamma, debido a que no se registró crecimiento en algunos individuos. 

El error tipo gamma se puede utilizar cuando la distribución del error no es normal y está sesgada 

hacia valores pequeños debido a que muchos de los datos tienen valor cero. Se consideraron el 

tamaño inicial de las plantas y el número de botones removidos como covariables. El resto de las 

variables se analizó mediante un modelo lineal generalizado utilizando el error tipo Poisson 

debido a que son conteos (Crawley 1986). El número inicial de entrenudos y botones florales, así 

como el número de botones removidos, se utilizaron como covariables en el análisis de los 

entrenudos y los botones producidos respectivamente, debido a que no todas las plantas 

presentaron el mismo número de entrenudos y botones al inicio del experimento y para 

considerar el efecto de esta diferencia sobre la variación en los datos. 
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4. Resultados 

En promedio se removieron 4.72 ± 0.38 (±un error estándar) botones masculinos y 4.12 ± 0.47 

botones femeninos de las plantas experimentales durante los 15 días que duró el experimento, con 

la única diferencia de que los tratamientos de remoción de la función masculina comenzaron 

cuatro días antes, debido a que esta especie es protándrica y las flores masculinas son las 

primeras en desarrollarse. Se encontraron efectos significativos del tratamiento de remoción de 

botones, del fertilizante, así como de su interacción, sobre el incremento longitudinal (Tabla 1). 

El mayor incremento se observó en las plantas a las que se les quitaron los botones femeninos 

(Fig. la), y las plantas a las que se les agregó fertilizante crecieron más (Fig. lb). Así mismo, las 

plantas sin botones femeninos y con fertilizante crecieron más que el resto de las plantas. En 

contraste, las plantas control y sin fertilizante fueron las que tuvieron el menor incremento en 

tamaño (Fig. le) . En términos del número de botones removidos en cada tratamiento, no tuvo 

efectos significativos como covariable, por lo que las comparaciones entre tratamientos se 

realizaron directamente sobre los valores promedio del análisis estadístico. Las plantas a las que 

se les removieron los botones femeninos crecieron 2.4 veces más que las plantas sin botones 

masculinos, mientras que en relación con las plantas control (sin remoción de botones) crecieron 

5 veces más. Las plantas con fertilizante crecieron 1.25 veces más que las plantas sin fertilizante. 

No se encontraron efectos significativos de la remoción, del fertilizante o de su interacción sobre 

el número de entrenudos producidos (Tabla 1 ). 

Además del efecto sobre el crecimiento, el tratamiento de remoción y la aplicación de 

fertilizante también afectaron la asignación hacia la reproducción. Se produjeron más botones 

femeninos en las plantas a las que se les removieron los botones femeninos en comparación con 
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las plantas a las que se les removieron las flores masculinas y las plantas control (Fig. 2a). En 

términos de los botones femeninos producidos, las plantas sin la función femenina producen 1.3 

botones más que las plantas sin la función masculina y 1. 7 botones más que las plantas control. 

Así mismo, las plantas con fertilizante produjeron en promedio 1.3 botones femeninos más que 

las plantas sin fertilizante (Fig. 2b ). En cuanto a la producción de botones florales masculinos, se 

encontró que no hubo diferencias significativas debidas a los tratamientos (Fig. 3). Aunque se 

observó que las plantas sin la función masculina produjeron 0.88 botones masculinos más que las 

plantas sin la función femenina, y 1.3 botones masculinos más que las plantas control. 

5. Discusión y conclusiones 

Los resultados de este trabajo sugieren que la función femenina es más costosa que la masculina 

en B. gracilis. En este caso, la remoción de los botones femeninos produjo un mayor crecimiento 

(incremento en el tamaño del tallo) y aumentó la producción de botones femeninos, con respecto 

a las plantas sin la función masculina y las plantas control. Esto concuerda con lo encontrado por 

Ágren y Schemske (1995) en Begonia semiovata donde el peso seco de las flores femeninas fue 

2.24 veces mayor que el de las flores masculinas. 

En teoría, una medida apropiada del costo relativo de cada sexo puede ser cuántos machos 

más se pueden producir si se deja de producir una hembra (Charnov 1982). Aunque la propuesta 

de Chamov está planteada en término de individuos producidos, el método de reasignación puede 

ser adecuado para estimar los costos de las funciones sexuales en organismos modulares como las 

plantas. Por ejemplo, algunos estudios han manipulado la inversión floral para determinar los 

costos de asignar recursos hacia la función masculina en detrimento de los recursos asignados 

hacia la función femenina (Silvertown 1987, Goldman 1991 , Delesalle y Mooreside 1995, Avila

Sakar et al. 2001 , Andersson 2003). Los resultados encontrados en esos estudios no son 

concluyentes, ya que algunos trabajos demuestran que sí hay un costo de alguna o ambas 
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funciones sobre el mantenimiento y la reproducción (Silvertown 1987, Deledalle y Mooreside 

1995), mientras que en otros trabajos no hay evidencia de costos (Goldman 1991) e incluso se 

han encontrado respuestas opuestas a lo esperado por la teoría de asignación sexual (i. e. A vila

Sakar et al. 2001 ). 

En este sentido, los resultados de este trabajo mostraron que las plantas de B. gracilis 

crecieron más cuando se removieron los botones femeninos y se les añadió fertilizante en 

comparación con el resto de los tratamientos, lo que concuerda con otros trabajos realizados con 

otras especies monoicas que utilizaron el método de reasignación de recursos y que también 

sugieren que la función femenina es más costosa (Uma-Shaanker y Ganeshaiah 1984, Goldman 

1991, Delesalle y Mooreside 1995). Además, la remoción de botones femeninos provocó un 

efecto de compensación, ya que las plantas produjeron más botones femeninos, lo que se puede 

interpretar como una asignación hacia la función femenina para asegurar la reproducción por esa 

vía. 

En conjunto, los resultados de este trabajo sugieren que la respuesta de B. gracilis a la 

remoción de botones y a la adición de fertilizante, en términos de crecimiento y reproducción, 

puede estar limitada por los recursos disponibles y que los costos de las funciones sexuales varían 

dependiendo de la disponibilidad de recursos para cada planta, como sucede en otras especies del 

mismo genero. Por ejemplo, en Begonia jranconis la regulación de la expresión sexual está 

determinada por los nutrientes más que por el nivel de hormonas (Berghoef y Bruinsma 1980). 

Por otro lado, en B. hiemalis la humedad relativa, además de la disponibilidad de nutrientes, 

incrementa la producción de botones florales (Gisler0d y Mortensen 1990). En el caso de B. 

gracilis, la disponibilidad de recursos cambia en función del sexo de los botones que se remueven 

de cada planta y de la disponibilidad de recursos en el ambiente, por lo que la diferencia de los 

10 



costos entre las funciones sexuales se puede incrementar si la limitación es mayor, o disminuir si 

hay muchos recursos disponibles. 

Debido a que las flores femeninas son más costosas de producir que las masculinas, en el 

caso particular de B. gracilis se esperaría que las proporciones sexuales en las poblaciones 

naturales estuvieran sesgadas hacia la función masculina. En términos del crecimiento, la 

proporción esperada sería de 2. 4 flores masculinas por cada flor femenina. En términos de 

reproducción la proporción esperada sería de 1.3 flores masculinas por cada flor femenina. Lo 

anterior concuerda con lo observado en parches de plantas que crecen en el Pedregal de San 

Angel (proporción sexual ~ 2: 1) (Castillo et al 2002). Sin embargo, el trabajo de Castillo et al 

(2002) muestra que esta proporción está favorecida por la acción de la selección dependiente de 

las frecuencias en un sistema de polinización por engaño. En términos del modelo de Fisher, la 

cantidad de recursos que se asignan hacia cada función sexual es igual. Por lo tanto, si se 

observan desvíos de la proporción 1: 1 estos se pueden deber a que los costos de las flores macho 

y hembra son diferenciales. Sin embargo, en B. graciiis se ha observado a nivel individual que 

hay distintas estrategias de asignación. Hay desde plantas que producen casi puras flores hembra, 

hasta plantas que sólo producen flores macho (Castillo com. pers.). Las observaciones de campo 

y trabajos experimentales muestran que las estrategias de asignación no son fijas y que las plantas 

pueden cambiar la asignación de manera facultativa (López y Domínguez, 2003), en términos del 

ambiente reproductivo en el que se encuentran, lo que lleva a incrementar su adecuación. Por una 

parte tenemos que la selección dependiente de las frecuencias en un sistema de polinización por 

engaño favorece sesgos hacia las flores macho, y que los costos diferenciales también favorecen 

sesgos hacia los machos. Sin embargo, si la proporción sexual de la población está sesgada a los 

machos, se esperaría que las plantas con capacidad de evaluar estos sesgos pudieran ajustar su 
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asignación de recursos hacia el sexo más escaso en la población, en este caso la función 

femenina. En este escenano se esperaría que evolucionara la capacidad de realizar ajustes 

facultativos sobre la asignación sexual. 

Por otro lado, es importante conocer si la asignación de recursos hacia los botones florales es 

contínua o si es discreta a lo largo del periodo floración. Dependiendo de cómo es la asignación, 

las plantas pueden tener más o menos probabilidades realizar cambios en la asignación sexual. La 

temporalidad con la que se asignan los recursos disponibles determina el tipo de experimento que 

se requiere para evaluar la producción de flores de cada sexo. En lo que se refiere a la capacidad_ 

de las plantas para realizar ajustes facultativos sobre la asignación sexual, se esperaría que los 

individuos con asignación contínua tuvieran mayor capacidad de reasignar sus recursos en 

comparación con las plantas que los asignan de manera discreta, porque sería más costoso abortar 

un botón floral que ya tiene todos los recursos para formar una flor. En términos generales, los 

resultado de este trabajo apoyan la idea de que la función femenina es más cotosa en relación con 

la masculina, que dependiendo de las diferencias de costos es posible predecir la proporción 

sexual esperada si se cumple la asignación sexual fisheriana y que dependiendo del mecanismo 

de reasignación de recursos (continuo o discreto) es posible esperar la evolución de los ajustes 

facultativos. 
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Tabla l.- Resultado del análisis estadístico sobre el efecto de los tratamientos para estimar el costo de las funciones sexuales, en 

términos del crecimiento y la reproducción, de Begonia gracilis. Análisis de devianza sobre el incremento en la longitud del tallo, 

número de entrenudos y número de botones florales (masculinos y femeninos) . Tamaño de muestra (N) = 150 plantas. Ajuste del 

modelo = r2
modelo, grados de libertad = gl, Devianza = D y probabilidad de equivocarse al rechazar la hipótesis nula = P El tamaño 

inicial de las plantas se utilizó como covariable del incremento en tamaño, el número inicial de entrenudos como covariable del 

número de entrenudos producidos, así como el número inicial de botones como covariable del número de botones producidos de 

cada sexo. Los valores resaltados (negritas) represenlan a los casos donde se rechazó la hipótesis nula . 

Ajuste Tratamiento Fertilizante Interacción Covariable 
del 

modelo 
Variable ? gl D p gl D p gl D p gl D p 

dependiente 

Incremento 0.75 2,145 289.46 <0.0001 l , 146 6.39 0.0125 2,143 40.39 <0.0001 1, 143 5.76 0.0177 

en ta111año* 

Nú111ero de 0.64 2 1.17 0.5168 1 0.07 0.7873 2 1.04 0.5925 1 40.92 <0.0001 

entrenudos 

Botones o 09 2 8.99 0.0115 1 3.00 0.0831 2 l.65 0.4382 1 0.18 0.6713 

fe111 eninos 

Botones 0.08 2 5.047 0.0801 l 0.048 0 .8265 2 5.058 0.0797 1 1.30 0.2540 

111ascu/inos 

* Análisis de Varianza con distribución del error ganuna. 



Píe de figuras. 

Figura 1.Efecto de la remoción de botones florales y la aplicación de fertilizante en el 

incremento en la longitud del tallo (promedio± error estándar) en Begonia gracilis. a) 

Tratamiento de remoción de botones florales, b) Efecto del fertilizante, c) interacción entre el 

tratamiento de remoción y la aplicación de fertilizante. Las barras claras corresponden a las 

plantas sin fertilizante, las barras oscuras corresponden a las plantas con fertilizante. 

Figura 2. a) Efecto de la remoción de botones sobre la producción de botones femeninos (X 

± ee) en B. gracilis. b) Efecto de la aplicación de fertilizante sobre la producción de botones 

femeninos (X ± ee) en B. gracilis. 
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DISCUSIÓN GENERAL Y CONCLUSIONES 

Desde la época de Fisher (1930), el problema de la evolución del la proporción sexual ha 

sido estudiado desde la perspectiva de que esta última es una variable evolutiva bajo control 

genético, usualmente con costos fijos y poca variación en la producción de hijos e hijas 

(Maynard-Smith 1980). Sin embargo, la teoria de asignación sexual (Charnov 1982) ha 

resaltado las condiciones (individuales y ambientales) que favorecen sesgos en la 

proporción sexual. Los resultados de la revisión bibliográfica en esta tesis, sobre los 

cambios en la proporción y asignación sexual en plantas con flores, muestran que en las 

especies dioicas el 50% tiene proporciones sexuales de 1: 1, tal como predice el modelo de 

Fisher. Sin embargo existen especies que presentan sesgos hacia machos o hembras, que 

son resultado de una limitación de recursos. Con respecto a la asignación sexual, las plantas 

monoicas presentan sesgos hacia la función masculina que en general también están 

relacionados con la limitación de recursos. En ambientes ricos en recursos algunas especies 

de plantas presentan sesgos hacia las hembras, mientras que en ambientes pobres los sesgos 

son hacia los machos. En muchos casos, este patrón es resultado de la interacción entre las 

plantas y su ambiente a una escala de tiempo evolutivo. Sin embargo, uno de los aspectos 

relevantes de esta revisión es que las plantas tienen mucha plasticidad de respuesta a 

cambios en el ambiente en escala de tiempo ecológico, tal como muestra la revisión 

realizada por Policansky (1982) en la que además encuentra que el cambio de sexo en 

plantas está distribuido ampliamente, tanto a nivel taxonómico como a nivel geográfico . 

Por otra parte, en la revisión de esta tesis también se detectó que muchas de las especies a 

las que se les adjudicaba un sistema reproductivo en realidad funcionan como otro sistema. 

Por ejemplo, muchas de las especies descritas previamente como hermafroditas en realidad 



se comportan como gino o androdioicas, lo que tiene implicaciones muy importantes al 

momento de realizar estudios sobre la biología reproductiva de una especie en particular, ya 

que las predicciones derivadas de la teoría de asignación sexual son específicas para cada 

tipo de sistema reproductivo. Por otra parte, los datos de la revisión en esta tesis muestran 

que las plantas monoicas y dioicas han sido más estudiadas que el resto de los sistemas 

reproductivos. Este sesgo puede deberse a que es más factible evaluar las proporciones 

sexuales y por lo tanto tener mejores estimaciones de cambios en la asignación sexual. 

Resalta el hecho de que hay relativamente pocos trabajos en plantas hermafroditas, que 

representa el sistema reproductivo más abundante (alrededor del 70% de las especies con 

flores). Es posible que la carencia de estudios en hermafroditas, con excepción de algunas 

especies como Alstroemeria aurea, Corydalis ambigua, Trillium erectum y Trillium 

glandiflorum entre otras, se deba a que es muy complicado establecer el costo de cada sexo 

cuando las estructuras reproductivas se encuentran en una misma flor y a que generalmente 

se asume que la asignación sexual en flores perfectas es igual para la función masculina que 

para la femenina. 

Por otra parte, la teoría relacionada con el cambio de sexo se ha enfocado al éxito 

reproductivo relativo entre machos y hembras (Policansky 1982) y la relación costo

beneficio entre las ganancias en adecuación y el costo de realizar ajustes facultativos sobre 

la proporción sexual (West y Sheldon 2002) de manera similar a los ajustes que realizan los 

animales. Uno de los aspectos poco abordados en la literatura de la biología reproductiva de 

las plantas está relacionado con la capacidad de "comportarse", tal como se aplica este 

concepto a los animales. En el capítulo uno se discutieron algunos patrones de asignación 

sexual como respuestas al ambiente social principalmente y por tanto como "patrones 

conductuales" en las plantas. Además, los resultados del experimento con diferentes 
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intensidades de polinización (Capítulo 2) demuestran que las plantas de B. gracilis tienen 

mecanismos que les permiten evaluar la proporción sexual operacional y pueden ajustar sus 

patrones de asignación de acuerdo con lo esperado por la teoría de asignación sexual. 

Cuando los niveles de polinización fueron bajos, se dio una asignación sesgada hacia la 

función masculina, mientras que cuando los niveles fueron altos se produjo un patrón de 

asignación más sesgado hacia la función femenina. Estos resultados soportan la idea de que 

las plantas evalúan su vecindario reproductivo y con base en esa información, pueden 

cambiar su asignación hacia la función sexual que tiene mayores expectativas de 

reproducirse. 

Asimismo, los resultados de los experimentos que simulan el desempeño 

reproductivo de un individuo, con una asignación sexual específica en diferentes contextos 

de proporción sexual operacional (Capítulo 3), demuestran que existen ciertas 

consecuencias ante el ajuste de la asignación sexual en términos del éxito reproductivo. Los 

individuos con asignación sexual sesgada al sexo más escaso en la población obtuvieron 

una mayor adecuación total. Lo anterior apoya la idea de que realizar ajustes facultativos sí 

tiene consecuencias sobre el éxito reproductivo y por lo tanto es una estrategia adaptativa. 

Los experimentos descritos en esta tesis para evaluar el costo de las dos funciones 

sexuales (Capítulo 4) sugieren que la función femenina es mas costosa que la masculina en 

términos de crecimiento (incremento en el largo del tallo) y reproducción (producción de 

nuevos botones femeninos) . Los resultados concuerdan con lo encontrado en otros trabajos 

sobre estimación de las funciones sexuales (Silvertown 1987, Ágren y Schemske 1995, 

Delesalle y Mooreside 1995), aunque existen otros trabajos donde no se ha encontrado esta 

tendencia (compromiso entre reproducción y crecimiento, mayor costo de la función 

femenina, i.e. Goldman 1991), o la evidencia sugiere que el costo de la función masculina 
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es mayor al de la femenina (i. e. Avila-Sakar et al. 2001). Sin embargo, el problema es que 

no hay una forma estandarizada de estimar los costos de las funciones sexuales, lo que 

dificulta las comparaciones y el establecimiento de patrones evolutivos. En este sentido, el 

método de reasignación de recursos puede ser una forma bastante precisa de estimar los 

costos de cada sexo. 

En resumen, la teoría general de asignación sexual aborda ocho temas importantes 

que son: 1) El principio de relatividad. Este principio permite probar que un cambio en la 

proporción sexual es una adaptación, más que un simple efecto fisiológico. 2) La 

sexualidad facultativa. Que establece la dirección de los cambios en asignación de recursos 

hacia la función sexual con mayores ganancias reproductivas. 3) Los modelos estructurados 

espacialmente. Tanto el modelo de la competencia local por pareja como el de la 

competencia local por recursos consideran explícitamente movimientos espaciales de parte 

de los individuos de la población y sus consecuencias en la asignación sexual óptima. 4) 

Control sobre la asignación sexual. Que considera tanto a los mecanismos genéticos de 

determinación del sexo (elementos citoplasmáticos, cromosomas y autosomas) como a los 

mecanismos proximales (i.e. la aborción o el infanticidio). 5) El papel de la historia en la 

evolución de la asignación sexual. El análisis de las restricciones históricas permite 

conocer que tan factible sería el cambio de un tipo sexual a otro en diferentes linajes 

evolutivos. 6) La asignación sexual y la coevolución. Este tema aborda cómo las 

interacciones bióticas determinan la forma de las curvas de adecuación. 7) Tipos sexuales y 

macroevolución. Muchas de las preguntas sobre la macroevolución de las plantas 

superiores se discuten en términos de las ventajas de la protección del óvulo, eficiencia de 

polinización, y tamaño de las semillas y dispersión. Sin embargo poco se ha discutido en 

términos de la adecuación masculina o las diferencias en el apareamiento entre las 
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funciones masculinas y femeninas. 8) Sistemas nuevos. Aunque la teoría de asignación 

sexual está planteada en términos generales, existen algunos sistemas de estudio que han 

sido poco abordados, como las algas, los hongos, las bacterias y otros microorganismos, y 

que pudieran sugerir nuevas líneas de investigación sobre el tema de la asignación sexual. 

En esta tesis, se abordaron algunos de estos temas. En el Capítulo 1 se analizan los ajustes 

facultativos en términos de los sistemas reproductivos, pero se requiere de un análisis de la 

distribución de los sistemas reproductivos sobre la filogenia de las plantas con flores para 

poder ligar esta idea con las restricciones históricas. Este análisis ayudaría a entender en 

qué linajes la expresión sexual es más plástica y cuáles linajes tienen fuertes restricciones. 

Los Capítulos 2 y 3 muestran que hay un cambio de recursos hacia la función sexual que 

tiene mayores ganancias en adecuación (Charnov y Bull, 1977; Charnov 1982). Estos 

resultados se relacionan con el principio de relatividad, la sexualidad facultativa, los 

modelos que consideran la estructura poblacional en escala espacial y temporal, así como 

con el tema de la asignación sexual y la coevolución entre plantas y polinizadores. 

En el Capítulo 2, se analizó específicamente el control que tienen las plantas de 

Begonia gracilis sobre la asignación sexual. Asimismo, se discutieron los posibles 

mecanismos de control. En ésta especie de planta es posible que la aborción selectiva de los 

botones florales sea un mecanismo de control sobre la producción de flores macho y 

hembra. 

Los estudios de Elle ( 1999) y Elle y Meagher (2000) evaluaron la adecuación por 

vía femenina y masculina, respectivamente. En el Capítulo 3 de esta tesis, se presenta uno 

de los primeros estudios en plantas monoicas en donde se ha evaluado tanto la adecuación 

por vía masculina como por la vía femenina, así como la adecuación total, en función de la 

asignación sexual y la proporción sexual operacional en condiciones naturales. Los datos 
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constante y una densidad de 60 flores /m2
. Esta densidad de flores es suficientemente alta como 

para asegurar la visita por parte de los polinizadores (ver Castillo, 1999). En cada parche se 

eligieron dos plantas con tres flores recién abiertas que diferían en sus proporciones sexuales. 

Estas plantas fueron designadas como plantas focales y en ellas se registró la producción de 

frutos y la donación de polen. Durante todo el periodo experimental se contabilizó diariamente el 

número de flores y la proporción sexual de cada parche. Cuando fue necesario se agregaron o 

quitaron plantas periféricas en cada población artificial para mantener constante la densidad y la 

PSO (i .e., cuando las flores de alguna planta se marchitaban o se caían y había que remplazarla). 

Las poblaciones experimentales se colocaron a 25 metros de distancia entre sí para minimizar el 

movimiento de polen entre los parches (Castillo com. pers. ). 

3.2 Estimación de la adecuación por la vía masculina. Con el objeto de evaluar el éxito 

reproductivo masculino de las plantas focales, se usaron polvos fluorescentes (Magruder Color 

Co.) para estimar la donación de polen (Castillo et al. 2002). En ausencia de marcadores 

moleculares para la paternidad, se ha demostrado que las marcas de polvos fluorescentes son 

indicadores confiables del movimiento de polen y polinizaciones efectivas (Campbell 2000). 

Durante cuatro días consecutivos, que coincidieron con el pico de floración de esta especie en el 

Pedregal de San Ángel, se aplicaron polvos fluorescentes a las anteras de las flores masculinas de 

las plantas focales. Se utilizó un color diferente para cada proporción sexual individual, naranja 

para las plantas focales con asignación sexual hacia la función femenina (PSI= 0.33) y amarillo 

para las plantas focales con asignación sexual hacia la función masculina (PSI = 0.66). Por la 

tarde (entre las 18 y 19:30 hrs) de cada día se revisaron los estigmas de todas las flores femeninas 

de las plantas periféricas en cada parche para buscar marcas de los polvos fluorescentes . Esta 

búsqueda se realizó con ayuda de una lampara de luz negra. La luz negra resalta las marcas 
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fluorescentes que a simple vista son dificiles de distinguir. La donación de polen de cada planta 

focal se evaluó contando el número de marcas de polvo fluorescente que estaban en las flores 

femeninas de las plantas periféricas. Las flores que se registraron eran marcadas para evitar 

contarlas de nuevo al día siguiente. Al sumar el número de marcas encontradas por día se obtuvo 

el total de marcas por planta focal que corresponden al estimador del éxito reproductivo por la vía 

masculina, durante el tiempo que cada planta focal estuvo expuesta a la visita de los 

polinizadores. En algunas poblaciones experimentales las plantas focales sólo mantuvieron la 

proporción sexual durante cuatro días. Debido a esto, únicamente se utilizaron los datos de los 

primeros cuatro días del experimento para que el tiempo de duración fuera el mismo en todas las 

plantas focales. 

3. 3 Estimación de la adecuación por vía femenina. El éxito reproductivo femenino se midió a 

través de la producción de frutos por parche de las plantas focales. Sólo se utilizaron los frutos 

producidos por las flores femeninas que estuvieron abiertas durante la fase experimental, que 

coincidió con el tiempo de exposición de las flores masculinas. Esto último con la finalidad de 

tener estimaciones de la adecuación comparables a las de la función masculina. Al final del 

experimento se colectaron los frutos por planta focal y se contaron los frutos que produjeron 

semillas viables como estimador de la adecuación por la vía femenina. 

3. 4 Adecuación total. Para calcular la adecuación total de cada planta focal se contaron los frutos 

producidos en esa planta (vía femenina) y se sumó el número de marcas fluorescentes dejadas en 

las flores femeninas de las plantas periféricas (vía masculina), asumiendo que las marcas de 

polvos fluorescentes son equivalentes a la producción de frutos por vía masculina. Las 

estimaciones de la adecuación se realizaron dentro de la misma temporada de floración y sólo 
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