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INTRODUCCION GENERAL

La teoria de asignacion sexual es una rama muy importante de la teoria de historias de vida
(Sterns 1992) y uno de los aspectos mas interesantes de la reproduccion sexual (Michiels et
al. 1999). Esta teoria analiza los patrones de asignacion 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 simultaneos
(Charnov 1979, 1982, Charlesworth y Charlesworth 1981, Lloyd 1982). La teoria de
asignacion sexual ha estimulado un gran numero de estudios empiricos. Sin embargo,
revisiones recientes concluyen que hace falta mas evidencia experimental para determinar
que factores son los que influyen en los cambios en la asignacion sexual (Godfray y Werren
1996, Campbell 2000, Schirer y Ladurner 2003). Es decir, cuales son los factores o
estimulos que provocan que un individuo proporcione mas 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 excepcion de algunos estudios en plantas (Schérer y Ladurner
2003). Por lo anterior, resulta interesante poner a prueba las predicciones derivadas de la
teoria de asignacion en organismos como las plantas con flores, donde el 80% de las
especies son cosexuales (Richards 1990).

El proposito de esta tesis fue evaluar las suposiciones y predicciones de la teoria de
asignacion sexual desarrollada por E. L. Charnov (1982). En este trabajo se estudio el
fenomeno del ajuste facuitativo en la proporcion sexual y las consecuencias de este
fenomeno sobre el éxito reproductivo de Begonia gracilis HB K., una hierba monoica

perenne que crece en la reserva ecologica del Pedregal de San Angel, México. Begonia



gracilis produce flores unisexuales y las inflorescencias generalmente estan compuestas por
un par de flores de cada sexo de color rosa y sin aroma al olfato humano (Castillo 1999). El
fruto es una capsula trilocular, dehiscente. Las semillas son pequefias y numerosas, y se
dispersan pasivamente alrededor de la planta madre, lo que propicia una distribucion
agregada (Castillo 1999). Las flores masculinas son mas longevas que las femeninas y
aparecen primero en la temporada de floracion (entre agosto y octubre). Ambos tipos de
flores (masculina y femenina) son mas viables en el dia de antesis y la viabilidad disminuye
conforme van envejeciendo (Castillo 1999). A partir de que se comienzan a producir las
primeras flores, las plantas continian creciendo y produciendo un par de flores por cada
nudo. El pico de floracion (mayor numero de flores por unidad de area dentro de la
temporada reproductiva) se alcanza alrededor del dia 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 polinizacion por engaiio esta mediada por el mimetismo floral
entre las flores de cada sexo (Castillo 1999, Castillo er al. 2002, Caballero 2002). Por otra
parte, la proporcion sexual (numero 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 floracién aumenta la proporcion de flores femeninas. Las caracteristicas
anteriores permiten que B. gracilis sea un sistema experimental en el que se pueden realizar
manipulaciones al inicio de la temporada de floracion y obtener resultados al final de la
misma.

Esta tesis se divide en cuatro secciones. En el primer capitulo se presenta una

revision de la literatura sobre la proporcion y la asignacion sexual en plantas con flores.
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Esta revision divide los estudios donde se ha encontrado una proporcion sexual estable (en
términos evolutivos), de los trabajos donde se han reportado ajustes sobre la proporcion
sexual a corto plazo (respuestas ecolégicas o proximales). Asimismo, se discuten los
modelos y las hipotesis que se desprenden de la teoria de asignacion sexual a la luz de la
evidencia encontrada en los estudios revisados. La literatura revisada abarca desde el afio
de 1980, fecha en que se publica el trabajo seminal de Freeman ef a/. (1980), hasta la
actualidad (2003). El segundo capitulo aborda el sistema de B. gracilis y trata sobre los
ajustes en la proporcion sexual como respuesta a la intensidad de la polinizacion, 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 capitulo tres
aborda el tema de las consecuencias de ajustar la proporcion 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 evalla el éxito reproductivo por la
via masculina (medido a través del flujo de marcas de polvos fluorescentes), el éxito
reproductivo por la via femenina (produccion de semillas) y el éxito reproductivo total
(masculino + femenino). El capitulo cuatro aborda el problema de estimar los costos de
producir flores macho y hembra en B. gracilis. E! enfoque de reasignacion utilizado en este
experimento permite evaluar los costos con base en los recursos que la planta asigna a la
reproduccion por cada via y al crecimiento. Finalmente, se discuten algunas de las ideas
sobre la teoria de asignacion sexual en relacion con datos de campo y la informacion
bibliografica y se plantean conclusiones en relacion con los resultados de los experimentos

realizados a la luz de la teoria actual.
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Capitulo 1

UNA REVISION SOBRE LA EVOLUCION DE
LA PROPORCIONES SEXUALES EN PLANTAS

CON FLORES



AJUSTES FACULTATIVOS EN PLANTAS: UNA REVISION SOBRE LA EVOLUCION 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 distribucion de los 6rganos sexuales a
diferentes niveles (Tabla 1). A nivel de flores estan 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 estan compuestas solamente por individuos con flores
hermafroditas. Otras especies son monoicas, es decir que los individuos tienen flores unisexuales de
los dos sexos '®. Existen especies que tienen individuos con flores perfectas y flores pistiladas
(ginomonoicas ''7), mientras que otras tienen individuos con flores perfectas y flores estaminadas

11,48,139

(andromonoicas ). Unas cuantas especies son dioicas ¥y ginodioicas 50 (individuos hembra e

individuos hermafroditas), y muy pocas son androdioicas (individuos macho y hermafrodita) '**,
subdioicas *’ (individuos macho, hembra y ginomonoicos generalmente, aunque puede haber otras

”7) o trioicas > (individuos macho, hembra y hermafroditas).

posibilidades

Desde el punto de vista funcional los sistemas reproductivos de las plantas pueden agruparse
en dos tipos '°. En primer lugar estan las poblaciones monomoérficas, que presentan variacion continua
en la adecuacion relativa que cada planta obtiene por donar polen (via masculina) y por producir
semillas (via femenina). Dentro de este grupo estan las plantas hermafroditas, monoicas,
ginomonoicas y andromonoicas. En contraste, estan las poblaciones con polimortismos. Los morfos
pueden ser estrictamente unisexuales (dioicos), o bien puede haber un morfo hermafrodita y el otro

hembra (ginodioicos), o0 macho (androdioicos), o tres morfos, macho, hembra y hermafrodita (trioico)

y macho, hembra, ginomonoico (subdioico).



2.- La teoria de asignacion sexual.

La proporcion sexual se define como el nimero de machos con respecto al nimero machos y hembras
que hay en un grupo o poblacion. A partir de que Darwin *° observd que muchas poblaciones de
animales presentan igual nimero de hembras que de machos (proporcién sexual 1:1), Fisher ** elaboro
el siguiente argumento para explicar esta observacion. En una poblacién con pocas hembras, los
individuos con tendencia heredable de producir mas progenie del sexo escaso (hembras, en este caso)
producen descendientes con mayor €xito reproductivo. Lo anterior produce un incremento en la
frecuencia de los genes que causan la sobreproduccion de hembras en la poblacion, por lo que este
sexo se vuelve comun. Conforme la proporcidn sexual se aproxima a la situacion en que hay igual
namero de machos y de hembras, declina la intensidad de la seleccion 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 cual sea el sexo escaso al inicio, por lo que se predice una proporcion sexual
de 1:1 como el Gnico 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 mas grande que el otro), la teoria predice que la asignacion sexual (la cantidad total de
recursos destinados a cada sexo) evolutivamente estable (aquella estrategia de asignacion que no
puede ser invadida y desplazada de la poblacion) es aquella que proporciona igual cantidad de
recursos hacia la funcion masculina y femenina, aunque genere una proporcion sexual diferente a 1:1.
Usualmente se asume que la proporcion sexual y la asignacion sexual estan estrechamente
relacionadas y en muchos casos se utilizan indistintamente ambos términos. Sin embargo, es
importante hacer la distincion para evitar confusiones, sobre todo cuando los costos entre sexos son
diferentes. Ademas, la teoria puede predecir como los individuos hermafroditas dividen sus recursos

entre funcion masculina y femenina, porque se basa en el concepto economico de gasto de recursos y



se concentra en la inversion de los progenitores, por lo que no se considera lo que sucede una vez que
la asignacion ha terminado. Por ejemplo, si hay mortalidad diferencial entre los sexos la teoria no
considera este efecto sobre la proporcion 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 proporcion sexual, y los
casos en que no se cumplen estos supuestos han dado lugar a predicciones y confirmaciones de la
teoria general. Hamilton ®* model6 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 nimero
limitado de parejas, la seleccion natural deberia de favorecer a los padres que inviertan sus recursos en
producir mas hijas para disminuir la competencia entre hermanos. Esto ocurriria 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 evolucion de las proporciones sexuales >'**>??2%®’ Cuando la tasa de
autopolinizacion es alta y la depresion por endogamia es relativamente baja (4 < 0.5), los modelos
predicen que la estrategia mas exitosa para las plantas seria sesgar su proporcion sexual hacia las
hembras ** debido a que se requiere poco polen para fertilizar los dvulos disponibles en la planta. En
contraste, los escenarios que incrementan la exogamia, como una alta disponibilidad de polinizadores,
favorecen una inversion en polen mas alta ya que de esta manera compiten mas eficientemente contra
el polen de otras plantas para fertilizar los 6vulos disponibles en la poblacion. 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
0 ecologicas, mientras que los patrones de produccion de polen versus Ovulos son respuestas

evolutivas que han sido modeladas a lo largo del tiempo.
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1.> propusieron

Por otra parte, en términos de la competencia local por recursos, Freeman et a
un modelo en el que el “estrés” induce a la masculinizacion, mientras que las situaciones mas
favorables favorecen la produccion de hembras o la asignacion hacia la funciéon femenina. Por
“estrés” se refiere a las condiciones que reducen el crecimiento, la capacidad de asignar recursos a la
reproduccion y la disminucion 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 esperaria que la
proporcion sexual primaria estuviera sesgada hacia el sexo “mas costoso de producir”, generalmente
el sexo femenino ** 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, asi como a la condicion general de la planta (estatus fisiologico). Se
esperaria que las plantas con mejor condicion, es decir que disponen de mas recursos almacenados
(generalmente las plantas mas grandes en edad o tamafio), sesguen su asignacion sexual hacia la
funcion femenina; mientras que se esperaria que las plantas pequeiias o las que ocurren en los sitios
con limitacion de recursos tengan sesgos hacia la funcion masculina.

Asimismo, Hamilton también resalto que la proporcion sexual Optima 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 seria mas ventajosa una proporcion 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 seria mas ventajosa una proporcion sexual sesgada hacia los machos. Si tanto los
genes citoplasmaticos como los genes en los cromosomas sexuales influyen la asignacion sexual,
entonces el supuesto fisheriano del control parental no se cumple y se predicen desviaciones marcadas

de la proporcion 1:1. Para el caso de las plantas, Lewis % propuso un modelo en el que los genes



citoplasmaticos (heredados por via materna) controlan la proporcion sexual y hacen que sus
portadores produzcan unicamente hembras. Estos genes deberian tener una adecuacion mayor que los
genes citoplasmaticos que produzcan una mezcla de hijos e hijas. Bajo control citoplasmatico la
poblacion evolucionara 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
deberian producir el doble de descendencia que las plantas hermafroditas como compensacion por la
pérdida de la adecuacion por la via masculina, lo que redunda en una proporcion de al menos dos
hembras por cada hermafrodita, aunque la proporcion sexual en el equilibrio depende de la relacion
entre la adecuacion de hembras y hermafroditas. Un tercer tipo de modelos supone que la herencia es
nucleo-citoplasmatica (i.e. depende de la interaccion de los genes del nucleo y del citoplasma). Bajo
este esquema, se esperaria 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 funcion masculina en que se encuentre la poblacion.

Por su parte, Trivers y Willard '* plantearon que la proporcion sexual producida por un
individuo también puede estar sujeta a la accion de la seleccion. La idea general considera cualquier
situacion en la que haya diferentes ganancias en adecuacion por invertir en la progenie de un sexo o
del otro. El modelo predice sesgos en la proporcion sexual si uno de los sexos gana mas adecuacion
por inversion parental extra que el otro sexo. Por lo tanto, los padres que dispongan de una cantidad
relativamente mayor de recursos deberian sesgar su asignacion hacia el sexo que tenga mas €xito
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 proporcion sexual
también puede esperarse cuando los costos de producir hijos e hijas dependen de las circunstancias en
que son producidos. Charnov * propuso un modelo en el que la relacion entre la inversion de recursos

y la funcion de adecuacion no siempre es lineal, lo que permite que evolucionen proporciones



sexuales sesgadas hacia uno de los sexos (Fig. 2) y también predice la evolucion de ajustes de corto
plazo (escala ecologica) en la asignacion sexual cuando el ambiente es muy heterogéneo.
Precisamente, el argumento puede extenderse para predecir en qué momento deberia cambiar de un
sexo al otro un hermafrodita secuencial. En el caso de las plantas, esta 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 funcion sexual hacia la otra *°, respuestas que se presentan
unicamente en escala de tiempo ecologico. En teoria 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 seleccion favorece a las plantas que funcionan como machos
cuando son pequerfios y que cambian a la funcion femenina cuando son mas grandes; y se denominan
protandricas. Se esperaria que las plantas en mejores condiciones (generalmente las plantas mas
grandes en edad y tamario) hicieran el cambio lo mas pronto posible hacia la funcion femenina porque
pueden pagar el costo de producir frutos y semillas y asi obtener mayor adecuacion por esta via. Por
otro lado, cuando la competencia entre granos de polen es muy intensa, la seleccion favorece a las
plantas que funcionan como hembras cuando son pequefias y que cambian de sexo conforme van
creciendo y se denominan protdginas. Un problema muy comun en este tipo de sistemas es que el
tamaiio v el tiempo generalmente estan relacionados (Charnov *), por lo que se utiliza indistintamente
la edad o el tamafio de los individuos. El “ambiente social” (término comunmente utilizado en la
literatura zooldgica y que se refiere al vecindario de consortes potenciales en el contexto de las
plantas) también influye en los cambios en la asignacion sexual que ocurren a corto plazo. Charnov *
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 razon es factible suponer que el ambiente social también

afecta los patrones de asignacion sexual en las angiospermas. Dentro de este contexto se considera



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 *°, y la proporciéon sexual operacional
(proporcion de machos y hembras para la reproduccion en una poblacion particular). La proporcion
sexual operacional influye en la probabilidad de un individuo para reproducirse por la via masculina o
femenina. Si la proporcion esta sesgada hacia las hembras, entonces la seleccidon natural deberia
favorecer a los individuos que asignen mas recursos hacia la funcion masculina y viceversa. De tal
forma que la planta maximiza la probabilidad de donar y recibir polen en un contexto social particular
*!_ En relacion con la teoria de asignacion sexual %, tanto la densidad como la proporcién sexual
operacional afectan la forma de las curvas de adecuacion dentro de la escala de tiempo ecolégico. Es
decir, los ajustes sobre la asignacion 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
botanica poco se ha estudiado sobre los ajustes en la proporcién sexual como respuesta al ambiente
reproductivo.

Por otra parte, a pesar de que el tema de la reproduccion de las plantas ha recibido mucha
atencion, todavia no esta claro por qué las plantas han evolucionado sistemas reproductivos tan
diversos '°. Una interpretacion basada en la teoria de asignacion sexual aplicada a las plantas es que la
seleccion natural ha modelado diferentes estrategias de asignacion hacia las funciones sexuales, y
cada sistema reproductivo representa una estrategia reproductiva que maximiza la adecuacion en un
contexto dado. Sin embargo, las predicciones de los modelos derivados de la teoria de asignacion
sexual han sido evaluadas en multiples ocasiones usando a los animales como sistema de estudio
#2198 Esta situacion contrasta con la de las plantas, ya que el nimero de estudios que exploran la
evolucion de la asignacion sexual en plantas es muy reducido en comparacion al de los animales. Esta
situacion es desafortunada ya que las plantas presentan una gran variacion en sus patrones de

asignacion sexual, y por lo tanto ofrecen la oportunidad de explorar los factores que modifican las



expectativas fisherianas. Por tanto, el objetivo de esta revision es resaltar la enorme variedad en que
las plantas expresan la sexualidad en el contexto de la teoria de asignacion sexual y sus implicaciones
sobre la evolucion de los sistemas reproductivos de las angiospermas. La revision abarca desde 1980,
fecha en que Freeman et al. 36 hicieron una revisidn critica de la literatura sobre este tema, hasta la
actualidad (noviembre de 2003). Aunque también se incluyen algunas referencias anteriores a 1980
que son relevantes. Ademas, se analiza la frecuencia de especies en las que se cumple la prediccion
del modelo de Fisher, asi como en los casos que hay sesgos en la asignacion sexual. En el caso de las
especies donde existen sesgos en la asignacion sexual, se analizan las diferentes hipotesis ofrecidas
para explicar esos sesgos. Los datos encontrados en la literatura se agrupan en cuatro modelos
basicos: 1) limitacion de recursos, 2) endogamia, 3) hermafroditismo secuencial y 4) ajustes en
respuesta al ambiente social. Por ultimo, se discute la importancia de la teoria de asignacion sexual y
su relacion con los sistemas reproductivos en las plantas, a la luz de los patrones encontrados en esta

revision.

3.- Métodos para estimar asignacion sexual en plantas.

Sistemas reproductivos con polimorfismo sexual. En el caso de los sistemas polimorficos, la
asignacion sexual se estima por medio de la proporcion de morfos en la poblacion. Por ejemplo, en las
especies dioicas se utiliza la proporcion de machos con respecto al total, en las especies giondioicas se
utiliza la proporcion de hembras, en las especies androdioicas se utiliza la proporcion de machos y en
las especies trioicas se utiliza la proporcion 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 determinacion sexual que puede estar
determinado por cromosomas sexuales 471 varios genes **° o por el ambiente *'. En las especies que

cuentan con marcadores moleculares para al menos una de las funciones sexuales (e. g., Actinidia



chinensis, Distichlis spicata, Rumex acetosa, Salix viminalis y Silene latifolia), ha sido posible evaluar
la proporcion sexual primaria (a nivel de semillas), aunque son pocos los casos.

Sistemas reproductivos sin polimorfismo sexual. Debido a que en los sistemas monomorficos la
proporcion sexual no es un buen estimador de la asignacion sexual, se han utilizado diferentes
métodos para evaluar la inversion que hace una planta hacia cada una de las funciones sexuales ****%’
El peso total del androceo vs. el gineceo es el estimador de la asignacion sexual utilizado con mayor
frecuencia en los estudios de plantas cosexuales (individuos que tienen tanto la funcion femenina
como la masculina). No obstante, hay otras medidas como el contenido de carbono, nitrégeno 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) estan confundidos en las
mediciones. Los trabajos en sistemas monoicos presentan menos complicaciones para estimar el costo
de cada funcion ya que las flores son unisexuales y los costos accesorios quedan incluidos en cada
tipo de flor. Cruden’ sugiere que el cociente polen/dvulo es un buen descriptor del sistema
reproductivo que también puede utilizarse para estimar los costos de asignacion en particular en las
plantas hermafroditas. Klinkhamer y De Jong * sugieren que mas que determinar la asignacion sexual
exacta se necesita establecer como es la correlacion genética entre las funciones sexuales (si esta
correlacion es negativa entonces existe un compromiso, frade-off en inglés) mediante manipulacion
experimental. En este sentido, el método de remocion de una de las funciones sexuales permite
analizar si los recursos asignados a una funcion sexual no quedan disponibles para el otro sexo. Este
método consiste en manipular a las plantas mediante la remocion de una de las funciones sexuales
para que los recursos que ya no son utilizados por la funcion sexual removida, queden disponibles

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

4.- Evidencias.



Sistemas con polimorfismo sexual. En este trabajo se revisaron 144 referencias bibliograficas, de las
que 36 citas correspondieron a trabajos tedricos, mientras que el resto contenia datos sobre asignacion
sexual en plantas. De estos trabajos se obtuvo una muestra de 126 especies repartidas en 36 familias.
En las plantas dioicas se observo que 51.7% de las especies no presentan sesgos en la proporcion
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 mas obvias es que los
sesgos se deben a costos diferentes entre los sexos, existe evidencia de que la disponibilidad de
recursos ~~"'% y el ataque por parasitos ** o herbivoros *°7'® afectan de manera diferencial a los
machos y las hembras. Obviamente, este enfoque no considera que la variable relevante en términos
de la teoria de asignacion sexual sea la proporcion sexual primaria que en el caso de las plantas
corresponde a la proporcion sexual de las semillas.

Los estudios realizados con especies ginodioicas en los que se analizo la evolucion de la proporcion
sexual (hembra / hermafroditas + hembras) constituyen un caso muy interesante ya que los genes
involucrados en la determinacion sexual no se transmiten por igual en los machos y las hembras. De
las 18 especies estudiadas (Cuevas, E. v Abarca, C. com. pers.), se encontro que en tres especies
(Thymus vulgaris, Origanum vulgare y Lobelia sifilitica) hay mas hembras que hermafroditas, en
otras tres (Daphne laureola, Orchradenus baccatus y Sidalcea hendersonii) la proporcion es 1:1,
mientras que en las 12 especies restantes hay mas hermafroditas que hembras (Tabla 2). Aunque 2l
numero de estudios relacionados con las proporciones sexuales de especies ginodioicas no es muy
grande, la variacion en la proporciones sexuales demuestra que el sistema ginodioico es muy
dinamico y que no existe una estrategia de asignacion unica.

En lo que respecta al sistema androdioico, Pannell "1 sugiere que la proporcion sexual

depende de que la densidad poblacional sea aita y la tasa de autopolinizacion sea baja. Por lo que se

esperaria 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 ‘!

(Tabla 2). Sin embargo, en un estudio de Valissiliadis et a/ '

, se reporto 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 diferenciacion sexual entre machos y hermafroditas que previene la
evolucion 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 (frade-off) entre funciones
sexuales para las plantas hermafroditas. Otra explicacion alternativa propone que estan ligados los
loct que producen la esterilidad femenina y la autoincompatibilidad, lo que favorece una mayor
frecuencia de machos.

El sistema trioico, uno de los mas raros entre las plantas con flores 139 esta representado solo por las
especies Spinacea oleracea y Steneocereus pringle en esta revision. En el caso de Spinacea oleracea,
se observo un sesgo hacia los machos en la progenie producida, como respuesta a los tratamientos de
retrasos en el tiempo de la polinizacion en las plantas parentales % (Tabla 2), este resultado se puede
interpretar como un ajuste facultativo en respuesta al ambiente social.

Sistemas monomorficos. Mas del 21% de las especies hermafroditas estudiadas en esta revision
no presenta sesgos en la asignacion sexual (Tabla 3), mientras que aproximadamente el 50% de las
especies presenta sesgos hacia la funcion masculina y mas del 21% presenta sesgos hacia la funcion
femenina. En las plantas monoicas estudiadas, el 53% de las especies present6 sesgos en la asignacion
hacia la funcion masculina. En el 38.9% se registraron sesgos hacia la funciéon femenina, y solamente
8.1% de las especies estudiadas no presento sesgos en la asignacion.

En relacion con los sistemas ginomonoicos (asignacion entre flores hembra versus hermafroditas) se
encontro que en 16 especies del género Aster”” no hubo sesgos en la asignacion entre flores hembra
vs. hermafroditas (Tabla 3), en contraste cerca del 60% de las especies andromonoicas (flores macho

versus hermafroditas) presentan mas flores macho que flores hermafroditas y en casi el 47% no hubo
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diferencias en la produccion de flores macho y hermafroditas. Las plantas subdioicas también
presentan variacion en la asignacion sexual. En las especies del género Scleropogon hay sesgos hacia
las flores hembra, sesgos hacia las flores masculinas y sesgos hacia las flores hermafroditas '*. En
Astilbe biternata y Silene acaulis se observd la misma proporcion de machos, hembras y
hermafroditas *”*%, mientras que en Tupeia antarctica de la familia Loranthaceae”, Myrica gale ™® y
Atriplex amnicole '** se reportaron mas hembras. A continuacion se presentan los casos en que no se
cumple la prediccion fisheriana de igual asignacion de recursos a cada funcion sexual, de acuerdo con

el modelo particular que explica los sesgos observados.

Limitacién de recursos (Freeman et al. **). Este modelo establece que una funcion sexual es mas
costosa que la otra, por lo que se predicen sesgos hacia la funcion “barata” en los sitios con poca
disponibilidad de recursos o cuando la planta no tiene una buena condicion (ya sea por edad,
herbivoria o patogenos). El patron general es que en los sitios hcon alta disponibilidad de recursos y
una baja intensidad de ataque por herbivoros se observaron sesgos hacia las hembras, mientras que en
sitios con pocos recursos y mucha herbivoria los sesgos generalmente son hacia los machos, lo que
apoya las predicciones de la teoria de asignacion sexual. Asimismo, las plantas pequerias
generalmente asignan mas recursos hacia la funcion masculina. Esta prediccion se cumple en 77% de
las especies dioicas (Tabla 4), mientras que en dos especies (5.5%) se encontro el patron contrario
(sesgos hacia los machos en sitios con alta disponibilidad de recursos). En ocho especies (16.8%) no
se encontro relacion entre el efecto de los factores abiodticos y la proporcion sexual. En las plantas
ginodioicas (5/6 especies = 83.3%) y androdioicas (una especie) también se encontré evidencia a
favor del modelo de la limitacion 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 encontro evidencia a

favor de cambios en la asignacion sexual como respuesta a la limitacion de recursos, mientras que en



las 16 especies ginomonoicas del género Aster no se encontro evidencia a favor de este modelo (Tabla
5) . En el caso de las subdioicas se encontro evidencia a favor en un trabajo 7 mientras que en otro
estudio hay evidencia en contra (Tabla 5) **. En relacion con la condicion de la planta, las especies
analizadas representan alrededor de una tercera parte menos en relacion con los trabajos que analizan
el efecto de los factores abidticos (44 contra 122). En las plantas dioicas (58.8%) y ginodioicas (tres
especies) la evidencia apoya la prediccion del modelo de la condicion de la planta (Tabla 4) que
establece que el tamafio y la edad afectan los sesgos en la asignacion 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 **). Cuando la & es alta la teoria predice que el sexo que se dispersa mas
es al que se le deben asignar mas recursos debido a que la dispersion a mayores distancias disminuye
la probabilidad de suffir los efectos negativos de la endogamia ®. La prediccion de que la mejor
estrategia es invertir menos recursos en machos, cuando el nivel de endogamia es alto y la tasa de
depresion por endogamia (J) es baja, es apoyada por una especie androdioica (Schizopepon
bryoniaefolius)’, pero no se encontro evidencia en la especie ginodioica Echium vulgare ' (Tabla 4).
En el 99% de las especies de plantas hermafroditas, una especie monoica (Begonia semiovata)® y una

2 también se encontrd evidencia a favor de las

especie andromonoica (Irevoa quinquenervia)
predicciones de este modelo (Tabla 5). El patron general es que las plantas que se autopolinizan
invierten menos en la funciéon masculina, mientras que en las plantas exogamas estudiadas la
asignacion es mas equitativa. Debido a que los factores que influyen en la dispersion del polen y
semillas varian 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 ecologico.

Por ejemplo, si las semillas se dispersan mas, entonces se esperarian sesgos hacia la funcion



femenina; en contraste, si el polen se dispersa a mayores distancias, entonces se esperarian sesgos
hacia la funcion masculina. La evidencia de este modelo esta 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. Segun este
modelo se favorecen cambios en la asignacion hacia el sexo que se dispersa mas lejos. Se reportan
sesgos en la asignacion hacia el sexo que se dispersa menos en 18 especies monoicas (evidencia en
contra). Y por ultimo, en ocho especies monoicas se encontré que no hay relacion entre el sexo que se
dispersa mas y los cambios en los patrones de asignacion sexual ®.

Hermafroditismo secuencial (Charnov ). Este modelo predice la evolucion hacia la protandria
cuando la competencia entre granos de polen es baja. Por lo que la seleccion favorece a los individuos
que se reproducen por la via femenina cuando son pequerios y luego cambian a la funcién masculina
cuando son grandes. Esta prediccion es apoyada por una especie ginodioica (Tabla 4) ‘¢, ocho
especies monoicas, ocho especies andromonoicas y el 59.5% (28 de 47) de las especies hermafroditas
(Tabla 5). También se encontrd evidencia de plantas protoginas. En una especie hermafrodita
(Symplocarpus renifolius) y una especie andromonoica (Pseudocymopterus montanus) se encontro
evidencia de que las plantas grandes comienzan siendo hembras y cambian muy tarde en la temporada
reproductiva hacia la funcion masculina o permanecen como hembras, mientras que no se encontrd
evidencia en una especie monoica (Grayia brandegei) y una especies andromonoica (7ilia japonica).

Ambiente social (Trivers y Willard 12 Chranov *). En relacion con los ajustes facultativos
como respuesta al ambiente social, se tiene evidencia de cambios en plantas androdioicas'® en
respuesta a la densidad de flores, mientras que no se encontro evidencia en plantas dioicas® (Tabla 4).
Por otra parte, hay evidencia correlativa entre la proporcion sexual de la progenie y los padres en

Silene vulgaris *°, mientras que en Silene latifolia Purrington''® reporta que la posicion de la flor

?

(basal vs. distal) que fue polinizada no afecta la proporcion sexual de la progenie. En Rumex acetosa
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Correns, Lopez y Dominguez 8l reportaron que a intensidad alta de polinizacion se producen sesgos
hacia la funcion femenina. En el caso de Spinacea oleracea, Miglia y Freeman ** encontraron sesgos
hacia los machos en la progenie cuando hay retrasos en la polinizacion de las plantas parentales. En
Pistacia lentiscos, Verdu y Garcia-Fayos' reportaron que a baja densidad de individuos (una
estimacion de la densidad de polen que los autores utlizaron) hay mas hembras y que la frecuencia de
hembras disminuye, hasta ser de 1:1, conforme se incrementa la densidad. En todos estos casos no se
evalua explicitamente el efecto del ambiente social, aunque si puede haber un efecto, como lo
demuestra el trabajo con Begonia gracilis *' en el que se analizo el efecto de la proporcion sexual

operacional (intensidad de polinizacion) sobre la proporcion sexual floral.

5.- Discusion.

;En qué medida se cumple la prediccion de Fisher ** en las plantas con flores y qué explica los sesgos
en la asignacion sexual? Por lo general, se asume que en las especies hermafroditas la asignacion
hacia cada funcion sexual es igual (50% de los recursos disponibles para cada sexo). Sin embargo, los
resultados de esta revision muestran que en mas del 40% de las especies dioicas no se cumple la
prediccion derivada del modelo de Fisher, en casi el 80% de las especies hermafroditas se presentan
sesgos en la asignacion, mientras que solo el 8.7% de las especies monoicas presenta asignacion
sexual 1:1.

En 28 de las especies dioicas que presentan sesgos en la proporcion sexual, estos ultimos se
deben al ambiente abidtico, mientras que en 10 especies el factor es biotico. En las plantas monoicas
se ha comprobado que los factores abidticos influyen en los sesgos hacia la funcién masculina (52
especies), mientras que en 23 especies se han relacionado los sesgos en la asignacion sexual como
estrategia para disminuir la competencia local por pareja. La mayoria de los cambios en la asignacion

sexual se presentan a escala de tiempo ecoldgica, por lo que se pueden considerar como ajustes



facultativos en respuesta al ambiente abiotico. El clima, la humedad y riqueza del suelo, asi como la
intensidad luminosa son los factores abidticos que predicen los cambios en la asignacion sexual *,
mientras que la herbivoria y el dafio por patogenos son los factores bioticos mas comunes. En el caso
de las plantas hermafroditas el principal factor que explica los patrones de asignacion 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 labiles son las plantas con flores en su expresion sexual? En al menos 67 de las
especies incluidas en esta revision se han reportado cambios en la asignacion sexual de una temporada
reproductiva a otra, e incluso dentro de la misma temporada, lo que sugiere que las plantas son muy
labiles en su expresion sexual.

Un avance importante en relacion con las revisiones de Freeman et al.*® y Polincansky '*® es que la
gran mayoria de los trabajos revisados sugiere interpretaciones evolutivas dentro del contexto de la
teoria de asignacion >**'*°. Antes de los estudios de Freeman et a!.Ij > y Lloyd " las explicaciones de
los sesgos estaban basadas en conceptos fisioldgicos y no adaptativos. Los resultados de esta revision
muestran que hay mas evidencia a favor de modelo de la limitacion de recursos y el efecto de la
endogamia sobre la evolucion de la asignacion sexual en las plantas con flores, aunque la informacion
sobre los otros factores se ha ido incrementando recientemente. Esto implica que conforme se
incremente el numero estudios se podran establecer patrones mas robustos sobre el efecto de
diferentes factores en la evolucion de la asignacion sexual.

Por otra parte, en la literatura revisada se reportan diferentes formas de estimar los costos de las
funciones sexuales (asignacion), de tal forma que se complica realizar comparaciones a pesar de que
las estimaciones estén en términos relativos. Se ha propuesto el método de reasignacion, es decir,
simular individuos “mutantes” que carezcan de una de las funciones sexuales y evaluar la

4

reasignacion de recursos, con el fin de solventar algunos de los problemas que implica la estimacion
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del costo de las funciones sexuales >"°°

, asi como determinar en si existen compromisos entre las
funciones sexuales. En la medida en que se utilice este método para un mayor numero de especies,
sera posible establecer comparaciones y tendencias sobre el costo de cada sexo. Sin embargo, la
evidencia actual apoya la idea de que la funcion femenina es mas costosa que la masculina ** si se
considera el esfuerzo de producir frutos y semillas.

%6.78.108 &5 que ahora se cuenta con

Otro avance importante en relacion con trabajos anteriores
mas datos sobre los mecanismos de determinacion sexual en plantas. Por ejemplo, en Salix biminalis *
y Silene alba " se ha propuesto un mecanismo de multiples loci independientes, mientras que en
Actinidia chinensis ** se ha propuesto un mecanismo heterogamético, XX (hembras) XY (machos),
similar al de los mamiferos. Ademas, se resalta la necesidad de definir a los sistemas reproductivos
con base en el género funcional propuesto por Lloyd ®, es decir en términos de la contribucion
genética por cada via sexual, mas que en términos de las estructuras morfolégicas. En al menos siete
especies descritas previamente como hermafroditas los estudios sobre la reproduccion sexual

15,138
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mostraron que son ginodioicas , androdioicas ’ y andromonoicas " en términos funcionales. En

las plantas de Pernettya rigida se ha reportado que funcionalmente son dioicas aunque
morfoldgicamente sean hermafroditas °, tal como sucede con Thalictrum pubescens *' y Chassalia

corallioides ' Hay que remarcar que los trabajos tedricos estan concentrados en simulaciones de

distintos escenarios. Por ejemplo, el efecto del vector de polen y la geometria floral *''®| condicion

27,65,69

de la planta y disponibilidad de recursos , compromisos entre componentes de historias de vida

69,120,141.142,143 3839,44,68

y tasa de entrecruzamiento o distancias de dispersion entre polen y semillas
Los modelos que tienen que ver con ajustes en la asignacion sexual como respuesta a la densidad y a
la proporcion sexual en la poblacion han sido poco estudiados®'. Algunos trabajos encontrados en esta
revision muestran evidencia de la capacidad de las plantas de ajustar la asignacion sexual de manera

facultativa, aunque los autores no interpretan sus datos dentro del contexto de la teoria de asignacion
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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 asignacion sexual puede ser muy fértil si se estudiase un mayor numero 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 informacion, estimar la proporcion sexual operacional y en consecuencia, ajustar la asignacion

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 Funcion/descripcion Esquema

Floral Perfecta Donar y recibir polen
(hermafrodita) g
Unisexual Recibir polen (femenina) ?
Unisexual Donar polen (masculina)

Individual Hermafrodita Individuos con flores 6\
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Tabla 2.- Revision de la proporcion sexual (2/3+2Q) en plantas con flores. Se presenta el
numero de especies con sesgos y sin sesgos en la proporcion sexual para los sistemas
reproductivos con polimorfismo sexual. Los valores entre parentesis corresponden al
porcentaje de especies. SR = sistema reproductivo, PS = proporcion sexual, Dio = plantas
dioicas, Gindio = plantas ginodioicas, Andio = plantas androdioicas y Trio = plantas

trioicas.

SR Dio Gindio* Andio Trio
(9 3 () 2\

PS @9 90 99, 990,
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 (16.8)
Sesgos a hermafroditas 12 (66.8) 3 (60)
Total de especies 114 18 5 1

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



Tabla 3.- Revision de la asignacion sexual en plantas con flores. Se presenta el numero de
especies con sesgos y sin sesgos en la asignacion sexual para los sistemas reproductivos
monomorficos. Los valores entre paréntesis corresponden al porcentaje de especies. SR =
sistema reproductivo, AS = asignacion sexual, Her = plantas hermafroditas, Mon = plantas
monoicas, Ginmon = plantas ginomonoicas, Anmon = plantas andromonoicas y Subdio =

plantas Subdioicas.

Ginmon Anmon Subido

/ p e
® D & @ QD

Sesgo a la funcidn 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 funcién 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 proporcion sexual de las plantas con flores (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: Limitacién de recursos Endogamia Hermafroditismo Ajustes
secuencial

Evidencia Abidticos Bidticos Sensu Cormpetencia | Protandria Protoginia Densidad % sexual
SR stricto local

Atavor 28 (77.7) 10 (58.8) 3 1
Dio En contra 2 (5.5) 3 (17.6)

Sin evidencia 6 (16.8) 4 (23.6) 1 1

Avavnr 5 (83.3) 3 1 1*
Gindio | En contra 1(16.7)

Sin evidencia 1

A favor 1 1 1
Andio En contra 1

Sin evidencia

A favor 1*
Trio En contra

Sin evidencia




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

porcentaje de especies para los sistemas reproductivos monomorficos. SR = sistema reproductivo, Her = plantas hermafroditas, Mon

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

Modelo: Limitacién de recursos Endogamia Hermafroditismo Ajustes
secuencial

Evidencia Abidticos Bidticos Sensu Competencia | Protandria Protoginia Densidad % sexual
SR stricto local

A v, 3 5 (83.3) 108 (99) 2 28 (59.5) 1
Her En contra 1(16.7) 1(2.2)

Sin evidencia 1(1) 18 (38.3)

A favor 52(94.5) 12 (85.7) 1 23 (46.9) 8 1(50)
Mon En contra 1(1.8) 18 (36.7)

Sin evidencia 2(3.7) 2 (14.3) 8 (16.4) 1 1 (50)*

A favor
Ginmon | En conlra

Sin evidencia 16

A favor 1(33.3) 3 1 2 8 1 (50)
Anmon | En contra 1(33.3)

Sin evidencia 1(33.3) 1(50)

A favor 1(50) 1
Subdio | En contra

Sin evidencia

1 (50)




Pie de figuras.

Figura 1.- Modelo de R. A. Fisher ** sobre la proporcion sexual optima. a) En una
condicion donde hay mas machos que hembras en la poblacion (arriba a la izquierda), la
seleccion natural favorece a los progenitores que asignan mas recursos hacia la produccion
de hijas (grafica de arriba al centro) por lo que esta estrategia de asignacion se vuelve la
mas frecuente y esto ocasiona una proporcion sexual sin sesgo (en medio a la derecha). En
otro escenario, la seleccion favorece a los progenitores que invierten mas recursos en
producir hijos (abajo a la izquierda), de tal forma que ahora la poblacion tiende a una
proporcion de un macho por una hembra (1:1; en medio a la derecha) y en este escenario la
seleccion favorece a los que asignan la mitad de sus recursos disponibles hacia cada sexo.
b) Grafica que describe los cambios en la proporcion sexual en funcion del tiempo.

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

Figura 2.- Modelo del Valor Marginal desarrollado por E. Charnov *. Relacion entre la
asignacion relativa a la funcion masculina (r) y femenina (1-r) y la adecuacion relativa (W).
La linea punteada corresponde a la adecuacion femenina y la continua corresponde a la
adecuacion masculina. Los puntos blancos corresponden a la estrategia evolutivamente
estable para cada valor de z que representa la mayor ganancia en adecuacion total.

Figura 3.- Modelo del Hermafroditismo Secuencial desarrollado por E. Charnov o
Relacion entre la edad o el tamafo y la adecuacion relativa (W). La linea punteada
corresponde a la adecuacion femenina y la continua corresponde a la adecuacion masculina.

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



individuos que se comportan como hembras cuando son pequefios y que cambian a machos
cuando son grandes. El punto donde ambas funciones de adecuacion se cruzan corresponde
al tamafio esperado para realizar el cambio de sexo. b) Cuando la competencia entre
machos no es muy intensa, la seleccion favorece a los individuos que se comportan primero

como machos y luego cambian a hembras.
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Capitulo 2

AJUSTES FACULTATIVOS DE LA
PROPORCION SEXUAL EN LA HIERBA

PERENNE BEGONIA GRACILIS
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Sex choice in plants: facultative adjustment of the sex ratio
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Abstract

Sex allocation theory predicts that reproducing individuals will increase their
fitness by facultatively adjusting their relatdve 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 allocation and on the
mechanism controlling sex allocation. In animals, which have well-developed
sensorial mechanisms, facultative adjustment of sex ratios has been demon-
strated on many occasions. In this paper, we show that plants have
mechanisms that allow them to evaluate 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 treatment on the allocation to male vs. female flowers. A shortage
of poilen on the stigmas resulted in a more male-skewed sex allocation,
whereas plants that experienced a relatively poilen rich environment tended
to produce a more femaie-skewed sex allocation pattern. Qur resuits for
Begonia gracilis 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.

1967; Trivers & Willard, 1973; Charnov, 1979, 1982;
Frank, 1990). Skewed investments are expected:

Fisher’s (1930) theory of sex ratio predicts that natural
selection woulid favour the evolution of equal parental
allocation of resources into male and femaie 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, theorerical models and empir-
ical studies have shown that the ailocation of resources to
male vs. female function may be sensitive to0 some
ecological or social conditions and respond to the relative
gains possible through either sex function (Hamilton,
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Evolutiva, Instituto de Ecologia UNAM. A.P. 70-275.

D.F. 04510, Mexico.

Tel.: +525-556-22-9039; fax: +525-556-16-1976;

e-mail: tejada@servidor.unam.mx

(i) when sex ratio at the population level deviates
from parity causing frequency-dependent selection,
{ii) when mating is nonrandom with respect to related-
ness, (iii) when parents’ condition affects the reproduc-
tive abilities of the offspring, and (iv) when the genes
controlling sex allocation are not equally transmitted
through each sexual function. In more general terms, a
deviation from Fisherian (equal) sex allocation is expec-
ted when the fitness rerurn on maternal investment is set
by functions that differ in shape berween the male and
female functions (Charnov, 1979, 1982; Frank, 1990:
Campbell, 2000). The expected direction of shift is
towards thar sex function which shows relatively larger
reproductive gains (Charnov & Bull, 1977; Charnov,
1982; Frank, 1990). A more complicated situation arises
when these curves change in time or from piace to place.
Under these conditions natural selection should favour
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the evolution of the ability to alter the allocation to male
vs. female f[unction (facultative sex allocation) in
response to particular environmental or life history
situations (Charnov, 1982).

The evolution of facultative manipulation of sex
allocation depends on the ability of the parent o 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 although the mechanisms
remain controversial. 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 ez al.,
1980, 1981; Charnov, 1982; Cid-Benevento, 1987; Delph
& Lloyd, 1991; Sakai & Weller, 1991; Wells & Lloyd,
1991; Klinkhamer eral, 1997; Lowenberg, 1997;
McKone et al., 1998; de Jong er al., 1999). Most of the
studies have concentrated on sex-ailocation shifts in
response to environmentally induced variation in spatial
or parental resources. As noted by Werren & Charnov
(1978) temporal variation in the population operational
sex ratio (OSR; defined as the number of sexuaily active
mailes in relation to the number of receprive females at
any given time, Emlen & Oring, 1977), also produces a
selective pressure favouring the evolution of facultative
adjustments in the investment in male vs. the female
function. Although exampies of this phenomenon are
known from the animal literature (reviewed in Olsson &
Shine, 2001) and from some early studies in dioecious
piants (Correns, 1928; Conn & Blum, 1981), no experi-
mental attemprts have been made to determine whether
cosexual plants are able to respond to the variation in
OSR by modifying their patterns of sex ailocation to male
and female flowers. Most cosexual plants fulfil the
conditions established by Werren & Charnov (1978) for
facultative sex allocation to evolve (overlapping genera-
tions, different and unpredictable changes in reproduc-
tive gain expectations for the two sexes, and parental
ability to vary sex allocation in response to perturba-
tions). Moreover, Charnov (1982, 1984) pointed out that
the evoiution of facultative sex allocation in dioecious
and gonochorous (allocation to sons or daughters) or
hermaphroditic (aillocation to male vs. female function)
organisms are theoretically equivalent. In addition,

theoretical models predict that inbreeding shouid pro-
duce a reduced investment in the male function of
species with facultative sex allocation regardless of
whether we are dealing with animals (maring berween
close relatives) or plants (seif-compatibility) (see
Hamilton, 1967; Charnov, 1982; Karlin & Lessard,
1986; Frank, 1990). Such a prediction has been suppor-
ted in animals with facuitative sex allocation in which an
increase in the probability 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 not able 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), there are other
mechanisms thart could ailow plants to track the variation
in their social environment (the population OSR). Here
we test the hypothesis that plants could use pollination
success (the amount of pollen grains received on stigma)
as a measure of the variation in the population OSR.
High leveis of pollination success could be indicative of a
male-biased OSR, and thus any tendency to invest in the
female function shoulid be favoured. However, a shortage
of poilen could be interpreted as a female-biased OSR,
thus favouring the investment 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 some evidence that plants may adjust
their sex allocation patterns on the basis of the informa-
tion provided by the fertilization success attained by their
flowers. Early experiments with the dioecious Silene aiba,
Rumex acetosa (Correns, 1928) and R. hastatulus (Conn &
Blum, 1981), demonstrated that light pollen loads
resulted in a progeny sex ratio of 1 : 1 and heavy loads
produced a progeny skewed towards females. In Viola
hirta (Redbo-Torstensson & Berg, 1995) and Oxalis
acetosella (Berg & Redbo-Torstensson, 1998), there was
a negarive relationship between the number of cleistog-
amous flowers and the fertilization success of the
previous chasmogamous phase. As fertilization success
of the outbreeding chasmogamous flowers is determined
by the availability of pollen, the production of cleistog-
amous flowers could be interpreted as a response to the
social environment (availability of matings) these plants
face. Nonetheless. to our knowledge nobody has explored
the possibility that plants respond to their social environ-
ment (defined as the OSR) by adjusting their parterns of
sex allocation to male and female flowers. Monoecious
species (individuais are characterized by the presence of
both male and female flowers) are particularly useful to
test this kind of hypothesis as maie and female invest-
ments are separated in different flowers. Furthermore,
aithough linle is known aboutr the sex allocation
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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 er 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 may facuitatively shift their sex allocation
patterns in response to changes in the population OSR.
We aiso tested whether these changes are consistent with
the theorerical expectations derived from sex ailocation
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 simulate 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 other factors that have the
potential to affect the outcome of facultative sex alloca-
tion (Campbeil, 2000). Our hypothesis predicts thar under
conditions of abundant poilination, plants should pro-
duce more female flowers. As the production of a female
flower is linked to [uture costs associated with fruit
maturation, we included a fertilization treatment (fertil-
izer addition) to guarantee thar the production of more
flowers was not precluded by a shortage of resources.
However, it has repeatedly been shown that inbreeding
produces a reduced investment in male function in
animals with facultative sex allocation (Hamiiton, 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 cf pollen (self
and cross) affects the patterns of sex allocation.

Methods

Study species

The study was carried out in the Pedregal de San Angel
ecological preserve, in Mexico City, where B. graclis
typicaily grows in discrete patches within more mesic
gullies formed by lava. During the dry season, B. gracilis
lacks aerial parts 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 months after the onset of the rainy season.
Begonia gracilis is a monopodial perennial herb that
produces two or three initial vegetative nodes, followed
by reproductive nodes each producing a single two-
flowered inflorescence. Inflorescences are typically prot-
androus and plants produce an average of 9.7 (z0.35;
mean = 1 SE hereafter) flowers in a given reproductive
season (Castillo, 1999). Halictids are the main visitors to
the female flowers of B. graaiis and they are probably the
main poilen vectors of this species (Castillo, 1999; Castillo
et al., 2002).

Facuttative sex ailocation in Begonia 1179

As there is no synchronization among 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 = 0.1 days, »n = 2821 vs. 3.6 £ 0.1 days,
n = 2379, respectively). Stigma receptivity and poilen
viability diminish with flower age; the highest probability
of set fruit occurs when female flowers are poilinated
during the first day of anthesis with the pollen of a one-
day old male flower {Castillo et al., 2002). Begonia gracilis
is self-compatible and depends on poilinators for pollen
transfer and fruit production. Although B. gracifis 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
mostly visit very few flowers per plant (usually one),
thus favouring the transfer of poilen berween different
individuals. Fruit-set under natural conditions is extre-
mely low; only about 8% of the female flowers sert fruit.
Fruit-set 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 eral, 2002). As
B. gracilis is a deceit-poilinated species that only offers
pollen as a reward for pollinators; male-biased popula-
tions produce the conditions maximizing reproductive
success. Nonetheless, there is a strong heterogeneity
among plants in their pauerns of sex allocarion.
Although most individuals maintain a male-biased sex
ratio throughout the reproductive season, other plants
may show marked variations in their patterns of sex
expression or even produce only female flowers (Castillo,
1999; Castillo er al., 2002).

Facultative adjustment of sex allocation

To evaluate whether or not individuals of B. graciiis can
‘estimate’ the variation in OSR and respond by faculta-
tively adjusting their patterns of sex allocation to male vs.
female flowers, we designed a factorial experiment. We
used three leveis of pollination intensity, two levels of
fertilization (with and without fertilizer) and rwo types of
cross (self and cross) as factors in this experiment.

The plants used in these experiments were collected
from the Pedregal preserve at the beginning of the
growing season of July 1999, when they were just
resuming growth after the dry season. Corms were
planted in individual pots and maintained under green-
house conditions (1 = 540 plants). Before the beginning
of flowering, we randomly assigned 14 plants to each of
12 treatments (168 plants, three levels of poilination, two
levels of fertilization, two types of cross and 14 replicates
each). The remaining 372 plants were used as poilen
donors. We added 1.2 g of a commercial fertilizer
(Osmocote) to all plants assigned to the fertilizing
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treatment. Previous assays have demonstrated that the
application of this fertilizer to B. gracilis individuals
increases growth and fruit maturation. The position of
each experimental plant within the greenhouse was
randomly assigned and ail plants were marked at the base
of the first reproductive node with aluminium tags. This
procedure allowed us to maintain a detailed record of the
reproductive behaviour of each flower of every plant.

As the plants are hypothesized to ‘estimare’ the
variation in OSR through the amount of pollen deposited
on their stigmas, 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
plants with the pollen from one (low level reatment),
eight (medium level treatment) or 16 (high level treat-
ment) anthers from one male flower. As we always used
1-day-old male flowers as donors, most of the pollen
were in the anther at the moment of hand pollination.
Given that the number of anthers per male flower is
27 (£0.9, n = 21), and the average number of ovules per
female flower is 13 000 (x901, n = 83), we are confident
that our treatments produced different pollination inten-
sities. Thus, by using the number of anthers we were able
to standardize the amount of pollen deposited on each
experimental stigma. The flowers used as poilen donors
in the outcross treatment were randomly chosen from
the remaining 372 potted plants. Once a plant was used
as a poilen donor it was not used again. Given that
B. gracilis is a protandrous species, male flowers were
always avaiiable in the same piant for the seif-pollination
treatment.

Experimental hand poilinations were conducted from
September 6 to 13, 1999. Depending on the treatment,
we gently removed one, eight or 16 stamens from the
selected male flower by using small scissors. The anthers
were deposited on a clean microscope siide and cutting
the anther wail we exposed pollen. All the pollen was
collected with a fine paintbrush and then it was applied
to the stigmatic surface. This procedure was repeated for
all the experimental flowers (n = 504 flowers). All hand
pollinations were performed on the first dav of anthesis
for both the donor and the recipient dowers.

Statistical analyses

Given that we pollinated the first three female flowers of
each piant and we were unable 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 followed two
procedures. First, because we hypothesized that the
predicted responses to the variation in pollination inten-
sity should be expressed in the fine-tuning of the sex of
the forthcoming flowers, we focused our attention on the
sex ratio [male flowers/(male + female flowers)] of the

flowers produced after the application of the treatments.
This variable was defined as adjusted sex rartio. Secondly,
we accounted for the variation in the initial conditions by
measuring the residuals resulting from a regression
analysis berween 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 negarive values. A positive value indicates
the production of male flowers, and thus a tendency to
bias the sex ratio towards the maie function. In contrast,
the production of female flowers renders a negative
residual, indicaring a female bias.

The effects of pollination intensity, cross type, feril-
ization and their interactions on adjusted sex ratio and
sex allocation change were evaluated by means of two
independent factorial designs. As the error distriburion of
sex ratio is not normal, the factorial analysis of adjusted
sex ratio and the regression berween initial and final sex
ratios were performed with the cuim program using
binomial error and logit as link function (Crawley, 1993).
Sex ailocation change fulfilled all the anova assump-
tions, thus we used normal error and the identity
function as the link function in this analysis (Crawley,
1993).

We further analysed the consequences of the applica-
tion of the experimental treatments on the production of
fruits of hand-pollinared flowers by using crLim and the
same facrorial design.

Resuits

Factoriai anaiysis of deviance explained 11.4% of the
variance in adjusted sex ratio. Poilination 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
accordance with our prediction, high leveis of poilination
produced a significant female-biased sex ratio adjustment
(Fig. la). In contrast, when piants were poilinated with
low and medium poilen loads, they produced a male-
biased sex ratio (Fig. la). Analysis performed on sex
allocation change produced similar results. There was a
significant and linear relationship berween the initial and
final sex ratios (F, 146 = 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 leveis of pollin-
ation produced a significant sex allocaton change
skewed towards the femaie function (negative). Plants
under this treatment skewed their sex ratio towards the
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Table 1 The results from the factorial analyses of deviance/variance
of the cffects of pollination level (PL), cross rype (CT), ferrilizarion
(F) and their intcractions on changes in adjusted sex ratio, scx
allocation change (scc Merhods for derails) and fruir production in
Begonia graclis.

Adjusted Sex allocation

sex rato” changet Fruits”
Source df. P F P 72 P
PL 2 1621 00003 847 000032 4.18 0017
CcT 1 025 06179 035 055390 793 0.005
F 1 180 01793 0.8 067355  3.87 0.048
PLxCT 2 197 03734 209 0.12748 140 <0.001
PLxF 2 227 03212 320 095854 139 0.251
CTxF 1 0.09 07643 0.74 0.39847 234 0.113
PLxCTxF 2 545 00657 1.18 0230926 064 0526

“Analysis of deviance.
fAnalysis of variance.
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Fig. 1 Effccrs of the differenr poilination intensiry rreatments on
adjusted scx rario (a, dashed line represenits cqual allocarion 1o male
and female flowers), and on sex allocation change (b, the average
change in sex rario in relarion ro the inirial sex rario). When plants
were cxposed ro relarively high levels of pollinanon intensiry they
responded by skewing their sex ratio rowards the female function,
whereas plants under low and intermediate levels of poilination
intensity showed a significant bias towards the producton of maie
flowers (mean = SE).
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female function by almost 10% in relation to their initial
sex ratio. Plants in the low and medium pollination
intensity treatments produced a significant positive sex
allocation change (Fig. 1b). 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 (x0.16) and 6.4 (+0.17) flowers for the low, medium
and high pollination intensity level treatments, respect-
ively; Fa14s = 0.12, n.s.), nor in the number produced
after the applicarion of the experimental treatments [5.0
(+£0.36), 4.8 (x0.36) and 5.0 (x0.4) flowers for the low,
medium and high pollination intensity level treatments,
respectively; F, 45 = 0.12, n.s.]. Consequently, the
effects of pollination intensity on adjusted sex ratio and
sex allocation change were due to the production of
different proportions of each sex flowers among treat-
ments. Plants in the low and medium poilination
intensity treatments produced significantly more male
flowers than those in the high intensity treatment
(Kruskal-Wailis test, x* = 8.46, P < 0.05), whereas
plants pollinated with high pollen loads produced more
female flowers than plants in the other two treatments
(Kruskal-Wallis test, 3> = 6.66, P < 0.05) (Fig. 2).

Fruit production was significantly affected by pollin-
ation level, cross type, fertilization, and the interaction

(a)
4+

1

(b)
4-

Number of flowers

Low Medium High
Pollination intensity level

Fig. 2 Average number of male (a) and female flowers (b) produced
after the applicarion of three pollination intensiry treatments. As the
distributions of the number of maie and female flowers were not
normal, means and standard crrors arc presenred for illustrative
puIPoOSCs.
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(a) (b)

(¥
3

" Low  Medium ©_ High = ' Self

Pollination intensity level
() (d)

Number of fruits

[

Cross

Cross type

= Self = Cross

o

Fig. 3 Avcrage number of fruirs produced by
plants subjecct to three levels of pollinarion
intensiry (a), two sources of pollen (b), with

G T T 1 G L}
Fertilizer No fertilizer Low

Fertilization

berween cross type and pollination level (Table 1). Plants
in the low poilination intensity treatment produced
fewer fruits than those in the other two treatments
(Fig. 3a). Fruit production was also higher in piants
pollinated with cross pollen (Fig. 3b), and in the fertilized
ones (Fig. 3c). As indicated by the interaction term (cross
type x pollination level), plants in the low pollination
intensity treatment produced fewer fruits than plants in
any other treatment (Fig. 3d).

Discussion

The results of our experiments in B. gracilis were in
accordance with the theoretical expectations derived
from Werren & Charnov’s (1978) perturbation model.
Low and intermediate pollen loads resulted in male-
skewed sex ratios (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 allocation change.

The evolution oi facultative sex allocation requires the
ability to track changes in opportunities for successful
reproduction through the male and female functions
(Charnov, 1982). Our experiments suggested that the
individuals of B. gracilis might use the levels of pollin-
ation intensity experienced by their female flowers to
track the opportunities for mating. Not only did piants
respond to the different pollination intensities, they also
changed their patterns of sex allocation towards the sex
function with the highest expected reproductive gain.
I[nterestingly, these changes were not a simple conse-
quence of different pollen sources or resource availabii-
ities, as their lack of significance indicares. We found no
effect of cross type (cross and self pollen) on sex
allocation 1o male or female flowers. An intriguing
result. as theoretical models (Hamilton, 1967; Charnov,

" Medium  High

Pollination intensity level

and withour fertilizer (c), and the interaction
berween cross rype and pollination level
(d) (mcan = SE).

1982; Frank, 1990) and empirical studies with animals
{Godfray & Werren, 1996; Molbo & Parker, 1996) have
shown that inbreeding produces a femaie-biased faculta-
tive sex allocation. 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
rreatment were pollinated with high pollen loads that
resuited in the highest fruit-set observed in this study. As
female flowers are heavier than males (Castillo, 1999),
and their production aiso involves the costs associated
with fruit marturation, they are predicted to be more
expensive for the plant. Under these circumstances a
Fisherian argument would predict the production of
more male (not female) flowers, as an excess of the
cheaper sex is expected on the basis of equal allocation
theory (Fisher, 1930; Charnov et al, 1976; Charnov,
1982; Frank, 1990).

The above results suggest that instead of a response
based on the effects of inbreeding or on the modification
of the budger of resources produced by the different
pollination intensities, the observed adjustments seem to
directly respond to the stimulus produced by pollination
intensity per se. This interpretation is in accordance with
our observations that fecundity of B. gracilis is strongly
pollinator limited, and that inbreeding depression was
only apparent in combination with low pollen loads.
Fruit-set increased 1.09 times after the addition of
fertilizer, and it was 1.6 times higher in tlowers pollinated
with low loads of outcross poilen than in those self-
pollinated. In conrtrast, previous experiments have
shown that fruit production increases by a factor of
seven after hand pollination (Castillo, 1999). Overall
these resuits suggest that pollinators, more than the
availability of resources or inbreeding, are the main
factor limiting the reproductive success of this species.
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Under these circumstances, pollination intensity would
be a berter signal of the expected opportunities for
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 accounted for by at least two
factors, the availability of pollen, and/or the availability
of pollinators. The interaction berween these two sources
of variation makes of poilination intensity an asymmet-
rical estimator of the opportunities for successful repro-
duction through each sexual function. High levels of
pollination intensity require both the presence of pollen
donors and pollinators, and consequently they do reflect
an ecological scenario favouring a female-skewed sex
allocation. Conversely, low levels of poilination intensity
are an unreiiable estimator because they may be
produced either by pollinator limitation (even in the
presence of pollen donors), or by a shortage of pollen
(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 pollen (the
unreiiable signal) should produce a ‘prudent’ response
(i.e. no response at all or a slight change). Alternatively,
because a high level of poilination intensity is an
accurate indication of the abundance of both pollen
and poilinators, plants are expected to produce a stronger
response to this stimulus. Our observation of a stronger
response in the high pollination intensity treatment is in
accordance with this idea. The sex allocation changes
produced by both the intermediate and the low poilin-
ation intensity ftreatments were relatively low and
similar to each other, suggesting that piants require an
intense stimuius to produce a female-skewed sex alloca-
tion change. Furthermore, aithough piants in both the
intermediate and high pollination intensity treatments
produced the same number of iruits, only those that
experienced an intense stimulus (high pollination inten-
sity) skewed their patterns of sex ailocation rtowards
female function. Apparently, plants in the high poilin-
ation treatment adjusted their patterns of sex allocation
on the basis of the larger reproductive gains expected
from investing in the femaie function in a pollen rich
environment.

There are ar least two possible mechanisms through
which B. gracilis could adjust its patterns of sex allocation:
byinducing the differentiation of buds of the preferred sex,
or by arresting the development of already differentiated
buds. Although the 3.5 (£0.06) days period we observed
berween the application of the experimental treatments
and the anthesis of the first floweris long enough to induce
the differentiation of new flowers (see Leins er al., 1988),
we think that the results of this study are bertter
expiained by the development arrest hypothesis. First,

Facultative sex allocation in Begonia 1183

B. gracilis produces a single two flowered inflorescence
on each reproductive node. Although such inflorescences
have the potential to produce one flower of each sex,
single flowered inflorescences are very common. Sec-
ondly, the sex ailocation adjustment we observed in this
study resulted from the production of sex-skewed single
flowered inflorescences, suggesting that it is nort possible
for plants to produce two flowers of the same sex in a
single inflorescence. These observations suggest thart
there is a developmental constraint (limitations on the
set of possible developmental states and their morpholo-
gical expressions; Arnold, 1992) preventing a response
based on flower differentiation. This mechanism would
allow plants to facultatively adjust their sex ratio and
could prevenrt 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. It
has been shown elsewhere thar the reproductive success
of B. gracilis individuals is highly dependent on the
population sex ratio (Castillo er al., 2002). As pollen 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 that the average fruit-set was 2.5 times higher
in male than in female-biased populations (Castillo er al.,
2002). Consequently, the 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 to facultatively
adjust sex allocation is favoured by the population male-
biased sex ratio that results from deceit pollination. In
this species. an excess of maie flowers is required to
attract pollinators (Castillo er al., 2002) and most plants
produce more male tnan female flowers. If the popula-
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 of
being in a pollen rich population, and would reduce the
costs associated with both the production of rewards and
the negative effects of pollen competition (Bronstein,
2001). Given thart fruit production in natural populations
of B. gracilis is very low, any mechanism enhancing the
reproductive output wouid be favoured by natural
selection. Obviously, the reproductive success of individ-
uals producing a femaie-skewed sex ratio is expected to0
depend on the frequency of male flowers in the popu-
lation (frequency-dependent selection), because in a less
male-biased siruation piants should compere with each
other for the service of poilinators through the produc-
tion of male flowers. Both our finding of a female-
skewed sex allocation change under a high poilination
intensity treatment, 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 resuits indicate that plants are able to faculta-
tively adjust their patterns 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 ailocation
(Freeman et al., 1980; Charnov, 1982, 1984; Cid-Bene-
vento, 1987; Lowenberg, 1997; Panneil, 1997), most of
them have emphasized the role of environmental
variables and/or plant condition. The results of our
experiments provide empirical evidence for a potential
mechanism allowing piants to measure their social
environment, and suggest that social interactions may
play an important role in the evolution of the repro-
ductive systems of plants.
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Capitulo 3

CONSECUENCIAS DE LOS AJUSTES
FACULTATIVOS EN LA ADECUACION
MASCULINA Y FEMENINA DE BEGONIA

GRACILIS



AJUSTES FACULTATIVOS EN PLANTAS: CONSECUENCIAS DE LOS AJUSTES EN

LA ADECUACION MASCULINA Y FEMENINA DE BEGONIA GRACILIS

1. Resumen

La teoria de asignacion sexual predice que el éxito reproductivo de un individuo se incrementa al
ajustar su inversion relativa hacia el sexo escaso, en respuesta a cambios en la proporcion sexual
operacional de la poblacion (PSO, disponibilidad de parejas para reproducirse). La evolucion de
la manipulacion facultativa de la proporcion sexual depende de la habilidad de los progenitores
para seguir las condiciones que favorecen sesgos en la asignacion sexual y de los mecanismos
que controlan la asignacion sexual. En animales, se han demostrado ajustes facultativos de la
proporcion 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 contribucion relativa de las funciones masculina y femenina a la
adecuacion de un individuo hermafrodita. En este capitulo, se presentan las consecuencias sobre
el éxito reproductivo de realizar ajustes a la proporcion sexual a nivel individual. Para este
proposito, se simularon diferentes condiciones de 2SO y se analizo el desempefio reproductivo de
individuos con patrones contrastantes en la asignacion sexual. Los resultados para Begonia
gracilis demuestran que los individuos de esta especie con sesgos en su asignacion de recursos
hacia el sexo mas escaso en la poblacion, obtienen una mayor adecuacion total de acuerdo a lo

esperado por la teoria de asignacion sexual.

2. Introduccion
Segun el modelo de Fisher (1930), el éxito reproductivo obtenido a traves de cada una de las

funciones sexuales deberia ser una relacion lineal de la cantidad de recursos que se invierte en



cada funcion. Bajo este supuesto se puede predecir que la asignacion optima 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 prediccion fue demostrada en una gran cantidad de organismos como
moscas (Burke y Little 1995), halcones (Anderson ef al. 1997) y plantas (Bertin y Kerwin 1998),
existen otros ejemplos que muestran una marcada desviacion de la proporcion Fisheriana.
Charnov (1979) desarrollo un modelo que relaja algunos de los supuesto del modelo de Fisher, y
propone que las curvas que describen el éxito reproductivo en funcion de la inversion de recursos
no son lineales (Fig. 1b). Este modelo predice que la seleccion natural favorecera sesgos en la
inversion hacia una de las funciones sexuales cuando la forma de las curvas de adecuacion difiera
entre la funcion masculina y femenina y que el sesgo dependera de las circunstancias ecologicas
y sociales que afectan la forma de las curvas de adecuacion para cada organismo (Charlesworth y
Charlesworth 1981, Charnov 1982, Lloyd 1984, Charlesworth y Morgan 1991).

En el caso de las plantas, existe una gran cantidad de ejemplos de especies que sesgan la
asignacion de recursos hacia una de las funciones sexuales en respuesta condiciones del ambiente
biotico y abidtico (Freeman y McArthur 1984, Freeman ef a/ 1981, Cid-Benevento 1987,
Condon y Gilbert 1988, De Jong y Klinkhamer 1989, Méndez 1998). Durante los ultimos afios se
ha realizado un esfuerzo por entender cuales son los factores causales que producen estos desvios
de la asignacion esperada segun el modelo de Fisher. Los resultados demuestran que en muchos
casos los nutrientes, la luz, el agua o la variacion en el estado fisioldgico de las plantas (edad o
tamano, herbivoria y patogenos) son responsables de los sesgos en la asignacion sexual (Charnov
y Bull 1977, Freeman et al. 1980, Kohn 1989, Prins et a/. 1990, Uma-Shaanker y Ganeshaiah
1991, Agren y Schemske 1995, Belaussoff y Shore 1995, DiFazio et al. 1996, Klinkhamer ez al.
1997). También existe evidencia de que las plantas responden a su ambiente social modificando

su asignacion de recursos hacia las diferentes funciones sexuales (Correns 1929, Lopez y

[§%]



Dominguez 2003). Werren y Charnov (1978) desarrollaron un modelo que predice que la
seleccion favorecera sesgos en la asignacion sexual hacia el sexo que incremente mas la
adecuacion. Para poner a prueba esta teoria se requiere que los individuos sean capaces de alterar
la asignacion de recursos hacia cada sexo y que lo realicen en el momento oportuno. Ademas, un
componente importante del modelo es que el ambiente sea impredecible. Por ejemplo, en las
poblaciones donde el numero de parejas para reproducirse varian entre temporadas reproductivas,
e incluso dentro de una misma temporada, es posible que la seleccion favorezca a los individuos
que realizan ajustes en la asignacion 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 asignacion segada a la funcion masculina. En contraste, las plantas que experimentan un
ambiente rico en polen asignan mas recursos a la funcion femenina (Lopez y Dominguez 2003).
Un fenomeno similar sucede en Rumex acetosa, (Correns 1929) donde las cargas altas de polen
producen sesgos en la progenie hacia las hembras. Lo ultimo sugiere que las plantas son capaces
de realizar ajustes facultativos sobre la asignacion 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 asignacion 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 asignacion sexual que se observan en B. gracilis tienen
consecuencias en el éxito reproductivo, es decir, si los ajustes tienen un valor adaptativo. Se
esperaria entonces que las plantas que produzcan mas flores femeninas en poblaciones con sesgo
hacia las flores masculinas, tengan una mayor adecuacion total en comparacion con otras plantas.
En el escenario contrario, en las poblaciones sesgadas hacia una mayor proporcion de flores

femeninas, una planta que produzca mas flores masculinas deberia tener ventajas reproductivas.
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En resumen, se esperaria que las plantas que sesgan su asignacion hacia la produccion de flores
del sexo mas escaso tuvieran una mayor adecuacion total.

En este capitulo se presentan los datos de experimentos realizados bajo condiciones
naturales en los que se analizo el exito reproductivo individual de plantas con diferente
proporcion sexual dentro de dos ambientes contrastantes con sesgos contrarios en la proporcion

sexual operacional.

3. Material y método

Begonia gracilis es una especie monoica que crece en las grietas formadas en las rocas basalticas,
en microhabitats sombreados y humedos de la Reserva Ecologica del Pedregal de San Angel.
Esta planta herbacea florece durante la temporada de lluvias entre los meses de agosto y
septiembre. Es polinizada por diversos insectos, principalmente por abejas solitarias del genero
Halictidae. En general, produce un par de flores de cada sexo en cada nudo y se ha demostrado
que es capaz de ajustar la asignacion sexual de forma facultativa (Lopez y Dominguez 2003).
Con base en lo anterior, esta especie representa un sistema adecuado para evaluar las

consecuencias reproductivas de los cambios en la asignacion sexual (Lopez y Dominguez, 2003).

3.1 Diserio experimental. Con el proposito de evaluar el desempeiio de plantas con asignaciones a
las funciones sexuales contrastantes y de producir condiciones extremas en la proporcion sexual
operacional (PSO), se generaron artificialmente parches de B. gracilis con una misma densidad
de flores (60 flores/m?®) y dos niveles de PSO. La primer condiciéon simuld un sesgo hacia las
hembras, de tal forma que habia una flor masculina por cada tres flores femeninas (PSO = 1:3).
Es decir, en total dentro del parche habia 15 flores masculinas y 45 flores femeninas por m*. La

segunda condicion simuld 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
asignacion sexual (4S) representada por distintas proporciones sexuales florales a nivel individual
(Fig. 2): Una con un sesgo a la funcion femenina (una flor masculina por dos flores femeninas 45
=0.33) y otra con un sesgo a la funcion masculina (dos flores masculinas por una femenina ASI =
0.66). Las plantas experimentales fueron colectadas de la Reserva del Pedregal de San Angel y
sembradas de manera individual en macetas de plastico (N = 730 plantas) el afio anterior a la
realizacion del experimento para que crecieran en condiciones ambientales similares y se
mantuvieron aisladas dentro de una casa de sombra para evitar el dafio por herbivoros o
patogenos. Cada planta se coloco en una maceta de plastico de 10 cm de diametro en la parte
superior por 8 cm de alto. A cada planta se le agrego el mismo tipo de tierra negra sin hojarasca y
previamente esterilizada. Las plantas se regaron a capacidad de campo cada tercer dia 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 floracion, del 18 al 24 de
agosto del afio 2000 y del 20 al 29 de agosto del afio 2002. En cada afio se montaron ocho
réplicas de cada tratamiento (16 poblaciones en total) debido a que no se disponia de mas plantas
para completar otras réplicas y que no se disponia de tiempo y personal para revisar diariamente
todos los parches. Las plantas se colocaron en una zona plana dentro de la reserva, con
vegetacion escasa dominada por pastos de tamafio 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 numero elevado de plantas del la misma edad o tamaifio. El numero de

plantas de cada poblacion experimental se ajusto de manera tal que siempre se mantuvo la 2SO
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constante y una densidad de 60 flores /m”. 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 diferian en sus proporciones sexuales.
Estas plantas fueron designadas como plantas focales y en ellas se registro la produccion de
frutos y la donacion de polen. Durante todo el periodo experimental se contabilizo diariamente el
numero de flores y la proporcién sexual de cada parche. Cuando fue necesario se agregaron o
quitaron plantas periféricas en cada poblacion artificial para mantener constante la densidad y la
PSO (i.e., cuando las flores de alguna planta se marchitaban o se caian y habia que remplazarla).
Las poblaciones experimentales se colocaron a 25 metros de distancia entre si para minimizar el

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

3.2 Estimacion de la adecuacion por la via masculina. Con el objeto de evaluar el éxito
reproductivo masculino de las plantas focales, se usaron polvos fluorescentes (Magruder Color
Co.) para estimar la donacion 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 dias consecutivos, que coincidieron con el pico de tloracion de esta especie en el
Pedregal de San Angel, se aplicaron polvos fluorescentes a las anteras de las flores masculinas de
las plantas focales. Se utilizo un color diferente para cada proporcion sexual individual, naranja
para las plantas focales con asignacion sexual hacia la funcion femenina (PS/ = 0.33) y amarillo
para las plantas focales con asignacion sexual hacia la funcion masculina (PS/ = 0.66). Por la
tarde (entre las 18 y 19:30 hrs) de cada dia se revisaron los estigmas de todas las flores femeninas
de las plantas periféricas en cada parche para buscar marcas de los polvos fluorescentes. Esta

busqueda se realizé 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 donacion de polen de cada planta
focal se evaludé contando el nimero 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 dia siguiente. Al sumar el numero de marcas encontradas por dia se obtuvo
el total de marcas por planta focal que corresponden al estimador del éxito reproductivo por la via
masculina, durante el tiempo que cada planta focal estuvo expuesta a la visita de los
polinizadores. En algunas poblaciones experimentales las plantas focales solo mantuvieron la
proporcion sexual durante cuatro dias. Debido a esto, Unicamente se utilizaron los datos de los
primeros cuatro dias del experimento para que el tiempo de duracion fuera el mismo en todas las

plantas focales.

3.3 Estimacion de la adecuacion por via femenina. El éxito reproductivo femenino se midio a
través de la produccion de frutos por parche de las plantas focales. Solo se utilizaron los frutos
producidos por las flores femeninas que estuvieron abiertas durante la fase experimental, que
coincidio con el tiempo de exposicion de las flores masculinas. Esto ultimo con la finalidad de
tener estimaciones de la adecuacion comparables a las de la funcion 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 adecuacion por la via femenina.

3.4 Adecuacion total. Para calcular la adecuacion total de cada planta focal se contaron los frutos
producidos en esa planta (via femenina) y se sumo el numero de marcas fluorescentes dejadas en
las flores femeninas de las plantas periféricas (via masculina), asumiendo que las marcas de
polvos fluorescentes son equivalentes a la produccion de frutos por via masculina. Las

estimaciones de la adecuacion se realizaron dentro de la misma temporada de floracion y solo



corresponden al tiempo que se mantuvo la proporcion sexual floral de cada planta focal. Aunque
las plantas focales diferian en tamaiio, edad y condicion, el disefio de parcelas divididas permite

analizar los efectos que no pudieron ser controlados experimentalmente.

3.5 Analisis estadisticos. Los datos se analizaron con un disefio de parcelas divididas usando el
programa SAS (Version 8) (Milliken y Johnson 1984). El modelo incluyé el afio (2000 y 2002),
la PSO (1:3 y 3:1), las replicas (8 por cada afio), la 4S (0.33 y 0.66) y las interacciones como
variables independientes. Como variables dependientes se utilizaron las adecuaciones por la via
masculina, femenina y total. Se utilizo un disefio de parcelas divididas porque los tratamientos
pueden ser asignados a diferentes tamaifios de unidades experimentales (afio como muestra, PSO
como sub-muestra y A4S como sub-submuestra), ademas de que los tratamientos pueden ser
asignados al azar dentro de las diferentes unidades experimentales (Milliken y Johnson 1984).
Este tipo de analisis permite controlar la variacion debida a las réplicas en caso de que los
tratamientos no estuvieran asignados completamente al azar, pero no permite analizar la

interaccion entre sub-muetra y sub-submuestra.

4. Resultados

4.1 Adecuacion masculina. Los resultados del analisis estadistico muestran que hubo un efecto
significativo del afio, la proporcion sexual operacional (PSO), la asignacion sexual (4AS) y la
interaccion triple (afio * PSO * AS) sobre la adecuacion masculina (Tabla 1). En términos
generales, la adecuacion de las plantas focales fue mas alta en el afio 2002 que en el afio 2000. La
donacion de polen de las plantas focales fue mas 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 estandar) tuvieron 2.68 (= 0.23) marcas contra 1.87 (= 0.23) (Fig. 3a). El



éxito reproductivo masculino de las plantas focales con sesgo hacia la funcion masculina fue
mayor que el de las plantas con sesgo hacia la funcion femenina (3.15 = 0.22 marcas contra 1.40
= 0.22, para 4S5 de 0.66 y AS de 0.33 respectivamente; Fig. 3b). En términos de la interaccion
(afio * PSO * AS) las plantas con AS = 0.66, dentro de poblaciones con PSO de 1:3, tuvieron la

mayor adecuacion masculina en ambos afios (2000 y 2002) (Fig. 3c).

4.2 Adecuacion femenina. No se encontro un efecto significativo del afio sobre la adecuacion
femenina (fruti-set), pero si de la PSO, la AS y la interaccién triple (afio * PSO * AS) (Tabla 2).
Las plantas focales de las poblaciones con sesgo a los machos (PSO de 3:1, 1.12 = 0.08)
produjeron mas 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 asignacion sesgada hacia las hembras
produjeron mas frutos (4S5 de 0.33, 1.59 = 0.08) que las plantas con asignacion sesgada hacia los
machos (A4S de 0.66, 0.37 £ 0.08; Fig. 4b). Las plantas con AS = 0.33 presentaron la misma
tendencia en ambos afios (2000 y 2002) y en ambas condiciones de PSO (1:3 y 3:1) ya que
produjeron mas frutos que las plantas con A4S = 0.66, aunque la adecuacion mas aita se presento

en el afio 2000 dentro dei parche sesgado hacia los machos (Fig. 4c).

4.3 Adecuacion total. Se encontro un efecto significativo del afio, la PSO, la PSI y la interaccion
triple (afio * PSO * PSI) sobre la adecuacion total de las plantas focales de B. gracilis (Tabla 3).
La adecuacion total fue mas 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 funcion masculina (PS/ = 0.66 3.53 = 0.24; Fig. 5b).
En ambos afios, las plantas con sesgo contrario al de la PSO tuvieron mayor adecuacion total. Es
decir, en parches sesgados hacia las hembras (1:3) las plantas con mayor asignacion a la funcion

masculina (A4S = 0.66) tuvieron mayor adecuacion total que las plantas con asignacion a la



funcion femenina (45 = 0.33), mientras que lo contrario ocurrié en los parches sesgados hacia los
machos. Es decir, las plantas con sesgo a la funcion femenina en parches sesgados hacia los
machos tuvieron mayor adecuacion total.

s. Discusion y conclusiones

Los resultados de este trabajo sugieren que las plantas que modifican la asignacion de recursos en
favor de la funcion sexual menos abundante en la poblacion tendrian una mayor adecuacion total,
en comparacion con los individuos de la poblacion que no realicen dicho ajuste. Lo anterior
indica que en B. gracilis la habilidad de realizar ajustes facultativos si tiene consecuencias sobre
la adecuacion y que la seleccion natural podria favorecer a los individuos que producen mas
flores del sexo escaso en la poblacion. Aunque hay estudios que han evaluado la plasticidad en la
asignacion sexual en respuesta al tamaio del grupo reproductivo y la densidad de individuos en
edad reproductiva (Scharer y Larduner 2003), esos trabajos son descriptivos (Raimondi y Martin
1991) y por lo tanto no controlan una serie de efectos que potencialmente pueden confundirse con
las variables de interes (Trouvé ef al. 1999). Recientemente ha habido un cambio de enfoque de
trabajos descriptivos hacia trabajos experimentales para descubrir las causas detras de los
patrones de asignacion sexual observados (Godfray y Werren, 1996, Campbell 2000). La
evidencia encontrada en este trabajo no solo corrobora lo que otros experimentos han encontrado
acerca del efecto de la proporcion sexual sobre la adecuacion 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 adecuacion por la via masculina, se puede evaluar la adecuacion total de cada planta focal y su
desempefio en diferentes contextos de proporcion sexual operacional, asi como la contribucion de

cada via (donacion de polen o produccion de frutos) a la adecuacion total.
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Tal como lo predice la teoria de asignacion sexual (Charnov 1982), las plantas focales que
produjeron mas flores del sexo mas raro en la poblacion tuvieron una mayor adecuacion. Aunque
la existencia de parches con mas flores masculinas que femeninas es muy comun en el campo,
resulta interesante analizar el desempefio reproductivo en los parches sesgados hacia flores
femeninas. En este caso, las plantas con asignaciones sesgadas hacia la funcion masculina
tuvieron una adecuacion muy alta. Si se construyeran las funciones de adecuacion, con base en
los datos de este experimento, tendriamos que la ganancia en adecuacion por unidad de inversion
en la funcion masculina sera mayor que la ganancia por invertir en hembras en los parches
sesgados hacia las hembras. Como resultado, la seleccion natural actuaria de manera mas intensa
en los parches sesgados hacia las hembras, favoreciendo a las plantas que asignen mas recursos a
la funcion masculina. En el otro escenario, la accion de la seleccion no seria tan intensa, debido a
que las diferencias en adecuacion por sesgar la asignacion no son tan grandes. Lo anterior sugiere
una asimetria entre la adecuacion 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 presion
de seleccion es mas intensa en ambientes sesgados hacia las hembras, por lo que los cambios
hacia la funcion masculina son mas rapidos; en contraste, la seleccion es menos intensa cuando la
poblacion presenta un sesgo hacia los machos. Es decir, los cambios en la proporcion sexual
operacional hacia las flores femeninas son mas lentos en este escenario porque las ganancias en
adecuacion son menores.

Excepto para la adecuacion femenina, las diferencias entre afos sugieren que este
fendmeno es intrinsecamente variable. Se encontraron valores de adecuacion mas altos en el afio
2002, lo que corrobora observaciones previas sobre el desempefio reproductivo de B. gracilis en
condiciones naturales (Castillo 1999). Aunque las tendencias son similares en ambos afios. Por

otra parte, a pesar de que el experimento solo dur6 un corto periodo dentro de la temporada de
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floracion, los resultados sugieren que la seleccion deberia favorecer respuestas rapidas y
variacion en la velocidad de respuesta entre individuos, ya que en caso contrario llegaria un
momento en que si todos cambian al mismo tiempo hacia la asignacion que produce mayor
adecuacion, ya no habria ventajas de realizar los ajustes.

Los sesgos en la proporcion sexual pueden reducir la competencia local por parejas entre
individuos cercanamente emparentados. Ademas, 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 adecuacion ganada por la via masculina
compensa el costo de producirlos, lo que concuerda con los resultados de este trabajo. Charnov
(1982) propuso que la distribucion espacial de los individuos en parches, el ambiente social y las
variaciones entre anos (principalmente de temperatura y precipitacion) son factores que pueden
afectar la asignacion sexual. En particular, hay algunas especies de plantas para las que se han
detectado factores como el nivel de depredacion de semillas, la tasa de entrecruzamiento, la
capacidad de dispersion del polen, la disponibilidad de recursos y la historia reproductiva y el
componente genetico de la planta, que interactian para regular los patrones de asignacion sexual
(Uma-Shaanker y Ganeshaiah 1984, McKone y Tonkin 1986, McKone 1987, Cid-Benevento
1987). En el caso de B. gracilis, el sistema de polinizacion por engafio puede ser uno de los
factores principales que afectan la asignacion sexual, tal como sugieren Agren y Schemske
(1995) y apoyan los datos de Castillo et al. (2002). En esta especie, se encontré que la proporcion
sexual operacional sesgada hacia los machos y la densidad alta de flores favorecen la tasa de
visita de los polinizadores. Ademas, la evidencia encontrada en otras especies, que pertenecen a
diferentes familias,,como Alstroemeria aurea los datos sugieren que la proporcion 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 SO influye sobre la capacidad

12



de donar polen o producir frutos en el sentido de las predicciones de la teoria de asignacion
sexual.

Por otra parte, es muy comun encontrar variacion dentro y entre plantas en la asignacion a
diferentes estructuras reproductivas en relacion 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 asignacion 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 si
hay consecuencias en el éxito reproductivo de ajustar la proporcion sexual. Sélo faltaria
incorporar el componente hereditario de esta capacidad de ajustar la asignacion sexual de manera

facultativa para poder establecer la existencia de un patron evolutivo.
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Tabla 1. Resultados del analisis estadistico (andlisis de varianza en un disefio
de parcelas divididas) para determinar el efecto del aio, la proporcion sexual
operacional (PSO) y de la asignacion sexual (45) en el éxito reproductivo
masculino de Begonia gracilis. Las letras resaltadas corresponden a los

factores e interacciones que son significativas.

Fuente R’ gl F P
mo;; - 0.82 =35,6-3= 3.74 - 1;.0003
aio 1,7 26.35 0.0013
pSso 1,14 14.52 0.0019
ano * pso 1,14 3.09 0.1005
as 1,28 49.67 < 0.0001
ario * as 1,28 0.57 0.4565

aio * pso * as 2,28 29.31 < 0.0001




Tabla 2. Resultados del analisis estadistico (analisis de varianza en un disefio

de parcelas divididas) para determinar el efecto del aiio, la proporcion sexual

poblacional y de la proporcion sexual individual en el éxito reproductivo

femenino de Begonia gracilis.

Fuente R’ el F p
mt:delo 0.85 35,63 4.45 < 0.0001
ario | B 0.50 0.5040
pso 1,14 9.61 0.0078
ano * pso 1,14 1.07 0.3160
as 1,28 112.07 < 0.0001
ano * as 1,28 0.07 0.7880
afo * pso * as 2,28 6.56 0.0046




Tabla 3. Resultados del analisis estadistico (andlisis de varianza en un disefo
de parcelas divididas) para determinar el efecto del afio, la proporcion sexual

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

de Begonia gracilis.

Fuente R gl F P

modelo 0.81 35,63 3.49 0.0005
afo L7 16.77 0.0046
pso 1,14 4.97 0.0427
ario * pso 1,14 3.87 0.0693
as 1,28 5.20 0.0304
ario * as 1,28 0.88 0.3558

ano * pso * as 2,28 29.31 < 0.0001




Figura 1.- Modelo desarrollado por Charnov (1979). El eje X representa la asignacion individual
de recursos hacia la funcion masculina, mientras que los ejes ¥ representan la ganancia en
adecuacion por cada via sexual (Wo= adecuacion femenina, W 3= adecuacion masculina). La
linea continua representa la curva de adecuacion para la funcion masculina y la linea punteada
representa la curva de adecuacion de la funcion femenina. A) Cuando la asignacion optima es

igual a 1:1. B) Cuando la asignacion optima difiere de 1:1.

Figura 2.- Esquema del disefio experimental. Cada cuadro (fondo gris claro) representa a una
poblacion experimental con diferente proporcion sexual operacional (PSO = 3: Q). Los circulos
grises representan a las plantas periféricas que se afiadian o sustraian para mantener constante la
densidad y la proporcion sexual operacional de cada parche. Los circulos blancos representan a
las flores focales con asignacion sexual sesgada a la funcion femenina y los circulos negros

representan a las plantas focales con asignacion sexual sesgada a la funcion masculina.

Figura 3.- Efecto de las variables independientes sobre el éxito reproductivo por via masculina de
Begonia gracilis. a) Proporcion sexual operacional (PSO), b) asignacion sexual (AS), las barras
representan el promedio (= un error estandar) de las plantas focales utilizadas en el experimento,
c) interaccion (afio * 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 via femenina de
B. gracilis. a) Proporcion sexual operacional (PSO), b) asignacion sexual (AS), c) interaccion

(ano * PSO * AS).



Figura5.- Efecto de las variables independientes sobre el éxito reproductivo total de B. gracilis. a)
Proporcion sexual operacional (PSQO), b) asignacion sexual (AS), ¢) interaccion (afio * PSO *

AS).
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Capitulo 4

EVALUACION DE LOS COSTOS DE
PRODUCIR FLORES MASCULINAS Y

FEMENINAS EN BEGONIA GRACILIS



AJUSTES FACULTATIVOS EN PLANTAS: EVALUACION DE LOS COSTOS DE

PRODUCIR FLORES MASCULINAS Y FEMENINAS EN BEGONIA GRACILIS

1. Resumen

Uno de los supuestos de la teoria de R. A. Fisher es que ambas funciones sexuales tienen el
mismo costo en recursos. Sin embargo, existe evidencia sobre costos diferenciales entre la
funcion masculina y femenina. En este capitulo se presenta la evidencia de que la funcién
femenina (estimada mediante la produccion de flores hembra) es mas costosa que la masculina en
términos de reproduccion y crecimiento para la especie Begonia gracilis. Ademas se discuten las
implicaciones que los costos diferenciales tienen sobre las predicciones de la proporcion sexual
esperada. Asimismo se discuten algunas de las implicaciones de la reasignacion de recursos, en

términos de la evolucion de los ajustes facultativos.

2. Introduccion

En 1930 R. A. Fisher desarrollo un modelo de seleccion dependiente de la frecuencia para
explicar por qué la asignacion sexual a la reproduccion es de un medio de los recursos totales
hacia cada sexo; lo que produce una proporcion 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 desvios de la proporcion 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
proporcion sexual primaria esperada seria de 2:1. Este escenario mantiene la prediccion de Fisher

de igual asignacion de recursos hacia cada sexo, siempre y cuando no exista mortalidad



diferencial entre los sexos u otros factores que provoque sesgos en la proporcion sexual. Por lo
tanto, es importante tener una estimacion del costo de cada sexo para evaluar si los sesgos en la
proporcion 1:1 se deben unicamente a distintos costos entre los sexos o si hay otros factores
involucrados en la asignacion 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 funcion de la remocion de una de los sexos. Este enfoque tiene algunos problemas
porque las plantas no solo extraen, almacenan y utilizan carbono, sino también otros elementos.
Ademas, 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
nitrogeno también se han utilizado para evaluar las tasas de ganancia y pérdida de recursos
(Bloom et al. 1985). Sin embargo, los métodos para estimar nitrégeno son muy costosos y poco
informativos al comparar ambas funciones sexuales, debido a que la funcion femenina requiere
de mayores cantidades de este nutriente, en comparacion con la funcién masculina. La utilizacion
de diferentes “monedas” para medir los costos de cada funcion sexual ha producido resultados
contradictorios porque los costos varian en funcion del nutriente que se utilice como estimador
(Lovett-Dust y Harper 1980). Ademas, una proporcion significativa de los nutrientes invertidos
en reproduccion pueden recuperarse una vez que ha ocurrido el evento reproductivo, ya sea por
lixiviacion de nutrientes en la superficie de la flor o por degradacion y reincorporacion de
nutrientes al interior de la flor, por lo que se producen sobrestimaciones del costo de las
funciones sexuales (Chapin 1989). Otros intentos de cuantificar los costos se han enfocado hacia

el analisis de la proporcion 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
atraccion (pétalos, néctar, pigmentos, etc.) se deben considerar como costos accesorios a cada
funcidn sexual. Sin embargo, actualmente se discute qué atributos corresponden a qué funcion y
cuales 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
dispersion de frutos y semillas (Southwick 1984). En resumen, los analisis del costo de las
funciones sexuales en plantas se encuentran con el problema de establecer cual es la “moneda” de
cambio (Ashman y Baker 1992) y a qué funcion se le asignan los costos de algunas de las
estructuras relacionadas con el despliegue floral, la atraccion de polinizadores y la dispersion de
frutos y semillas.

Una forma alternativa de medir los costos de producir cada sexo es mediante el enfoque de
reasignacion de recursos (Charlesworth y Charlesworth 1987). Esta aproximacion consiste en
remover tempranamente las estructuras masculinas o femeninas (Silvertown 1987, Delesalle y
Mooreside 1995, Andersson 2003). Esta aproximacion supone que los recursos utilizados por un
sexo ya no estan disponibles para el otro sexo, lo incrementa el poder para detectar situaciones en
las que existen compromisos (7rade-offs en inglés) entre las funciones sexuales, ademas de que
ofrece una oportunidad de simular una mutacién que suprime la expresion de una de las dos
funciones sexuales y evaluar su costo en términos de mantenimiento, supervivencia, crecimiento
o reproduccion de la planta (Andersson 2003). En comparacién con otros metodos, la
reasignacion le permite a la planta determinar la “moneda” de cambio, es decir, que las plantas
asignen los recursos que no utilizaran en un sexo hacia la produccion de hojas (mantenimiento),

alargamiento y produccion de tallos (crecimiento), o produccion de mas flores (reproduccion).

Led



En el presente trabajo, se utilizo el meétodo de reasignacion 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
funcién masculina en la mayoria de las poblaciones que crecen dentro de la Reserva Ecolégica
del Pedregal de San Angel, México D. F. Es decir, En promedio hay mas flores masculinas que
femeninas en cada grupo de plantas. Asimismo, se ha demostrado que esta planta es capaz de
realizar ajustes en su asignacion sexual en funcion del ambiente social (Lopez y Dominguez
2003). La presencia de un sesgo marcado en la proporcion sexual, asi como la habilidad para
realizar ajustes facultativos, hacen de B. gracilis un candidato ideal para realizar estudios sobre la
evolucion de la proporcion 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 mas pequeiias, contienen menos biomasa y por lo
tanto menos calorias y otros materiales (Lovett-Doust y Harper 1980), lo cual sugiere que pueden
Ser menos costosas en comparacion 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 reasignacion de recursos
(Silvertown 1987). De acuerdo con la evidencia encontrada en otras especies de plantas y la
teoria de asignacion sexual, que predice que hay diferencias en los costos de producir cada sexo y
que bajo limitacion de recursos se producen mas individuos del sexo menos costoso (Delesalle y

Mooreside 1995), se esperaria que la respuesta mas intensa, en términos de crecimiento y
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reproduccion, se diera en el tratamiento de remocion de la funcion femenina y sin limitacion de
recursos (plantas con fertilizante), mientras que la respuesta mas débil se esperaria en el
tratamiento control (sin remocion de las funciones sexuales) y con limitacion de recursos (plantas

sin fertilizante).

3. Material y método

Begonia gracilis HBK (Begoniaceae) es una planta herbacea perenne polinizada por abejas que
crece en los lugares humedos y sombrios 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 facilmente
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 dias después se pueden diferenciar el sexo.

2.1 Diserio experimental. Para realizar el experimento de reasignacion de recursos despué€s de
remover una de las funciones sexuales, se utilizo un disefio factorial de dos vias. El experimento
incluyo tres tratamientos de remocion de los botones florales y dos tratamientos de fertilizante,
generando 6 tratamientos producto de la interaccion entre los tres grupos de remocion y los dos
niveles de fertilizante. Dentro del tratamiento de remocion se generaron tres grupos de plantas. A
las primeras se les podo6 el 100% de los botones florales masculinos (que simula cero por ciento
de asignacion a la funcion masculina), al segundo grupo se les podo el 100% de los botones
femeninos (que simula cero por ciento de asignacion a la funcion femenina), y el tercer grupo

estuvo conformado por plantas control (a las que no se les podaron botones). Ademas 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 limitacion de recursos, y plantas sin fertilizante.

Las 523 plantas utilizadas en este experimento se colectaron en la reserva del Pedregal de
San Angel, México, D. F., a finales del mes de agosto de 1998 y se plantaron individualmente en
macetas de plastico. 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 tamano.

Una vez que aparecieron los primeros botones en cada una de las plantas (mediados de
septiembre de 1998) y que se podia diferenciar el sexo de cada boton (entre dos y tres dias a
partir de que se comenzaba a formar el botdn), los botones se removieron utilizando unas pinzas
de relojero, procurando remover el boton desde la base para evitar que la planta se infectara. Este
procedimiento se repitio cada vez que aparecia un nuevo boton y que se podia diferenciar el sexo
al que correspondia durante los siguientes 15 dias. Las variables de respuesta incluyeron el
crecimiento y la reproduccion (produccion de nuevos botones entre el inicio y final de los
tratamientos de remocion).

Las variables de crecimiento se midieron al inicio del experimento, dos dias antes de
comenzar a remover botones (dia cero), y 25 dias después. Cada planta se midio desde la base de
la maceta hasta la punta del apice del tallo principal en el dia cero (tamafio inicial) y el dia 25
(tamafio final). Asi mismo, se contabilizd el nimero de entrenudos. La diferencia entre las
medidas del inicio y final del experimento se consideraron como el incremento en tamafio y la
produccion de entrenudos respectivamente. En las variables de reproduccion se conto el nimero
de botones florales masculinos y femeninos que se produjeron entre el dia que se removio el

primer boton en cada planta y el 15 dias después (botones iniciales). Una vez que se terminaron
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los tratamientos de remocion, se conto el nimero de botones que se produjeron a partir del dia 15
y 10 dias después (dia 25). La diferencia entre el nimero de botones al inicio y al final se
consideré como la produccion de botones de cada sexo. El experimento se realizo cerca del final
de la temporada de floracion (septiembre de 1998) dentro de una casa de sombra para mantener
aisladas a las plantas de los herbivoros y de los polinizadores. Todas las plantas se regaron cada
tercer dia a capacidad de campo. El fertilizante se aplicd una vez que las plantas se transplantaron
a cada maceta. Las plantas se colocaron en 5 mesas metalicas 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 insolacion 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. Anadlisis estadisticos. Los datos se analizaron con el programa de estadistica GLIM (version
3.77). Para la variable de incremento longitudinal (cm) se utilizé un analisis de varianza con
distribucion del error tipo gamma, debido a que no se registro crecimiento en algunos individuos.
El error tipo gamma se puede utilizar cuando la distribucion del error no es normal y esta sesgada
hacia valores pequefios debido a que muchos de los datos tienen valor cero. Se consideraron el
tamarfio inicial de las plantas y el nimero de botones removidos como covariables. El resto de las
variables se analizd mediante un modelo lineal generalizado utilizando el error tipo Poisson
debido a que son conteos (Crawiey 1986). El numero inicial de entrenudos y botones florales, asi
como el numero de botones removidos, se utilizaron como covariables en el analisis de los
entrenudos y los botones producidos respectivamente, debido a que no todas las plantas
presentaron el mismo numero de entrenudos y botones al inicio del experimento y para

considerar el efecto de esta diferencia sobre la variacion en los datos.



4. Resultados
En promedio se removieron 4.72 + 0.38 (£ un error estandar) botones masculinos y 4.12 £ 0.47
botones femeninos de las plantas experimentales durante los 15 dias que durd el experimento, con
la unica diferencia de que los tratamientos de remocion de la funciéon masculina comenzaron
cuatro dias antes, debido a que esta especie es protandrica y las flores masculinas son las
primeras en desarrollarse. Se encontraron efectos significativos del tratamiento de remocién de
botones, del fertilizante, asi como de su interaccion, sobre el incremento longitudinal (Tabla 1).
El mayor incremento se observo en las plantas a las que se les quitaron los botones femeninos
(Fig. 1a), y las plantas a las que se les agreg6 fertilizante crecieron mas (Fig. 1b). Asi mismo, las
plantas sin botones femeninos y con fertilizante crecieron mas que el resto de las plantas. En
contraste, las plantas control y sin fertilizante fueron las que tuvieron el menor incremento en
tamafio (Fig. 1c). En términos del numero 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 analisis estadistico. Las plantas a las que
se les removieron los botones femeninos crecieron 2.4 veces mas que las plantas sin botones
masculinos, mientras que en relacion con las plantas control (sin remocion de botones) crecieron
5 veces mas. Las plantas con fertilizante crecieron 1.25 veces mas que las plantas sin fertilizante.
No se encontraron efectos significativos de la remocion, del fertilizante o de su interaccion sobre
el numero de entrenudos producidos (Tabla 1).

Ademas del efecto sobre el crecimiento, el tratamiento de remocion y la aplicacion de
fertilizante también afectaron la asignacion hacia la reproduccion. Se produjeron mas botones

femeninos en las plantas a las que se les removieron los botones femeninos en comparacion con



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 funcion femenina producen 1.3
botones mas que las plantas sin la funcion masculina y 1.7 botones mas que las plantas control.
Asi mismo, las plantas con fertilizante produjeron en promedio 1.3 botones femeninos mas que
las plantas sin fertilizante (Fig. 2b). En cuanto a la produccion de botones florales masculinos, se
encontrd que no hubo diferencias significativas debidas a los tratamientos (Fig. 3). Aunque se
observo que las plantas sin la funcion masculina produjeron 0.88 botones masculinos mas que las
plantas sin la funcion femenina, y 1.3 botones masculinos mas que las plantas control.

5. Discusion y conclusiones

Los resultados de este trabajo sugieren que la funciéon femenina es mas costosa que la masculina
en B. gracilis. En este caso, la remocion de los botones femeninos produjo un mayor crecimiento
(incremento en el tamarfio del tallo) y aumento la produccion de botones femeninos, con respecto
a las plantas sin la funcion masculina y las plantas control. Esto concuerda con lo encontrado por
Agren 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 teoria, una medida apropiada del costo relativo de cada sexo puede ser cuantos machos
mas se pueden producir si se deja de producir una hembra (Charnov 1982). Aunque la propuesta
de Charnov esta planteada en término de individuos producidos, el método de reasignacion puede
ser adecuado para estimar los costos de las funciones sexuales en organismos modulares como las
plantas. Por ejemplo, algunos estudios han manipulado la inversion floral para determinar los
costos de asignar recursos hacia la funcion masculina en detrimento de los recursos asignados
hacia la funcion femenina (Silvertown 1987, Goldman 1991, Delesalle y Mooreside 1995, Avila-
Sakar er al. 2001, Andersson 2003). Los resultados encontrados en esos estudios no son

concluyentes, ya que algunos trabajos demuestran que si hay un costo de alguna o ambas
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funciones sobre el mantenimiento y la reproduccion (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 teoria de asignacion sexual (i. e. Avila-
Sakar et al. 2001).

En este sentido, los resultados de este trabajo mostraron que las plantas de B. gracilis
crecieron mas cuando se removieron los botones femeninos y se les afiadio fertilizante en
comparacion con el resto de los tratamientos, lo que concuerda con otros trabajos realizados con
otras especies monoicas que utilizaron el método de reasignacion de recursos y que también
sugieren que la funcion femenina es mas costosa (Uma-Shaanker y Ganeshaiah 1984, Goldman
1991, Delesalle y Mooreside 1995). Ademas, la remocion de botones femeninos provocod un
efecto de compensacion, ya que las plantas produjeron mas botones femeninos, lo que se puede
interpretar como una asignacion hacia la funcion femenina para asegurar la reproduccion por esa
via.

En conjunto, los resultados de este trabajo sugieren que la respuesta de B. gracilis a la
remocion de botones y a la adicion de fertilizante, en términos de crecimiento y reproduccion,
puede estar limitada por los recursos disponibles y que los costos de las funciones sexuales varian
dependiendo de la disponibilidad de recursos para cada planta, como sucede en otras especies del
mismo genero. Por ejemplo, en Begonia franconis la regulacion de la expresion sexual esta
determinada por los nutrientes mas que por el nivel de hormonas (Berghoef y Bruinsma 1980).
Por otro lado, en B. hiemalis la humedad relativa, ademas de la disponibilidad de nutrientes,
incrementa la produccion de botones florales (Gislerad y Mortensen 1990). En el caso de B.
gracilis, la disponibilidad de recursos cambia en funcion 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
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costos entre las funciones sexuales se puede incrementar si la limitacion es mayor, o disminuir si
hay muchos recursos disponibles.

Debido a que las flores femeninas son mas costosas de producir que las masculinas, en el
caso particular de B. gracilis se esperaria que las proporciones sexuales en las poblaciones
naturales estuvieran sesgadas hacia la funcion masculina. En términos del crecimiento, la
proporcion esperada seria de 2.4 tlores masculinas por cada flor femenina. En términos de
reproduccion la proporcion esperada seria 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 (proporcion sexual = 2:1) (Castillo et a/ 2002). Sin embargo, el trabajo de Castillo ef a/
(2002) muestra que esta proporcion esta favorecida por la accion de la seleccion dependiente de
las frecuencias en un sistema de polinizacion por engaiio. En términos del modelo de Fisher, la
cantidad de recursos que se asignan hacia cada funcion sexual es igual. Por lo tanto, si se
observan desvios de la p-roporcién 1:1 estos se pueden deber a que los costos de las flores macho
y hembra son diferenciales. Sin embargo, en B. gracilis se ha observado a nivel individual que
hay distintas estrategias de asignacion. Hay desde plantas que producen casi puras flores hembra,
hasta plantas que s6lo producen flores macho (Castillo com. pers.). Las observaciones de campo
y trabajos experimentales muestran que las estrategias de asignacion no son fijas y que las plantas
pueden cambiar la asignacion de manera facultativa (Lopez y Dominguez, 2003), en términos del
ambiente reproductivo en el que se encuentran, lo que lleva a incrementar su adecuacion. Por una
parte tenemos que la seleccion dependiente de las frecuencias en un sistema de polinizacion por
engafio favorece sesgos hacia las flores macho, y que los costos diferenciales también favorecen
sesgos hacia los machos. Sin embargo, si la proporcion sexual de la poblacion esta sesgada a los

machos, se esperaria que las plantas con capacidad de evaluar estos sesgos pudieran ajustar su
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asignacion de recursos hacia el sexo mas escaso en la poblacion, en este caso la funcion
femenina. En este escenario se esperaria que evolucionara la capacidad de realizar ajustes
facultativos sobre la asignacion sexual.

Por otro lado, es importante conocer si la asignacion de recursos hacia los botones florales es
continua o si es discreta a lo largo del periodo floracion. Dependiendo de como es la asignacion,
las plantas pueden tener mas o menos probabilidades realizar cambios en la asignacion sexual. La
temporalidad con la que se asignan los recursos disponibles determina el tipo de experimento que
se requiere para evaluar la produccion de flores de cada sexo. En lo que se refiere a la capacidad.
de las plantas para realizar ajustes facultativos sobre la asignacion sexual, se esperaria que los
individuos con asignacion continua tuvieran mayor capacidad de reasignar sus recursos en
comparacion con las plantas que los asignan de manera discreta, porque seria mas costoso abortar
un boton 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 funcién femenina es mas cotosa en relacion con
la masculina, que dependiendo de las diferencias de costos es posible predecir la proporcion
sexual esperada si se cumple la asignacion sexual fisheriana y que dependiendo del mecanismo
de reasignacion de recursos (continuo o discreto) es posible esperar la evolucion de los ajustes

facultativos.
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Tabla 1.- Resultado del analisis estadistico sobre el efecto de los tratamientos para estimar el costo de las funciones sexuales, en

términos del crecimiento y la reproduccion, de Begonia gracilis. Anélisis de devianza sobre el incremento en la longitud del tallo,

namero de entrenudos y nimero de botones florales (masculinos y femeninos). Tamano de muestra (N) = 150 plantas. Ajuste del

modelo = rz.m,duh,, grados de libertad = gf Devianza = Dy probabilidad de equivocarse al rechazar la hipétesis nula = P. El tamafio

inicial de las plantas se utilizd como covariable del incremento en tamafio, el nimero inicial de entrenudos como covariable del

nimero de entrenudos producidos, asi como el nimero inicial de botones como covariable del nimero de botones producidos de

cada sexo. Los valores resaltados (negritas) representan a los casos donde se rechaz6 la hipotesis nula.

Ajuste Tratamiento Fertilizante Interaccién Covariable

del

modelo
Variable r gl D P gl D P el D P el D P
dependiente
Incremento 0.75 2,145 289.46 <0.0001 1,146 6.39 0.0125 2,143 40.39 <0.0001 1,143 5.76 0.0177
en tamano*
Nimero 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 0.09 2 8.99 0.0115 1 3.00 0.0831 2 1.65 0.4382 1 0.18 0.6713
Semeninos
Botones 0.08 2 5.047 0.0801 1 0.048 0.8265 2 5.058 0.0797 1 1.30 0.2540

masculinos

* Andlisis de Varianza con distribucién del error gamma,



Pie de figuras.

Figura 1.Efecto de la remocion de botones florales y la aplicacion de fertilizante en el
incremento en la longitud del tallo (promedio * error estandar) en Begonia gracilis. a)
Tratamiento de remocion de botones florales, b) Efecto del fertilizante, c) interaccion entre el
tratamiento de remocion y la aplicacion 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 remocion de botones sobre la produccion de botones femeninos (?

* ee) en B. gracilis. b) Efecto de la aplicacion de fertilizante sobre la produccion de botones

femeninos (X + ee) en B. gracilis.
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DISCUSION GENERAL Y CONCLUSIONES

Desde la época de Fisher (1930), el problema de la evolucion del la proporcion sexual ha
sido estudiado desde la perspectiva de que esta tltima es una variable evolutiva bajo control
genético, usualmente con costos fijos y poca variacion en la produccion de hijos e hijas
(Maynard-Smith 1980). Sin embargo, la teoria de asignacion sexual (Charnov 1982) ha
resaltado las condiciones (individuales y ambientales) que favorecen sesgos en la
proporcion sexual. Los resultados de la revision bibliografica en esta tesis, sobre los
cambios en la proporcion y asignacion 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 limitacion de recursos. Con respecto a la asignacion sexual, las plantas
monoicas presentan sesgos hacia la funcion masculina que en general también estan
relacionados con la limitacion 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 patron es resultado de la interaccion entre las
plantas y su ambiente a una escala de tiempo evolutivo. Sin embargo, uno de los aspectos
relevantes de esta revision es que las plantas tienen mucha plasticidad de respuesta a
cambios en el ambiente en escala de tiempo ecologico, tal como muestra la revision
realizada por Policansky (1982) en la que ademas encuentra que el cambio de sexo en
plantas esta distribuido ampliamente, tanto a nivel taxonomico como a nivel geografico.
Por otra parte, en la revision de esta tesis también se detectd 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 biologia reproductiva de una especie en particular, ya
que las predicciones derivadas de la teoria de asignacion sexual son especificas para cada
tipo de sistema reproductivo. Por otra parte, los datos de la revision en esta tesis muestran
que las plantas monoicas y dioicas han sido mas estudiadas que el resto de los sistemas
reproductivos. Este sesgo puede deberse a que es mas factible evaluar las proporciones
sexuales y por lo tanto tener mejores estimaciones de cambios en la asignacion sexual.
Resalta el hecho de que hay relativamente pocos trabajos en plantas hermafroditas, que
representa el sistema reproductivo mas abundante (alrededor del 70% de las especies con
flores). Es posible que la carencia de estudios en hermafroditas, con excepcion 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 asignacion sexual en flores perfectas es igual para la funcion masculina que
para la femenina.

Por otra parte, la teoria relacionada con el cambio de sexo se ha enfocado al é€xito
reproductivo relativo entre machos y hembras (Policansky 1982) y la relacion costo-
beneficio entre las ganancias en adecuacion y el costo de realizar ajustes facultativos sobre
la proporcion 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 biologia reproductiva de
las plantas esta relacionado con la capacidad de “comportarse”, tal como se aplica este
concepto a los animales. En el capitulo uno se discutieron algunos patrones de asignacion
sexual como respuestas al ambiente social principalmente y por tanto como “patrones

conductuales” en las plantas. Ademas, los resultados del experimento con diferentes



intensidades de polinizacion (Capitulo 2) demuestran que las plantas de B. gracilis tienen
mecanismos que les permiten evaluar la proporcion sexual operacional y pueden ajustar sus
patrones de asignacion de acuerdo con lo esperado por la teoria de asignacion sexual.
Cuando los niveles de polinizacion fueron bajos, se dio una asignacion sesgada hacia la
funcion masculina, mientras que cuando los niveles fueron altos se produjo un patron de
asignacion mas sesgado hacia la funcion femenina. Estos resultados soportan la idea de que
las plantas evaluan su vecindario reproductivo y con base en esa informacion, pueden
cambiar su asignacion hacia la funcidon sexual que tiene mayores expectativas de
reproducirse.

Asimismo, los resultados de los experimentos que simulan el desempeifio
reproductivo de un individuo, con una asignacion sexual especifica en diferentes contextos
de proporcion sexual operacional (Capitulo 3), demuestran que existen ciertas
consecuencias ante el ajuste de la asignacion sexual en términos del éxito reproductivo. Los
individuos con asignacion sexual sesgada al sexo mas escaso en la poblacion obtuvieron
una mayor adecuacion total. Lo anterior apoya la idea de que realizar ajustes facultativos si
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 (Capitulo 4) sugieren que la funcion femenina es mas costosa que la masculina en
términos de crecimiento (incremento en el largo del tallo) y reproduccién (produccion de
nuevos botones femeninos). Los resultados concuerdan con lo encontrado en otros trabajos
sobre estimacion de las funciones sexuales (Silvertown 1987, Agren y Schemske 1995,
Delesalle y Mooreside 1995), aunque existen otros trabajos donde no se ha encontrado esta
tendencia (compromiso entre reproduccion y crecimiento, mayor costo de la funcion

femenina, i.e. Goldman 1991), o la evidencia sugiere que el costo de la funcion masculina
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es mayor al de la femenina (i. e. Avila-Sakar er 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
metodo de reasignacion de recursos puede ser una forma bastante precisa de estimar los
costos de cada sexo.

En resumen, la teoria general de asignacion sexual aborda ocho temas importantes
que son: 1) El principio de relatividad. Este principio permite probar que un cambio en la
proporcion sexual es una adaptacion, mas que un simple efecto fisiologico. 2) La
sexualidad facultativa. Que establece la direccion de los cambios en asignacion de recursos
hacia la funcion 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 explicitamente movimientos espaciales de parte
de los individuos de la poblacion y sus consecuencias en la asignacion sexual Optima. 4)
Control sobre la asignacion sexual. Que considera tanto a los mecanismos genéticos de
determinacion del sexo (elementos citoplasmaticos, cromosomas y autosomas) como a los
mecanismos proximales (i.e. la aborcion o el infanticidio). 5) £/ papel de la historia en la
evolucion de la asignacion sexual. El analisis de las restricciones historicas permite
conocer que tan factible seria el cambio de un tipo sexual a otro en diferentes linajes
evolutivos. 6) La asignacion sexual y la coevolucion. Este tema aborda como las
interacciones bidticas determinan la forma de las curvas de adecuacion. 7) Tipos sexuales y
macroevolucion. Muchas de las preguntas sobre la macroevolucion de las plantas
superiores se discuten en términos de las ventajas de la proteccion del ovulo, eficiencia de
polinizacion, y tamaifio de las semillas y dispersion. Sin embargo poco se ha discutido en

términos de la adecuacion masculina o las diferencias en el apareamiento entre las



funciones masculinas y femeninas. 8) Sistemas nuevos. Aunque la teoria de asignacion
sexual esta 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 lineas de investigacion sobre el tema de la asignacion sexual.
En esta tesis, se abordaron algunos de estos temas. En el Capitulo 1 se analizan los ajustes
facultativos en términos de los sistemas reproductivos, pero se requiere de un analisis de la
distribucion de los sistemas reproductivos sobre la filogenia de las plantas con flores para
poder ligar esta idea con las restricciones historicas. Este analisis ayudaria a entender en
qué linajes la expresion sexual es mas plastica y cuales linajes tienen fuertes restricciones.
Los Capitulos 2 y 3 muestran que hay un cambio de recursos hacia la funcion sexual que
tiene mayores ganancias en adecuacion (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, asi como
con el tema de la asignacion sexual y la coevolucion entre plantas y polinizadores.

En el Capitulo 2, se analizo especificamente el control que tienen las plantas de
Begonia gracilis sobre la asignacion sexual. Asimismo, se discutieron los posibles
mecanismos de control. En €sta especie de pianta es posible que la aborcion selectiva de los
botones florales sea un mecanismo de control sobre la produccion de flores macho y
hembra.

Los estudios de Elle (1999) y Elle y Meagher (2000) evaluaron la adecuacion por
via femenina y masculina, respectivamente. En el Capitulo 3 de esta tesis, se presenta uno
de los primeros estudios en plantas monoicas en donde se ha evaluado tanto la adecuacion
por via masculina como por la via femenina, asi como la adecuacion total, en funcion de la

asignacion sexual y la proporcion sexual operacional en condiciones naturales. Los datos

wn



constante y una densidad de 60 flores /m”. 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 diferian en sus proporciones sexuales.
Estas plantas fueron designadas como plantas focales y en ellas se registro la produccién de
frutos y la donacion de polen. Durante todo el periodo experimental se contabilizo diariamente el
numero de flores y la proporcion sexual de cada parche. Cuando fue necesario se agregaron o
quitaron plantas periféricas en cada poblacion artificial para mantener constante la densidad y la
PSO (i.e., cuando las flores de alguna planta se marchitaban o se caian y habia que remplazarla).
Las poblaciones experimentales se colocaron a 25 metros de distancia entre si para minimizar el

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

3.2 Estimacion de la adecuacion por la via masculina. Con el objeto de evaluar el éxito
reproductivo masculino de las plantas focales, se usaron polvos fluorescentes (Magruder Color
Co.) para estimar la donacion de polen (Castillo ef 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 dias consecutivos, que coincidieron con el pico de floracion de esta especie en el
Pedregal de San Angel, se aplicaron polvos fluorescentes a las anteras de las flores masculinas de
las plantas focales. Se utilizo un color diferente para cada proporcion sexual individual, naranja
para las plantas focales con asignacion sexual hacia la funcion femenina (PS/ = 0.33) y amarillo
para las plantas focales con asignacion sexual hacia la funcion masculina (PS7 = 0.66). Por la
tarde (entre las 18 y 19:30 hrs) de cada dia se revisaron los estigmas de todas las flores femeninas
de las plantas periféricas en cada parche para buscar marcas de los polvos fluorescentes. Esta

busqueda se realizo con ayuda de una lampara de luz negra. La luz negra resalta las marcas



fluorescentes que a simple vista son dificiles de distinguir. La donacién de polen de cada planta
focal se evalud contando el numero 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 dia siguiente. Al sumar el nimero de marcas encontradas por dia se obtuvo
el total de marcas por planta focal que corresponden al estimador del éxito reproductivo por la via
masculina, durante el tiempo que cada planta focal estuvo expuesta a la visita de los
polinizadores. En algunas poblaciones experimentales las plantas focales solo mantuvieron la
proporcion sexual durante cuatro dias. Debido a esto, unicamente se utilizaron los datos de los
primeros cuatro dias del experimento para que el tiempo de duracion fuera el mismo en todas las

plantas focales.

3.3 Estimacion de la adecuacion por via femenina. El éxito reproductivo femenino se midi6 a
través de la produccioén de frutos por parche de las plantas focales. Solo se utilizaron los frutos
producidos por las flores femeninas que estuvieron abiertas durante la fase experimental, que
coincidio con el tiempo de exposicion de las flores masculinas. Esto ultimo con la finalidad de
tener estimaciones de la adecuacion comparables a las de la funcion 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 adecuacion por la via femenina.

3.4 Adecuacion total. Para calcular la adecuacion total de cada planta focal se contaron los frutos
producidos en esa planta (via femenina) y se sumo el nimero de marcas fluorescentes dejadas en
las flores femeninas de las plantas periféricas (via masculina), asumiendo que las marcas de
polvos fluorescentes son equivalentes a la produccion de frutos por via masculina. Las

estimaciones de la adecuacion se realizaron dentro de la misma temporada de floracion y solo
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