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Solis-Montero, L. 2008. Biologia reproductiva de Fuchsia encliandra (Onagraceae):
una poblacion subdioica. Tesis de Maestria. Instituto de Ecologia, Universidad

Nacional Autonoma de México. 58 pp.

Resumen

El dioicismo se caracteriza por la presencia de individuos unisexuales en las poblaciones de
plantas. Este sistema reproductivo es considerado raro en las angiospermas. Debido a esto
los bidlogos evolucionistas se han interesado en las fuerzas evolutivas involucradas en la
especializacion sexual a partir de un ancestro hermafrodita. Aunque existen varias hipétesis
que explican la evolucion al dioicismo, existen muy pocos trabajos que identifiquen las
fuerzas de seleccion que promueven este tipo de especializacion. En el caso del
subdioicismo (individuos unisexuales e individuos diferenciados imperfectamente), es un
excelente modelo de estudio que permite evaluar los pardmetros relevantes para la
evolucion al dioicismo tales como: la asignacion de recursos a las funciones sexuales, la
magnitud de la ventaja compensatoria y la depresion por endogamia. Por lo tanto, el
objetivo general de esta tesis fue determinar la magnitud de la ventaja compensatoria de los
morfos unisexuales de Fuchsia encliandra en una poblacion subdioica. Para ello, se
caracterizo la biologia de la polinizacion y la morfologia floral de los morfos de esta
especie. Asi como, se compard la magnitud de la ventaja compensatoria de los morfos
unisexuales (hembra y macho) con el morfo cosexual (los individuos intermedios), a través
de evaluar la adecuacion de las hembras y los individuos intermedios en condiciones de
campo y por medio de un experimento de polinizacion artificial. Se encontré que F.
encliandra es un especie morfoldgicamente subdioica, pero funcionalmente dioica. Debido
a que los morfos unisexuales presentan una mayor adecuacion que el morfo cosexual. Las
hembras presentan una marcada ventaja compensatoria al registrar una mayor produccion
de frutos y calidad y cantidad de semillas. Asi como, los machos producen una mayor
cantidad de polen que los individuos intermedios, aunque no se encontraron diferencias en
la produccion de frutos en las hembras en funcion del origen del polen. Sin embargo, el
subdioicismo se mantiene, ya que los individuos intermedios obtienen adecuaciéon por

ambas vias sexuales, ademas que el morfo intermedio podria ser resultado de la union



incompleta entre los factores de determinacién sexual. Finalmente, se concluye que los
individuos intermedios no estan sujetos a una fuerza de seleccion negativa que los elimine y

por lo tanto la diecia podria estar evolucionando a una escala muy lenta.

Palabras claves: dioicismo, evolucion, Fuchsia encliandra, Onagraceae, subdioicismo.



Solis-Montero, L. 2008. Reproductive biology of Fuchsia encliandra (Onagraceae): a
subdioecious population. Thesis of master degree. Instituto de Ecologia, Universidad

Nacional Auténoma de México. 58 pp.

Abstract

Dioecy is a rare reproductive system characterized by the presence of male and female
individuals within plant populations. Evolutionary biologists have been long interested on
the evolutionary forces involved in the evolution of sexual specialization from
hermaphroditic ancestors. Although several hypotheses have been advanced, there are very
few studies in which the selective forces promoting sexual specialization have been
identified. In this sense, intermediate reproductive systems as subdioecy (a population
composed by female, male and imperfectly differentiated individuals) represent excellent
study systems to test evolutionary hypotheses regarding the evolution of dioecy such as
sexual allocation, reproductive compensation and inbreeding depression. The main goal of
this thesis was to determine the magnitude of the reproductive compensation expressed by
the unisexual morphs of the subdioecious Fuchsia encliandra. To this end, I studied the
pollination biology and floral morphology of this species floral morphs. Finally, I also
estimated the magnitude of the reproductive compensation expressed by males and females
compared with intermediate individuals through evaluate the fitnees of females and
intermediate individuals in natural conditions and with a crossing design. Results indicate
that although F. encliandra is morphologically subdioecious it functions as a dioecious
species. Unisexual morphs had a higher reproductive output. Females had a higher fruit set
and produced more viable seeds than intermediate individuals. Male flowers produce more
pollen than intermediate individuals, although I failed to find differences in their ability to
father seeds. Subdioecy seems to persist because intermediate individuals gain some fitness
through both sexual functions and because the sex determining mechanism still allows the
production of intermediate individuals. Given that there seems to be no selective pressures

against intermediate individuals, dioecy seems to be evolving at a very slow rate.

Key words: dioecy, evolution, Fuchsia encliandra, Onagraceae, subdioecy.
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1. INTRODUCCION

El dioicismo se caracteriza por la presencia de individuos unisexuales (machos y
hembras) en una especie. Solo el 6% de las especies de angiospermas son dioicas, a
diferencia de los animales que presentan en su mayoria sistemas reproductivos
caracterizados por individuos unisexuales (gonocorismo) (Charlesworth, 1999).

La teoria de asignacion de recursos a las funciones sexuales (masculina y femenina)
explica la evolucion al dioicismo. Este modelo considera la forma de las curvaturas de la
adecuacion femenina y la masculina como una funcion de la proporcion de recursos
invertidos a la funciéon masculina (7); dado que los recursos son limitados, entonces la
proporcion de recursos invertidos a la funcion femenina es 1-r. Es decir, a medida que la
curvatura de la adecuacion masculina se incrementa la adecuacion femenina decrece o
viceversa. Cuando la curvatura de la adecuacion es convexa se favorece el
hermafroditismo, donde se obtiene la maxima adecuacion al invertir la misma cantidad de
recursos a ambas funciones sexuales; en cambio cuando la curvatura es concava se favorece
el dioicismo, porque la maxima adecuacion se obtiene cuando se tiene sexos separados
(Eguiarte et al., 1999; Campbell, 2000; fig. 1).

Sin embargo, el dioicismo es raro en las angiospermas, por lo que existen varias
hipotesis sobre la prevalencia del hermafroditismo que explican el porque la curva de
adecuacion masculina se satura, es decir la curvatura es convexa (Campbell, 2000). La
primera considera que los polinizadores pierden polen o se saturan de éste, por lo tanto,
aunque se produzca mas polen ya no aumenta su transporte a otras flores. Asi como, el
hecho de producir més polen incrementaria la geitonogamia a expensas de la polinizacion
cruzada. Finalmente, la competencia que existe entre los granos de polen que se depositan
en el mismo estigma, hace hasta cierto punto, que ya no valga la pena invertir mas en la

produccion de polen.
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Figura 1. Esquema de la teoria de asignacion de recursos a las funciones sexuales (f = femenina y m =
masculina) para el caso del hermafroditismo y del dioicismo (el esquema se elabor6 segin los esquemas
de Eguiarte et al., 1999 y Campbell, 2000).

Por otra parte, la evolucion al dioicismo tiene costos asociados a la especializacion
sexual como la reduccion de la variabilidad genética debido a un menor tamaio efectivo de
la poblacion. Esta disminucion puede ocurrir porque los polinizadores discriminan a las
hembras por su menor despliegue floral y menor produccion de recompensas; por un sesgo
en la proporcion sexual; y por la falta de sincronia reproductiva entre machos y hembras
(Abarca et al., 2008).

La mayoria de los modelos de la evolucion al dioicismo o diecia consideran como
principal fuerza de seleccion el incrementar la polinizacion cruzada (Thomson y Barrett,
1981), la cual favorece a los individuos unisexuales, ya que los individuos hermafroditas
son susceptibles al efecto negativo de las cruzas endogémicas (Charlesworth, 1999). Otro
modelo considera un simple argumento energético: el esfuerzo reproductivo de las hembras
esta limitado por la disponibilidad de recursos. La seleccion actia incrementado el esfuerzo
reproductivo a una funcién sexual y disminuyendo la otra (Olson y Antonovics, 2000). Este

modelo no excluye la hipdtesis tradicional de la ventaja del entrecruzamiento (Atsatt y

Rundel, 1982).



Ademas de los modelos comentados anteriormente, algunos autores mencionan
otras fuerzas de seleccion que explican la evolucion a la diecia tales como: la seleccion
sexual, la influencia de los polinizadores, la dispersion de semillas y la depredacion
(Willson, 1979; Bawa, 1980; Ross, 1982). Bawa (1980) sefiala que son diversos los factores
que favorecen la diecia y que la importancia de cada uno de ellos es diferente dependiendo
del taxa y del habitat. En su opinion, en los ambientes tropicales en donde las comunidades
son mas complejas, los factores mencionados anteriormente juegan un papel mas
importante que el entrecruzamiento, aunque, Thomson y Barrett (1981) consideran que la
principal fuerza de seleccion a la evolucion a la diecia es el entrecruzamiento, ya que existe
una correlacion negativa entre la diecia y la incompatibilidad. Estos autores también
consideran que las correlaciones ecoldgicas pueden ser explicadas como un producto de la
seleccion por entrecruzamiento.

Por su parte, la evolucion al dioicismo requiere de tres mutaciones, una mutacion
que esterilice la funciéon masculina, otra que esterilice la funcion femenina y, finalmente,
una que ligue los genes de determinacion sexual y evite la formacion de individuos
hermafroditas o neutros en la progenie (Bawa, 1980; Charlesworth, 1991).

Una vez que surge una mutacion que esteriliza una de las funciones sexuales se
reduce la adecuacion que originalmente se obtenia por esa via. Por lo tanto, el
mantenimiento de un mutante unisexual depende de su “ventaja compensatoria” y/o de la
depresion por endogamia en los individuos hermafroditas (Lewis, 1941; Charlesworth y
Charlesworth, 1978; Charlesworth, 1999). En el caso de las hembras (estériles para la
funcion masculina), esta ventaja se expresa a través de la produccion de mas y/o mejores
semillas (Wolfe y Shmida, 1997). En contraste, los machos (estériles para la funcion
femenina) deberan producir mas polen con una mayor habilidad competitiva que el de los
individuos hermafroditas (Ross, 1978, 1980; Domme et al., 1999).

La magnitud de la compensacion para mantener un mutante unisexual esta
determinada por el modo de herencia de la esterilidad masculina. Cuando la herencia es
nuclear, las hembras necesitan mas del doble de la fertilidad de las hermafroditas. Si la
esterilidad es citoplasmatica, las hembras s6lo necesitan un poco mas de fertilidad que las
hermafroditas para mantenerse en la poblacion (Lewis, 1941). En cambio, cuando la

esterilidad es nucleo-citoplasmatica, la magnitud de compensacion es la intermedia entre la



esperada por la herencia nuclear y la citoplasmatica. Aunque, la variacién en la fecundidad
estd asociada con el modo de herencia y el mecanismo fisioldgico de compensacion,
también depende de factores ambientales y de las interacciones bidticas como planta-
polinizador y planta-depredador (Rosas et al., 2005; Boege y Dominguez, 2008).

Las rutas reportadas de evolucion al dioicismo son: 1) hermafroditismo-ginodiecia-
diecia, 2) monoecia-paradiecia-diecia, 3) heterostilia-diecia, 4) hermafroditismo-
andromonoecia-androdiecia-diecia, y 5) hermafroditismo (dicogamia o heterodicogama)-
diecia (Bawa, 1980; Ross, 1982; Webb, 1999). La ruta uno es la que tiene mayor evidencia
empirica. Esta ruta del ginodioicismo presenta en su mayoria esterilidad nucleo-
citoplasmatica, la cual se genera a partir de conflictos genéticos entre el nicleo (genes
biparentales) y la mitocondria (genes maternos). Estos conflictos surgen cuando los genes
citoplasmaticos son favorecidos con cualquier incremento en el éxito de los 6vulos,
mientras que los genes nucleares son favorecidos al incrementarse tanto el polen como los
ovulos, estas diferencias, establecen conflictos intragenémicos sobre la reasignacion de
recursos a los dvulos o al polen. Por lo tanto, los genes citoplasmaticos causan la esterilidad
masculina, mientras que los genes nucleares la contrarrestan restaurando la fertilidad del
polen y asumen el control del la esterilidad masculina (Dominguez, 1995). La separacion
de los sexos resolveria estos problemas pues tanto el polen como los 6vulos se producirian
en distintos individuos. En la mayoria de los sistemas dioicos la esterilidad masculina es
nuclear, por lo que seria necesario proponer un mecanismo que explique la transicion desde
la esterilidad ntcleo-citoplasmdtica a una nuclear. Para ello se propone la migracion de
genes citoplasmaticos al nucleo y su posterior control nuclear en la expresion de estos
genes (Cuevas-Garcia y Abarca-Garcia, 2006), o bien, que los genes citoplasmaticos estan
fijos y s6lo haya variacion nuclear (Dominguez, com. pers.).

El subdioicismo es un paso intermedio a la evolucion al dioicismo a partir de la ruta
del ginodioicismo. Este sistema se caracteriza porque las poblaciones contienen individuos
unisexuales e individuos diferenciados imperfectamente esto es, individuos intermedios con
flores unisexuales y perfectas (Ross, 1982). Los sistemas subdioicos son importantes
porque permiten evaluar los pardmetros que en teoria son relevantes para la evolucion al
dioicismo como la asignacién de recursos a la funcién femenina o la masculina (Olson y

Antonovics, 2000), la magnitud de la ventaja compensatoria y la depresion por endogamia.



Finalmente, se pueden explorar otros aspectos ecologicos relacionados con el polimorfismo
sexual como la produccion de recompensas, la polinizacidn, la herbivoria y/o la florivoria
y la dispersion de semillas.

En las especies subdioicas, en general, las hembras son constantes en su expresion
sexual y los individuos incompletamente diferenciados son los machos. Estos presentan
flores hermafroditas funcionales que se convierten en frutos. Por lo tanto, estos individuos
transmiten genes a través de la via masculina (polen) y la femenina (6vulos) (Charlesworth
y Charlesworth, 1978; Bawa, 1980; Ross, 1980; Barrett, 1999; Ramsey y Vaughton, 2001;
Delph y Wolf, 2005; Aguirre ef al., 2007).

El papel ecolodgico y evolutivo que desempefian los individuos intermedios en una
especie subdioica depende de su adecuacion femenina (calidad y cantidad de semillas) en
relacion a la adecuacion femenina de las hembras. Esto, a su vez, depende de la variacion
funcional del género (proporcion de genes transmitidos a la siguiente generacion via 6vulos
versus polen), es decir, la proporcion de flores hermafroditas producidas por los individuos
intermedios (Aguirre et al., 2007).

Dado que los individuos intermedios son capaces de reproducirse a través de las dos
vias sexuales es pertinente preguntarse si el subdioicismo es un estado transitorio o es un
estado evolutivamente estable. En cierta manera, el subdioicismo es un estado transitorio
resultado de restricciones genéticas (ausencia de ligamiento en genes de determinacion
sexual y limitada variacién genética) y ecoldgicas, asi como la limitada asignacién de
recursos a la funcidon masculina en las hermafroditas (la aun produccién de 6vulos hace
lento el aumento en la produccion de polen), aunado a la seleccion en contra de la funcion
masculina, provocada por la preferencia de los parasitos que dafian las flores que producen

mas polen, lo cual impide la evolucion de los machos (Ashman, 2006).

Por otra parte, el subdioicismo podria considerarse un estado evolutivamente estable
si la funcidon femenina que retienen lo individuos intermedios le proporciona ventajas en
adecuacion. Delph y Wolf (2005) postulan que la plasticidad en la expresion sexual es un
aspecto importante en estabilizar la subdiecia, ya que disminuye la disyuntiva entre la
funcién masculina y la femenina. Es decir, los machos que experimentan abundancia de
recursos podrian asignar el exceso de éstos a la funcion femenina, reduciendo asi la fuerza

de seleccion para eliminar en su totalidad la producciéon de frutos. En caso de que las



hembras estén limitadas de polinizadores, los individuos intermedios presentarian cierta
ventaja adaptativa al poder producir frutos producto de autopolinizacién (Ehlers y

Bataillon, 2007).

1.1. Justificacion de la investigacion.

El subdioicismo constituye un paso intermedio en la evolucion al dioicismo, es
considerado raro en las angiospermas, por lo que existen muy pocos estudios realizados en
especies subdioicas. La relevancia de este estudio radica en que se evalud pardmetros
relevantes en la evolucion al dioicismo como la magnitud de la ventaja compensatoria en
los morfos unisexuales, la depresion por endogamia en el morfo cosexual y aspectos

ecoldgicos que implican el polimorfismo sexual.



2. OBJETIVOS

El objetivo general de esta tesis es determinar la magnitud de la ventaja
compensatoria de los machos y de las hembras de Fuchsia encliandra Steudel
(Onagraceae). Si F. encliandra estd evolucionando hacia el dioicismo, entonces se espera
que la adecuacién de los individuos unisexuales (hembras y machos) sea mayor que la de
los cosexuales (individuos intermedios) y que estos ultimos presenten depresion por

endogamia.

Los objetivos particulares son:

1. Describir el sistema reproductivo de F. encliandra caracterizando la historia natural
(la proporcion sexual, el despliegue floral, la produccion de recompensa, la tasa de
visita de los polinizadores y la preferencia de los insectos por algun tipo de flor) y la

morfologia floral de los tres morfos.

2. Estimar la magnitud de la ventaja compensatoria de los machos y de las hembras de
F. encliandra.

a) Determinar el éxito reproductivo de las hembras y de los individuos
intermedios en condiciones de campo a través de la produccion de frutos y
semillas y la viabilidad de éstas.

b) Determinar si el éxito reproductivo promedio de la cruza entre una hembra y
un macho es mayor que cualquier otra combinacion estimado a través de la

produccion de frutos y semillas y la viabilidad de éstas.

3. Determinar la magnitud de la depresion por endogamia en los individuos

intermedios.



4. Evaluar si F. encliandra es funcionalmente dioica con base en las estimaciones de la
ventaja compensatoria de los machos y de las hembras, y la magnitud de la

depresion por endogamia de los individuos intermedios.



3. MATERIALES Y METODOS

3.1. Sitio de estudio.

Este estudio se realizd en la estacion cientifica Las Joyas (19° 35" N, 104° 17" O,
1500 a 2242 m s.n.m.), una reserva de 1257 ha ubicada en la Sierra Madre Occidental en la
region de Manantlan (Jalisco y Colima). La temperatura media anual es de 15.5 °C y la
precipitacion media anual es de 1826 mm. EIl clima predominante es templado subhimedo
con lluvias en verano y presenta condiciones de transicion hacia clima semicélido
subhimedo en las partes bajas (Cuevas y Jardel, 2004). Este estudio se realizé durante 18

meses y abarcé dos picos de floracion (verano e invierno de 2006).

3.2. Especie de estudio.

La poblacion de F. encliandra, en la estacion cientifica Las Joyas, Manantlan,
Jalisco es el primer registro de una poblacién subdioica. El resto de las poblaciones son
ginodioicas o dioicas (Breedlove, 1969; Arroyo y Raven, 1975), aunque Arizmendi y
colaboradores (1996) reportaron una poblacion androdioica para Las Joyas.

3.2.1. El género Fuchsia L.

La mayoria de las especies del género Fuchsia presentan polinizacion cruzada
debido a que tienen hercogamia. Algunas especies, ademas, presentan esterilidad masculina
(11 especies). EI género esta representado por especies con distintos tipos de sistemas
reproductivos: ginodioicismo, subdioicismo y dioicismo (Raven, 1979).

El género estd conformado por once secciones. Fuchsia encliandra pertenece a la
seccion Encliandra que comprende seis especies de arbustos nativos de México y
Centroamérica (tabla 1). Esta es una seccion reciente en el género (Berry et al., 2004) cuya

divergencia y centro de distribucion esta en el centro de México.



Tabla 1. Sistema reproductivo de las especies de Fuchsia seccion Encliandra.

Especie Autoridad Sistema reproductivo Referencia
) Ginodioica Breedlove (1969)
F. microphylla Kunth o
Subdioica Arroyo y Raven (1975)
Ginodioica Breedlove (1969)
F. encliandra Steudel Dioica Breedlove (1969)
Subdioica Solis-Montero (2008)
o Ginodioica Breedlove (1969)
F. thymifolia Kunth o
Subdioica Arroyo y Raven (1975)
y Ginodioica Breedlove (1969)
F. ravenii Breedlove o
Subdioica Arroyo y Raven (1975)
) o Breedlove (1969)
F. obconica Breedlove Dioica
Arroyo y Raven (1975)
) o Breedlove (1969)
F. parviflora Breedlove Dioica

Arroyo y Raven (1975)

La evolucién al dioicismo en el género Fuchsia se caracteriza por seguir la ruta
hermafroditismo-ginodiecia-diecia. En las hermafroditas surge una mutacion que esteriliza
la funcion masculina (hembra) produciendo el estado ginodioico (hembras vy
hermafroditas), a partir de este estado se va gradualmente reduciendo la fertilidad en las
hermafroditas incrementandose asi la funcion masculina (Breedlove, 1969; Arroyo y
Raven, 1975; Ross, 1978; Bawa, 1980; Ross, 1982).

La esterilidad masculina en el género Fuchsia es nuclear y se le atribuye a genes
dominantes (F. procumbres; Godley y Berry, 1995) o a genes recesivos (F. cyrtandroides;
Raven, 1979), e incluso se cree que hay mas de un gen responsable de la esterilidad (F.
microphylla y F. thymifolia; Breedlove, 1969; Arroyo y Raven, 1975). Por lo que la
esterilidad masculina es considerada una convergencia en el género (Berry et al., 2004).

De la esterilidad femenina no se tiene informacién acerca del mecanismo genético, lo Gnico
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que se ha reportado para la seccion Encliandra es que las flores hermafroditas que
presentan esterilidad femenina no presentan secrecion en las papilas estigmaticas (Raven,
1979).

3.2.2. Fuchsia encliandra Steudel.

Breedlove (1969) describe detalladamente la morfologia de esta especie segln se
expone a continuacion. Arbusto ginodioico o dioico de 4 m de altura, con ramas rojas a
café-rojizas y hojas opuestas, coriaceas, enteras a aserradas. Las flores son actinomorfas,
con hipantio, cuatro sépalos y cuatro pétalos intercalados entre éstos (todos son similares en
consistencia y color). Las flores hermafroditas o masculinas son solitarias, con hipantio de
3 a 13 mm vy el nectario unido a la pared del hipantio de 0.3 a 2.1 mm de alto. Las flores
tienen ocho estambres con anteras oblongas y filamentos unidos al margen del hipantio;
cuatro de los estambres son episépalos y estan exertos arriba de margen del hipantio y los
otros cuatro son epipétalos reflejos e incluidos en éste. El estilo es de 3 a 18 mm de largo,
exerto, con cuatro Iébulos, que no se desarrollan en las flores estaminadas. Las flores
femeninas son similares a las flores anteriormente mencionadas, excepto en el tamafio del
hipantio que es de 1 a 7 mm de largo, los estambres estan incluidos y las anteras son
abortivas, y el tamafio del estilo que es de 3 a 9 mm de largo. Los frutos son ovoides de 5 a
15 mm, de color negro-parpura con 6 a 36 semillas, éstas son color café, pequefias y lisas.

En particular, la poblacion de F. encliandra encontrada en la estacion cientifica Las
Joyas, Manantlan, Jalisco, es un arbusto subdioico que se caracteriza por presentar tres
morfos: Macho (M) con flores masculinas (m), Hembra (H) con flores femeninas (f) e
Intermedio (1) con flores hermafroditas (he) y masculinas (mi).

En general, F. encliandra se distribuye principalmente en el centro y sureste de
México (fig. 2), aunque hay algunos registros en Guatemala y Nicaragua (Breedlove,
1969).
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Figura 2. Distribucion de F. encliandra en México. Los datos provienen de la REMIB (CONABIO), el
Jardin Boténico de Missouriy de descripciones taxondmicas (Berry y Breedlove, 1996).

Fuchsia encliandra se divide en tres subespecies: F. encliandra subsp. encliandra;
F. encliandra subsp. microphylloides y F. encliandra subsp. tetradactila. La subsp.
encliandra es abundante y se restringe a sitos secos de mesetas en bosque de pino-encino,
bosques de pino y bosques de encino, en la ladera de las Sierras en los estados de Hidalgo,
Puebla, Oaxaca y Jalisco, con altitudes menores a los 2000 m s.n.m. (Berry y Breedlove,
1996).

La informacion que se tiene acerca de la historia natural de F. encliandra fue
generada por Arizmendi y colaboradores (1996) en la estaciéon cientifica Las Joyas,
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Manantlan, Jalisco. Fuchsia encliandra florece durante todo el afio y tiene dos picos de
floracién, uno entre agosto y octubre y el otro entre diciembre y enero. Esta especie
produce néctar como recompensa y las flores duran 5 dias. Hay tres especies de colibries
que la visitan (Atthis heloisa, Hylocharis leucotis y Selasphorus rufus) y un abejorro
(Bombus sp.), estos polinizadores realizan visitas legitimas. Existe un ladrén de néctar, el
ave Diglossa baritula que perfora la base del hipantio para extraer el néctar. Esta ave no
dafa los ovarios, los estambres y el nectario, y no disminuye la adecuacion y produccién de
néctar en las flores robadas. Una vez que las flores son fecundadas, los frutos tardan dos

meses en madurar y tomar una coloracion morada (L. Solis-Montero, obs. pers.).

3.3. Descripcion del sistema reproductivo de F. encliandra.

3.3.1. Historia natural.

Este estudio se enfocd en aspectos de la historia natural adn no evaluados,
enfatizando en las diferencias entre los morfos, éstos se describen a continuacion. La
proporcion sexual se determind en la zona del Puerto de San Campus en la estacion
cientifica Las Joyas. En junio de 2006 se marcaron 251 individuos con etiquetas de
aluminio y en cada caso se anotd el morfo. Esta informacién se verificO en censos
subsecuentes cada tres meses durante un periodo de 12 meses, ya que en el caso de los
machos hay épocas de floracion en las que no producen flores hermafroditas y se puede
subestimar la presencia de individuos intermedios en la poblacion. En los individuos de F.
encliandra que se utilizaron en el estudio, se midio6 el tamafio del individuo, éste se definio
como el area basal del tronco a 30 cm del suelo. En caso de que los arbustos presentaran
varios fustes se considero la suma del area basal de todos éstos. El tamafio se utiliz6 como
covariable en los analisis estadisticos para saber si existia algin efecto del tamafio del
individuo con la variable a analizar.

El despliegue floral se estim6 en enero de 2007, para los tres morfos se eligieron al
azar 29 individuos machos, 29 individuos hembras y 21 individuos intermedios. En cada
uno se contd el namero total de flores producidas por un dia. Este valor se dividié entre el

area basal (flores/cm?) para considerar el efecto del tamafio del individuo.
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El volumen y la concentracion del néctar fueron cuantificados en los diferentes tipos
de flor. El volumen se cuantificod con micropipetas (5 ul y 10 pl) y la concentracion se
cuantifico utilizando un refractometro de campo. Se embolsaron flores desde la fase de
botén para evitar la visita de los polinizadores. Las mediciones se hicieron cada 48 h en
todas las flores que se encontraran abiertas, durante tres semanas en enero de 2007 y una
semana en abril de 2007 (en 11, 18 y 20 individuos del morfo M, H e I, respectivamente).
En cada medicidn las flores fueron destruidas ya que presentan didmetros del hipantio muy
reducidos. En el caso de la concentracion se hizo una transformacion de brix a mg/ul segun
Weast (1984) y se multiplicé por el volumen para obtener la cantidad de mg de azUcar en el
néctar.

La tasa de visitas de los polinizadores se cuantifico para los tres morfos. Se
selecciond un individuo de cada morfo, éstos se encontraban separados entre si, aunque en
el mismo parche. De cada individuo se contd el numero total de flores abiertas y el
observador se coloc6 a una distancia de 1 a 4 m del arbusto, identificando el tipo de
polinizador a nivel de especie y contando las flores que éste visitaba. Cada dia durante una
hora se observaron tres individuos diferentes asi hasta completar las 14 horas luz, en un
horario de 6:00 a 20:00 durante el mes de julio del 2006.

Finalmente, en el campo se observé que existia florivoria, herbivoria (minadores en
las hojas) y botones amorfos por la presencia de larvas en su interior. Aunque no se
determind el efecto de los herbivoros y los parasitos sobre el éxito reproductivo de las
plantas en condiciones de campo, si se determiné la preferencia de los insectos para algun
tipo de flor, a través de la presencia de larvas o insectos adultos en el interior de las flores

que fueron utilizadas en las mediciones de la morfologia floral.

3.3.2. Morfologia floral.

La morfologia floral de los cuatro tipos de flor (f, he, m y mi) se caracteriz6
tomando cinco flores de 30 individuos de cada uno de los tres morfos (H, M e I). Se utilizé

un microscopio esteroscépico (ME; Zeiss modelo Discovery V8 Stereo) y el programa

AxioVision Rel. 4.6. En los cuatro tipos de flor se midid: (a) el tamafio del nectario, (b) la
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longitud y (c) el didmetro del hipantio, (d) el largo del estilo (el pistilodio en las flores
masculinas), (e) el largo y (f) el ancho de un pétalo, (g) el largo y (h) el ancho de un sépalo,
(i) el area de la antera, y (j) el largo del filamento de un estambre de cada serie. Se
consideré como la primera serie (S1) a los estambres epipétalos que se encuentran insertos
en el hipantio y como la segunda serie (S2) a los estambres episépalos que se encuentra
exertos del hipantio. En el caso de las flores hermafroditas y femeninas, ademas de las
medidas anteriormente mencionadas, se midio: (k) el largo y () el ancho del ovario, (m) la
distancia de exersion del estigma, y (n) el area estigmatica. Ademas, se contaron los Gvulos
y los I6bulos del estigma (ver esquema fig. 3). Finalmente, en las flores que producen polen
(he, m y mi) se midieron el eje polar y el ecuatorial de 30 granos de polen en 10 individuos.

A fin de caracterizar con mayor detalle la morfologia floral se observaron las flores
en el microscopio electrénico de barrido (MEB; Jeol JSM5310LV) (Bozzola y Rusell,
1999). Asi como, se hicieron cortes trasversales y longitudinales de las flores (Lopez et al.,
2005) y las preparaciones se observaron con un fotomicroscopio (FM; Olympus modelo
Provis AX70).

3.4. Estimacion de la magnitud de la ventaja compensatoria de los machos y de las

hembras de F. encliandra.

Para saber si las hembras presentaban un mayor éxito reproductivo que los
individuos intermedios se marcaron 50 flores femeninas en cada individuo en una muestra
de 30 hembras y todas las flores hermafroditas de una muestra de 21 individuos intermedios
(enero de 2007). Después de un mes se cuantificé el numero de flores que produjeron
frutos en todos los individuos.

Asimismo, se colectaron cinco frutos maduros de 23 hembras y 10 individuos
intermedios tomados al azar. A esta muestra de frutos se les midi6 la masa seca del fruto, la
produccion de semillas [semillas viables/(semillas viables + semillas abortivas)], el nimero
y el peso promedio de las semillas, asi como el porcentaje y el tiempo de germinacion de
las semillas (agar al 1% con tratamiento previo de cloro al 5% en una camara de

germinacién a 24 °C, fotoperiodo de 12 h luz por 69 dias).

15



Figura 3. Esquema de los cuatro tipos de flor que produce F. encliandra (f = femenina, he =
hermafrodita, m = masculina de los machos y mi = masculina de los individuos intermedios) segun las
siguientes medidas consideradas para caracterizar la morfologia floral: a = tamafio del nectario, b =
longitud del hipantio, ¢ = diametro del hipantio, d = largo del estilo, e = largo del pétalo, f = ancho del pétalo,
g = largo del sépalo, h = ancho del sépalo, i = area de la antera, j = largo del filamento del estambre, k = largo
del ovario, | = ancho del ovario, m = distancia de exersion del estigma y n = area estigmatica, S1 = primera
serie de estambres y S2 = segunda serie de estambres.
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Para saber si la cruza entre una hembra y un macho tiene un mayor éxito
reproductivo que cualquier otra combinacion se realizd un experimento de polinizacion
artificial. Las flores femeninas de las hembras recibieron polen de las flores masculinas de
los machos (tratamiento 1), de las flores hermafroditas (tratamiento 5) y de las flores
masculinas de los individuos intermedios (tratamiento 3) (ver fig. 4). Ademas, se hizo un
tratamiento para saber si las hembras presentaban apomixis. EI tamafio de muestra fue de
30 individuos del morfo H y dos flores por tratamiento para cada hembra (60 réplicas por
tratamiento).

Las flores hermafroditas de los individuos intermedios recibieron polen de las flores
masculinas de los machos (tratamiento 2), de otras flores hermafroditas (tratamiento 6) y de
las flores masculinas de los individuos intermedios (tratamiento 4). Ademas se hizo un
tratamiento de autopolinizacion inducida (7) para determinar la existencia de depresién por
endogamia (ver fig. 4) y un tratamiento de autopolinizacion automética. El tamafio de
muestra fue 21 individuos del morfo | y dos flores hermafroditas por tratamiento para cada
individuo (42 réplicas por tratamiento).

Las flores usadas en este experimento fueron embolsadas desde la fase de botdn
para evitar la visita de los polinizadores y la contaminacion con otro tipo de polen. Una vez
que las flores femeninas y las hermafroditas fueron receptivas (cuando los Iébulos
estigmaticos estuvieron completamente extendidos) se aplic el polen tomando una antera
de la flor donadora segun el tratamiento. En el caso de los tratamientos de apomixis y
autopolinizacién automatica, las flores fueron embolsadas desde la fase de boton hasta la
senescencia. Se tomo la decision de no emascular las flores hermafroditas en los
tratamientos 2, 4, 6 y 7 ya que éstas tienen hercogamia y no presentan autopolinizacion
automatica (ver resultados). Para ambos tipos de morfo (H e 1) se establecié un control
para observar la polinizacién natural marcando flores con etiquetas de aluminio sin
embolsar.

En todos los casos se cuantificd la produccion de frutos y se determiné la masa seca
del fruto, la produccion de semillas, el nimero y el peso promedio de las semillas, asi
como el porcentaje y el tiempo de germinacién de las semillas (agar al 1% con tratamiento
previo de cloro al 5% en una cdmara de germinacion a 24 °C, fotoperiodo de 12 h luz por
100 dias).
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Figura 4. Experimento de polinizacion artificial en F. encliandra. Las f de las H recibieron polen de m
(tratamiento 1), mi (tratamiento 3) y he (tratamiento 5). Las he de los I recibieron polen de m
(tratamiento 2), mi (tratamiento 4) y he (tratamiento 6) y se hizo un tratamiento (7) de autopolinizacion
inducida. Tipos de morfo (H = hembra, M = macho e | = intermedio) y tipos de flor (f = femenina, he =

hermafrodita, m = masculina y mi = masculinas de los I).

3.5. Analisis estadisticos

Los analisis estadisticos se hicieron con el paquete JMP version 4 (SAS, 2001).

El despliegue floral, la produccién de néctar, la tasa de vista de los polinizadores, las
caracteristicas de la morfologia floral, los frutos polinizados de manera natural y los frutos
del experimento de polinizacion artificial entre los tipos de flor, los tipos de morfo y los

tratamientos se compararon utilizando andlisis de varianzas (ANDEVA’s) independientes.
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Se verifico el efecto del tamafio del individuo (area basal) por la variable a analizar,
excepto en la morfologia floral y los tratamientos de polinizacion artificial. Se utilizaron
ANDEVA’s anidados cuando habia réplicas por individuo, anidando los individuos en la
variable independiente (tipo de flor y tipo de morfo). Se analizd si los residuales de los
ANDEVA’s tenian una distribucion normal (Prueba de Shapiro-Wilk), en caso de que éstos
no fueran normales se hicieron las transformaciones pertinentes (en el caso de los
porcentajes se utilizaron la transformacion arcseno). Cuando el ANDEVA fue significativo
y una variable con mas de dos niveles se realizd una prueba de Tukey-Kramer. Si la
distribucion de los residuales no fue normal adn con la transformacion se utilizaron pruebas
no paramétricas de Wilcoxon/Kruskal-Wallis. Cuando éstas fueron significativas y habia

una variable con més de dos niveles se realizaron pruebas pareadas.

Para detectar la estructura y la correlacion de las variables de la morfologia floral en
los cuatro tipos de flor se utiliz6 un analisis de componentes principales. Los scores de cada
componente principal obtenidos de este andlisis se compararon entre los tipos de flor
utilizando un ANDEVA.

Cuando se analizé la preferencia de los insectos por algun tipo de flor, si las anteras
atrofiadas estaban asociadas a un tipo de flor y si existian diferencias en cuanto a la
produccion de frutos entre los tratamientos de polinizacion artificial se utilizaron anélisis
nominales logisticos. Estos analisis son Utiles para comparar variables dicotémicas

(presencia = 1y ausencia = 0).

Finalmente, para determinar el patron de germinacion de las semillas polinizadas
naturalmente y las polinizadas artificialmente se utilizé un analisis de sobrevivencia. Estos
analisis son utiles para comparar los datos de evento-tiempo ya que no necesitan tener una
distribucion normal. Se us6é un modelo de riesgos proporcionales (proporcional hazard)
que consideran una funcion de riesgos (cudl es la probabilidad de que un evento ocurra en
cada uno de los tiempos estudiados, dado que no ha sucedido) y cédmo una 0 mas
covariables afectan la funcion de sobrevivencia en el tiempo (Fox, 1990). En este caso de
estudio, se plantea una funcion que describe la probabilidad de germinacion (1-
probabilidad de sobrevivencia) y como varia en el tiempo (dias) segun el morfo o el

tratamiento. Para obtener las graficas, se hizo un andlisis de sobrevivencia univariado
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donde se obtuvo la probabilidad de germinacion para cada morfo o tratamiento y se grafico

contra el tiempo.
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4. RESULTADOS

4.1. Descripcion del sistema reproductivo de F. encliandra.

4.1.1. Historia natural.

La proporcién sexual de los morfos es 2:2:1 (H: M: I, n = 251), es decir, que por
cada individuo intermedio hay dos hembras y dos machos. No hubo diferencias
significativas en el tamafio (area basal) entre los morfos (F 2 265 = 0.90, P = 0.46).
Tampoco, el tamafio present6 un efecto significativo con ninguna de las variables medidas

por lo que se excluyé de los ANDEVA's finales.

El despliegue floral de los machos no difiere estadisticamente del de las hembras y
del de los individuos intermedios. Sin embargo, entre las hembras y los individuos
intermedios si existe una diferencia significativa, ya que estos ultimos producen mas del
triple de flores que las hembras (Prueba de Wilcoxon/Kruskal-Wallis: x*=8.15, g. 1. =2,
P =0.02; fig. 5). El maximo namero de flores que produjo un individuo al dia fue de 1009.

Las flores hermafroditas fueron las que produjeron significativamente el mayor
volumen de néctar (fig. 6A). Sin embargo, éstas no presentaron diferencias significativas en
la concentracién del néctar con los otros tipos de flor (fig. 6B) y tampoco en la cantidad de
azucar con las flores masculinas de ambos morfos (fig. 6C). Las flores femeninas
produjeron significativamente el menor volumen de néctar (fig. 6A) y la menor cantidad de
azucar (fig. 6C), aunque fueron las flores que presentaron el néctar mas concentrado (fig.
6B). Las flores masculinas de ambos morfos no difirieron entre si en el volumen, en la
concentracion, ni en la cantidad de azucar en el néctar (fig. 6A, By C). A pesar de que las
flores hermafroditas fueron las que produjeron significativamente el mayor volumen de
néctar, éstas se encontraron en muy bajo porcentaje en los individuos intermedios (de 0 a
60%, es decir de 0 a 13 flores).
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Figura 5. Produccion de flores por individuo entre los morfos de F. encliandra. Los puntos representan
el promedio y las barras el error estandar. Letras distintas indican diferencias significativas (pruebas
pareadas de Wilcoxon/Kruskal-Wallis).

Los polinizadores registrados fueron dos insectos (Apis sp. y Bombus sp.) y un
colibri (Hylocharis leucotis). Bombus fue el polinizador que mas visito las flores de F.
encliandra (97.4 % del total de las visitas) y en menor proporcion H. leucotis y Apis sp.

(2% vy 0.6 % de las visitas, respectivamente, n = 6799 visitas).

Los morfos que recibieron el mayor nimero de visitas de los polinizadores fueron
los machos y los intermedios (Prueba de Wilcoxon/Kruskal-Wallis: y* = 14.55, g. I. = 2,
P =0.0007; fig. 7).
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Figura 6. Produccion de néctar, A) volumen de néctar (F 45 536 = 39.79, P < 0.0001), B) concentracion
de azlcar en el néctar (F 47 420 = 7.22, P <0.0001), y C) cantidad de azlcar del néctar (F 47 420 = 10.36,
P < 0.0001) de los cuatro tipos de flor en F. encliandra. Los puntos representan el promedio y las barras
el error estandar. Letras distintas indican diferencias significativas (Prueba de Tukey-Kramer).
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Figura 7. Tasa de visitas de los polinizadores para los tres morfos. Los puntos representan el promedio
y las barras el error estandar. Letras distintas indican diferencias significativas (pruebas pareadas de
Wilcoxon/Kruskal-Wallis).

Se cuantificd la preferencia de los insectos por algun tipo de flor, aunque no se
determind el tipo de insecto, ni el dafio que éstos producia en la flor. Los insectos
presentaron una marcada preferencia por las flores masculinas, ya que la mitad de las
flores observadas tuvieron larvas o insectos adultos en su interior. No hubo diferencias
significativas entre las flores masculinas de ambos morfos (x*= 2.26, g. |. = 1, P = 0.13).
Asi como, so6lo una flor femenina (n = 157) present6 una larva en su interior, mientras que
las flores hermafroditas (n = 42) no presentaron larvas o insectos (x> = 25.65, g. I. = 3,
P <0.0001) (ver Anexo 1).

24



4.1.2. Morfologia floral.

Fuchsia encliandra es un arbusto subdioico con tres morfos: los machos sélo
producen flores masculinas, las hembras sélo producen flores femeninas y los individuos
intermedios producen tanto flores hermafroditas como masculinas. A continuacion se
describen los cuatro tipos de flor.

Las flores femeninas son cilindricas y tubulares de color rojo intenso o rojo
profundo (9A8 o 11C8, respectivamente) segun la escala de colores Wanscher y Kornerup
(1991) (fig. 8B). El nectario se encuentra en la base del hipantio (fig. 8G). El ovario es
prominente, esférico con numerosos Ovulos (fig. 8lI), éstos son sésiles, anatropos vy
bitégmicos (fig. 8J). Los ocho estaminodios (fig. 8C) se disponen en dos series de cuatro,
con anteras estériles que estan llenas de granos de polen atréficos (fig. 8D y E) y de rafidios
(fig. 8F). EIl estilo con estigma exerto del borde del hipantio y con cuatro l6bulos
estigmaticos (raro 2 6 3 l6bulos) (fig. 8H). Los frutos tienen de 1 a 28 semillas (fig. 8A).
Los valores de las medidas se encuentran en las tablas 2 y 3.

Las flores hermafroditas son de color rosa o rojo profundo (13A5 o 11C8,
respectivamente; fig. 9A y 9B). El nectario estd en la base del hipantio. Los ovarios son
ovalados con pocos 6vulos (fig. 9E). El estilo tiene el estigma exerto del borde del hipantio
y algunas veces se encuentra inserto. Estas flores tienen comunmente dos lobulos
estigmaticos (raro uno, tres y cuatro) (fig. 9D). Las flores presentaron anteras funcionales
(fig. 9C) y anteras atrofiadas (en el 27 % de las flores), por ejemplo, en un corte anatomico
se observo que en una serie de estambres (cuatro anteras y 16 microesporangios), sélo el
25% del total de los microesporangios son funcionales (fig. 9F). El polen se encuentra en
moénadas con hilos de viscina; los granos de polen con dos aberturas y simetria bilateral son
abundantes (fig. 9H) mientras que los granos de polen con tres aberturas y simetria radial

(fig. 9G) son raros (el eje polar mide 32.37 + 4.19 um vy el eje ecuatorial mide 38.07 +
4.16 um, n = 4). Los frutos tienen de 1 a 13 semillas (fig. 9A).
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Figura 8. Morfo hembra. A) Flores femeninas y frutos, B) flor femenina (ME), C) estambre estéril
(estaminodio) (MEB), D) corte transversal de la antera estéril (FM), E) antera con granos de polen
degenerados (FM), F) rafidios en el interior de la antera (MEB), G) nectario (ME), H) estigma con
cuatro lébulos (ME), I) corte transversal de ovario con dos 6vulos por léculo (ME) y J) corte
longitudinal de dvulos sésiles, anatropos y bitégmicos (FM). an = antera, est = estigma, f = flor femenina,
fl = filamento, fr = fruto, hp = hipantio, Ib = I6bulos, nc = nectario, or = ovario, ov = 6vulos, pa = grano de
polen atr6fico, rf = rafidios, se = saco embrionario y tg = tegumento.
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Tabla 2. Medidas morfoldgicas de las flores femeninas (n = 157), hermafroditas (n = 17) y masculinas (m, n = 151 y mi, n = 150) de F. encliandra. Valores
promedio * error estdndar (rango). Letras diferentes indican diferencias significativas (Prueba de Tukey-Kramer y pruebas pareadas de
Wilcoxon/Kruskal-Wallis).

Tipo de flor

Femenina

Hermafrodita

Masculina (m)

Masculina (mi)

ANDEVA (F)
Wilcoxon/
Kruskal-Wallis

)

Nectario Hipantio Estilo Sépalos Pétalos Anteras Filamento
largo largo didmetro largo largo ancho largo ancho Serie 1 Serie 2 Serie 1 Serie 2
(mm) (mm) (mm) (mm) (mm) (mm) (mm) (mm) area (mm?) area (mm?) largo (mm) largo (mm)
a a a
0.69 +0.01% 552 +0.05° 219+0.02° 6.61+0.07" 3.09+0.04° 1.38+0.02° 1.80+0.02° 1.43+0.02° 0.21+0.006 0.24+0.006° 0.59 +0.007 0.66 +0.009
(0.41-1.07) (2.66-7.14) (1.52-3.02) (3.38-9.40) (2.13-4.65) (0.75-1.89) (0.90-2.60) (0.72-1.99) (0.11-0.66) (0.10-0.53) (0.39-0.80) (0.23-1.07)
c

127+011° 8.98+0.48" 350+0.16 0.41+0.42° 3.5940.19% 2.22+0.12° 2.85+0.15° 2.67+0.14" 121+011° 1.40+0.09¢ 1.49+0.06¢ 0.78+0.10°
(0.78-2.65) (5.75-13.24) (2.48-4.62) (6.62-13.56) (2.63-5.18) (1.63-3.36) (2.05-3.88) (1.70-3.62) (0.52-2.18) (0.92-2.11) (1.15-2.14) (0.24-1.71)
c b

094+001° 8.50+0.00° 3.39+0.03° 493+0.13°% 359+0.04° 2.06+0.02° 2.74£0.03 2.66+0.04° 1.02£0.02° 1.17£0.03° 1.31£0.02° 0.75£0.02
(0.55-1.64) (5.20-11.72) (2.24-4.32) (1.21-9.64) (2.41-4.94) (1.40-3.81) (1.54-3.73) (1.64-3.92) (0.43-2.05) (0.46-2.37) (0.50-2.22) (0.27-1.69)

b b b a b b b b b b b ab
0.91+0.01 8.45+0.11 3.22+0.04 522+0.13 3.47 £0.05 1.84 £0.03 2,56 +0.04 2.49+0.04 0.94+0.02 1.08 +0.02 1.11+0.02 0.71+0.02
(0.41-1.57) (5.23-11.50) (1.87-4.50) (1.27-8.92) (2.40-5.30) (0.92-3.02) (1.48-3.84) (1.25-3.80) (0.19-1.95) (0.35-1.95) (0.46-2.12) (0.38-1.37)

2 2 2
=294.91 = 146.46 =317.20 =316.22
Fgg’ 374 =151.57 XZ F99’375 = 528.66 x Fgg‘ 375 = 66.93 F 99, 375 — 336.43 F 99, 375 — 406.94 F 99,375 = 536.71 F 99, 372 — 2048.18 x x F 99, 365 — 6.99
1.=3 =3 1.=3 1.=3
P < 0.0001 ¢ P <0.0001 g P <0.0001 P <0.0001 P <0.0001 P <0.0001 P <0.0001 ¢ ¢ P =0.001
P <0.0001 P <0.0001 P < 0.0001 P <0.0001
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Tabla 3. Diferencias en la morfologia del gineceo entre las flores femeninas y hermafroditas de F. encliandra.
Valores promedio * error estandar (rango).

Exersion del i ) ]
Ovario ) ] Area estigmatica
) No. 6vulos estigma )
Tipo de flor n largo ancho (mm°®)
(mm)
(mm) (mm)
Femenina 157 2.08 £ 0.02 2.04 £0.02 21.12 £ 0.47 1.60 + 0.05 1.85+0.07
(1.41-2.64) (1.39-2.71) (2-34) (0.47-3.61) (0.22-3.87)
Hermafrodita 17 2.28£0.16 1.80 +0.09 7.53+£0.90 1.51+0.23 2.01+0.29
(1.21-3.30) (1.30-2.63) (3-19) (0-2.88) (0.72-5.04)
¥ =18.85
F 39,134 =14.24 | F 39 134 =28.32 F 39,133 = 0.08 F 39,132 = 4.66
ANDEVA ( F) g.l.=1
_ o P =0.0002 P < 0.0001 P=0.77 P=0.03
Wilcoxon/Kruskal-Wallis (¢°) P <0.0001
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Figura 9. Morfo intermedio. A) Flores hermafroditas y frutos, B) flor hermafrodita (ME), C) dos series
de estambres S1y S2 (MEB), D) estigma bilobulado (ME), E) corte transversal de ovario con évulos
(ME), F) corte transversal de la flor, cuatro anteras con 16 microesporangios, sélo cuatro son
funcionales (FM), G) grano de polen con tres aberturas (MEB) y H) grano de polen con dos aberturas
(MEB). an = antera, est = estigma, fl = filamento, fr = fruto, he = flor hermafrodita, hp = hipantio, Ib =
I6bulos, or = ovario, mf = microesporangio funcional, p = grano de polen, S1 = serie 1y S2 = serie 2.
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De una muestra de 42 flores con apariencia de hermafroditas (con estigma y ovario,
asi como anteras funcionales), sélo el 40 % tenian 6vulos, por lo que las flores sin 6vulos
fueron excluidas de todos los analisis de morfologia.

Las principales diferencias entre las flores hermafroditas y las femeninas son: que
las hermafroditas tienen ovarios ovalados mas largos que los ovarios esféricos de las
femeninas, sin embargo, éstos tienen tres veces menos ovulos. Asi como, las hermafroditas
tienen mas area estigmética que las femeninas, a pesar de tener un menor nimero de
I6bulos estigmaticos (tabla 3).

Las flores masculinas de ambos morfos (M e 1) son de color café rojizo o rojo
encendido (9D8 o 11B8, respectivamente; fig. 10A y B). El nectario se localiza en la base
del hipantio (fig. 10C y 11B). El pistilodio con estigma inconspiscuo se encuentra inserto
en el tubo floral (fig. 10C), aunque algunas flores carecen de éste. Las anteras son
funcionales (fig. 10E y 11A) con un buen desarrollo de los granos de polen (fig. 10D, Fy
G). El polen se encuentra en monadas; tienen dos aberturas y estan rodeados de hilos de
viscina (fig. 10H y 11E).

Aunqgue en su morfologia las flores masculinas de ambos morfos son similares,
ciertas estructuras fueron de mayor tamafio en las flores masculinas. Estas fueron: el
diametro del hipantio, el largo y el ancho del sépalo y del pétalo, el area de las anteras en
ambas series de estambres y el largo del filamento s6lo en la primera serie (tabla 2).

Las machos presentaron, en su mayoria, flores con anteras funcionales (sélo el 3%
de las flores masculinas presentaron anteras atrofiadas), a diferencia de los individuos
intermedios que presentaron un mayor porcentaje de flores masculinas (12 %) vy
hermafroditas (27 %) con anteras atrofiadas (y* = 11.59, g. I. = 2, P = 0.003). Entre el
porcentaje de flores masculinas y hermafroditas de los individuos intermedios con anteras
atrofiadas no hubo diferencias significativas (x*= 1.96, g. I. = 1, P = 0.16). Por su parte, los
granos de polen con dos aberturas de las flores masculinas fueron de mayor tamafio que los
de las flores hermafroditas (tabla 4). Finalmente, se observé la presencia de flores neutras
en los individuos intermedios, éstas presentan esterilidad tanto en el androceo como en el

gineceo, es decir, no producen polen ni évulos (fig. 11C y D).
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Figura 10. Morfo macho. A) Flores masculinas, B) flor masculina (ME), C) corte longitudinal de la flor:
nectario y pistilodio (ME), D) corte longitudinal de la antera: epidermis, endotecio, capa media, tapete
binucleado y uninucleado y las tétradas rodeadas de calosa (FM), E) dos series de estambres S1y S2
(MEB), F) tapete secretor degradado y granos de polen jévenes, uninucleados con exina (FM), G) corte
transversal de la antera tetraesporangiada con granos de polen en su interior, septo roto, estomio y
engrosamiento del endotecio (FM) y H) grano de polen maduro con dos aberturas (MEB). an = antera,
cm = capa media, ed = endotecio, ep = epidermis, fl = filamento, hv = hilos de viscina, hp = hipantio, mf =
microesporangio funcional, nc = nectario, m = flor masculina, p = grano de polen, pd = pistilodio, S1 = serie
1, S2 = serie 2, sto = estomio, tp = tapete y tr = tetrada.
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Figura 11. Morfo intermedio. A) Dos series de estambres S1y S2 en flores masculinas (MEB), B) corte
longitudinal de la flor masculina: nectario (FM), C) flor neutra, sin ovario y con anteras atrofiadas
(FM), D) corte longitudinal de la antera, microesporangio con granos de polen atroficos (FM) y E)
grano de polen con dos aberturas (MEB). an = antera, fl = filamento, nc = nectario, p = grano de polen,

pa = polen atréfico, S1 =serie 1y S2 = serie 2.
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Tabla 4. Tamafio de los granos polen con dos aberturas en las flores masculinas y hermafroditas de F.
encliandra. Valores promedio + error estdndar (rango). Letras diferentes indican diferencias
significativas (Prueba de Tukey-Kramer).

Polen
Tipo de flor n eje polar (um) | eje ecuatorial (um)
Hermafrodita 340 71.43+£0.532 39.25+0.44°
Masculina (m) 329 72.95+0.38° 39.43+ 0.30°
Masculina (mi) 343 73.95+0.34° 42.47 +0.30°
ANDEVA F20.0s2=10.80 | F 59 og2 = 63.47
P < 0.0001 P < 0.0001

El analisis de componentes principales (CP) mostrd6 que los dos primeros
componentes explican el 75.5 % de la variacion en la morfologia floral. EI componente
principal uno (CP1) explica el 65 % de la varianza. Este componente puede interpretarse
como el tamafio de la flor debido a que todos los loadings son positivos, relativamente altos
y homogéneos entre si (tabla 5). EI ANDEVA con los scores del CP1 mostro que los cuatro
tipos de flor presentan diferencias significativas entre si en el tamafio, siendo las flores
hermafroditas las mas grandes, mientras que las flores de menor tamafo fueron las
femeninas. Asi como, las flores masculinas de los machos son méas grandes que las flores
masculinas de los individuos intermedios (F g9 364 = 1185.20, P < 0.0001; fig. 12A). El
componente principal dos (CP2) explica el 10.5 % de la varianza, los loadings son
positivos y negativos. Los loadings mas altos y positivos fueron el largo del sépalo vy el
largo del filamento de la segunda serie de estambres (tabla 5). EI ANDEVA con los scores
del CP2 mostrd que las flores femeninas tienen los sépalos y los filamentos mas grandes
(F 99, 364 = 18.53, P < 0.0001; fig. 12B) que los otros tipos de flor. Finalmente, las flores
femeninas fueron las que presentaron los scores mas altos del CP2, mientras que para el

CP1 presentaron los scores mas bajos (fig. 13). A partir de esto se concluye que las flores
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femeninas presentaron sepalos méas grandes y estaminodios mas expuestos (filamentos méas

grandes) en proporcion a su tamafio.

Tabla 5. Loadings de los dos primeros componentes principales extraidos a partir de 11 variables
medidas en los cuatro tipos de flor.

Variables CP1 CP2
Nectario (L) 0.23154 -0.17877
Hipantio (L) 0.33299 -0.03716
Hipantio (D) 0.32910 -0.17381
Sépalo (L) 0.23363 0.53951
Sépalo (A) 0.31941 -0.06686
Pétalo (L) 0.32353 0.03874
Pétalo (A) 0.33699 -0.01560
Antera S1 (AA) 0.33559 -0.09272
Filamento S1 (L) 0.32589 -0.09634
Antera S2 (AA) 0.34171 -0.11541
Filamento S2 (L) 0.12947 0.77972
A = ancho, AA = area, D = diametro, L = largo, S1 = serie uno y
S2 = serie dos

4.2. Magnitud de la ventaja compensatoria de los machos y de las hembras de F.

encliandra.

4.2.1. El éxito reproductivo de las hembras y de los individuos intermedios en

condiciones de campo.

Las hembras presentaron una mayor produccion de frutos y de semillas que los
individuos intermedios. Los frutos de las hembras tuvieron mas del doble de masa seca y
produjeron mas del triple de las semillas que los frutos de los individuos intermedios,
aunque las semillas no difirieron en el peso promedio por fruto (tabla 6). Las semillas de las
hembras presentan una mayor probabilidad de germinar y lo hacen en menor tiempo que las
semillas de los frutos de los individuos intermedios (anélisis de sobrevivencia: x> = 10.06,
g.l. =1, P =0.0015; fig. 14). Las hembras tuvieron 86 frutos maduros como maximo y los

individuos intermedios nueve frutos.
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Figura 12. Componentes principales de la morfologia floral. A) Componente principal uno (CP1), y B)
componente principal dos (CP2) en los diferentes tipos de flor (f = femenina, he = hermafrodita, m =
masculina y mi = masculina del morfo I). Los puntos representan el promedio y las barras el error
estandar. Letras distintas indican diferencias significativas (Prueba de Tukey-Kramer).
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Figura 13. Componente principal uno (CP1) versus el componente principal dos (CP2) en los diferentes
tipos de flor (f = femenina, he = hermafrodita, m = masculina y mi = masculina del morfo I).

4.2.2. El éxito reproductivo de las hembras y de los individuos intermedios en el

experimento de polinizacién artificial.

Los resultados del experimento de polinizacion artificial muestran que las hembras
no presentaron diferencias significativas en la produccion de frutos si reciben polen
proveniente de cualquier tipo de flor (> = 0.26, g. I. = 2, P = 0.87; fig. 15), no son
apomicticas (0 %, n = 17) y presentaron limitacion por polinizadores (polinizacion natural
45.71 %, n = 35) (4= 22.95,9.1. =3, P <0.0001).

Las flores hermafroditas de los individuos intermedios no producen frutos

independientemente del origen del polen (tipo de flor). Ademas se encontrd que éstas son
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autocompatibles aunque este resultado hay que tomarlo con reserva, ya que solo obtuve un
fruto resultado de la autopolinizacion inducida y esto se debe a que las flores hermafroditas
son poco funcionales (fig. 15). Las flores hermafroditas no presentaron autopolinizacion
automatica (0%, n = 15), por lo que requieren de la interaccion con algun visitante para
autopolinizarse. La polinizacion natural en los individuos intermedios es muy baja (sélo el

1.04% de las hermafroditas fructifican, n = 96).

Los frutos de las hembras no presentaron diferencias entre los tratamientos de
polinizacion artificial en: la masa seca del fruto, la produccion de semillas, el nimero de
semillas y el peso promedio de las semillas por fruto. El control solo difiri6
estadisticamente de los tratamientos en la masa seca del fruto, siendo éstos de menor
tamafo (tabla 7). Tampoco hubo diferencias en la probabilidad de germinacion entre los
tratamiento (analisis de sobrevivencia: y> = 3.27, g.l. =2, P = 0.19), pero si con el control
(andlisis de sobrevivencia: x> =23.6,9.1.= 3, P =0.00001; fig. 16).
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Tabla 6. Componentes de la adecuacion femenina de las hembras y de los individuos intermedios de F. encliandra en condiciones de campo. Los datos
representan el promedio + error estandar.

Produccion de

Masa seca del

Produccion de

Peso promedio

Germinacioén de semillas

Morfo frutos fruto semillas No. semillas semilla/fruto -
Porcentaje Tiempo
(mg) (mg) (dia)
Hembra 0.5+0.04 9.48 +0.52 0.69 +0.02 14.48 + 0.61 0.84 +0.03 59.31 +5.64 17.20 +0.22
Intermedio 0.004 £ 0.005 4,18 +0.35 0.49 £ 0.04 4,11 +£0.63 0.89 +£0.07 35.31 £ 8.55 23.77 £1.35
ANDEVA (F) )(2 = 39.15, g. l.=1 F 37,130 = 24.33 F 37,130 — 10.45 F 37,130 = 52.31 F 37,130 = 0.08 F 1,31 = 7.49 ){2 = 33.75, g. l.=1
Wilcoxon/Kruskal- P < 0.0001 P < 0.0001 P =0.0016 P <0.0001 P=0.77 P=0.01 P =0.0007

Wallis (%)
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Figura 14. Probabilidad de germinacion de las semillas de las hembras y los individuos intermedios
polinizadas de manera natural.
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Figura 15.

Resultados del experimento de polinizacién artificial.

Los nUmeros representan el

porcentaje de fructificacion, entre paréntesis el nUmero de flores a las que se les aplicé el tratamiento.
Letras iguales indican que no hay diferencias significativas (analisis nominal logistico).
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Tabla 7. Comparacion de los frutos y las semillas del experimento de polinizacion artificial en las hembras de F. encliandra. Los datos representan el

promedio * error estdndar. Letras distintas indican diferencias significativas (Prueba de Tukey-Kramer y pruebas pareadas de Wilcoxon/Kruskal-

Wallis)
Masa seca del Peso promedio Germinacion de semillas
) Produccion de ) .
Tratamiento fruto No. semillas semilla/fruto Ti
semillas Porcentaje 19mpo
(mg) (mg) (dia)

1.fxm 19.54 +1.602 0.80 + 0.03 21.22 +1.29 1.07 +£0.05 82.81 +3.01 18.63 +0.50 2
3. fxmi 18.28 +1.70 0.78 + 0.04 19.12 +1.11 1.06 + 0.04 78.71 + 4.85 19.74 +0.49°
5.fxhe 15.59 + 1.54 2 0.80 + 0.03 19.37 + 0.87 1.28 + 0.30 84.37 +5.46 19.56 +0.51°
Control 11.79+1.26° 0.73 +0.04 17.30 + 1.19 0.96 + 0.05 72.47 + 6.69 18.80 + 0.58 2
ANDEVA (F) 7 =1423,0.1.=3 | *=358,0.1.=3| Fa1 = 210 | Fa1 = 228 |4 =4.13,9.1.=3 | Fgg1g57 = 11.70
Wilcoxon/Kruskal- P = 0.0002 P=0.31 P=0.10 P =0.08 P=0.25 P < 0.0001
Wallis (%)
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Figura 16. Probabilidad de germinacion de las semillas de los tratamientos de polinizacion artificial.
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5. DISCUSION

A pesar que el subdioicismo no s6lo ocurre a nivel morfolégico sino mas bien a
nivel funcional (funcionalidad de género) y la morfologia floral no es un criterio unico para
clasificar a un sistema reproductivo (Delph y Wolf, 2005), en el caso de F. encliandra la
morfologia floral es util para diferenciar entre los tres tipos de morfo y muchas de estas

caracteristicas morfoldgicas estan asociadas a su funcionalidad.

Fuchsia encliandra es una especie morfologicamente subdioica pero
funcionalmente dioica. Las hembras presentan una alta adecuacion femenina (mayor
produccion de frutos y de semillas, asi como una mayor tasa de germinacion) comparada

con los individuos intermedios.

La baja adecuacion femenina en los individuos intermedios se debe a que presentan
pocas flores hermafroditas funcionales con una baja produccién de frutos y de semillas,
aunque las semillas presentan altas tasas de germinacién. A pesar de que no se cuantificé la
adecuacion masculina en F. encliandra se puede hace inferencias en cuanto a la cantidad y
a la calidad del polen entre los morfos (M e I). Los machos podrian producir una mayor
cantidad de polen que los individuos intermedios, ya que estos ultimos presentan un mayor
porcentaje de flores (hermafroditas y masculinas) con anteras no funcionales y presentan
flores neutras. La calidad del polen de los individuos intermedios parece ser similar a la de
los machos, ya que una vez que el polen llega al estigma de las flores femeninas produce la

misma cantidad de frutos con la misma cantidad y calidad de semillas que los machos.

Finalmente, los machos podrian tener una mayor adecuacion masculina que los
individuos intermedios porque, a pesar de que ambos morfos presentan la misma tasa de
visitas de los polinizadores (producen el mismo despliegue floral y la misma cantidad y
calidad de néctar), los machos podrian contribuir en mayor proporcion al flujo de polen en
la poblacion y por lo tanto producir una mayor cantidad de frutos. Ya que los machos
posiblemente producen la mayor cantidad de polen en la poblacion, aunado a que se

encuentran en mayor proporcion (el doble) que los individuos intermedios.
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La proporcion sexual esta definida no sélo por mecanismos genéticos, sino también
por factores ecoldgicos (p. €j., la alta tasa de mortalidad en las hembras asociada al esfuerzo
reproductivo diferencial). En F. encliandra los machos y los individuos intermedios
(donadores de polen) superan el nimero de hembras, lo cual asegura una alta proporcion
polen/dvulos (Wilson, 1979; Webb y Lloyd, 1980). El porcentaje de individuos intermedios
en F. encliandra se encuentra dentro del rango reportado para otras especies subdioicas
(Ehlers y Baitaillon, 2007).

Delph y Wolf (2005) postulan que la plasticidad de la expresion sexual es
importante para estabilizar la subdiecia. Los machos en condiciones de abundantes recursos
asignan una proporcion relativamente alta a la funcion femenina, por lo contrario, en
condiciones de pocos recursos los sistemas subdioicos tienden a evolucionar hacia la diecia.
Barrett y colaboradores (1999) relacionan la plasticidad en la expresion sexual con el
tamario del individuo; los machos que producen frutos son los de mayor tamafio. Arroyo y
Raven (1975) también reportan plasticidad relacionandola con la temperatura donde la
fertilidad femenina en los individuos hermafroditas se ve afectada por las temperaturas
bajas. En este trabajo se encontr6 que F. encliandra no presenta plasticidad en la expresion
sexual con relacion a su tamarfio, ni a la disponibilidad de recursos porque el sexo del
individuo se define desde la primera temporada de floracion (al afio de germinar y en
condiciones de invernadero) y es constante en su expresion en los tres morfos. En el campo
tampoco existe una relacion entre el tamafio del individuo y la expresion del tipo de morfo,
sin embargo, se observo variacion en el nimero de flores hermafroditas producidas por los
individuos intermedios (de 0 a 13 flores hermafroditas), por lo que es probable que la
produccion de estas flores no sea constante durante todo el afio y la cantidad de flores

podria depender de la disponibilidad de recursos y/o de la temperatura.

A pesar que F. encliandra presenta un sindrome floral de polinizacion por colibries
y se sabe que H. leucotis, A. heloisa y S. rufus son polinizadores eficientes (tienen picos
cortos y al buscar el néctar sus cabezas hacen contacto con las anteras) (Arizmendi et al.,
1996), el polinizador que predomind fue Bombus sp. realizando el 97.4 % del total de las
visitas registradas. El hecho de que Bombus fue el principal polinizador no es raro ya que se
ha reportado esto para otras poblaciones de F. encliandra, asi como para otras tres especies

del género (Breedlove, 1969). Ademas, la polinizacion por abejas es considerada una
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condicion primitiva en la familia Onagraceae (Raven, 1979). Por su parte, la polinizacion
por colibries en Fuchsia constituye la radiacion del género en América (Berry, 2004), sin
embargo, se cree que se ha ido perdiendo en especies mas especializadas de Norteamérica y
ha sido remplazadas por abejas o abejorros (Raven, 1979), regresando a la condicion

ancestral.

La baja tasa de visita por colibries (solo se observé a H. leucotis) registrada se debe
a que durante la época del censo (julio) no se encontraba el colibri migratorio S. rufus; sin
embargo, tampoco se registrd en el muestreo a A. heloisa, que es un colibri residente; y esto
se debe a que en el sito de muestreo “Puerto de San Campus” se reporta una baja diversidad
de colibries (Contreras-Martinez y S. E. Santana-Castellon, 2006-2007) debido a que es un
sitio que sufrié una severa perturbacion por fuego (incendio), éste en la actualidad es un
bosque de pinos. Otra razén a la que se le atribuye la baja tasa de visita realizada por los
colibries es que se realizaron pocas horas de observacion en los horarios donde se observan
con mayor efectividad a los colibries. Sin embargo, es evidente que F. encliandra refleja
una baja tasa de visitas de los polinizadores (en promedio no alcanzan una visita por

flor/hora) y las hembras presentan limitacion de éstos.

A pesar de la limitacion de polinizadores, estructuras como los hilos de viscina se
cree que hacen mas eficiente la polinizacién porque permite la transferencia de grandes
masas de polen y asegura la polinizacion cruzada de un mayor nimero de 6vulos (Nowicke
et al., 1984). Los hilos de viscina lisos se ha reportado para la sect. Encliandra y se

encuentran asociados con la polinizacion por abejas (Skvarla et al., 1978).

Las plantas que involucran la polinizacion por animales que termorregulan
(colibries y Bombus) necesitan producir mucha recompensa para mantener a los
polinizadores (Raven, 1979). La alta cantidad de recursos requerida para atraer a los
polinizadores compite con los recursos requeridos para la produccion de frutos, esto lo
soluciona el sistema a través de la evolucion de recursos repartidos (Atsatt y Rundel, 1982).
En F. encliandra los morfos que invierten mas en la atraccion de los polinizadores son el
macho y el intermedio, con flores grandes (flores hermafroditas y masculinas) con amplios
diametros del hipantio, sépalos y pétalos grandes, y que producen una mayor cantidad y
calidad de recompensa (néctar y polen). Por su parte, las hembras producen flores
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femeninas pequefias que producen muy poco néctar debido a que podrian estar asignando la

mayor parte de los recursos a la produccién de 6vulos y semillas.

Las hembras se encuentran en desventaja con los morfos que invierten mas en la
atraccion de polinizadores, para asegurar que las polinicen podrian utilizar algunas de las
dos siguientes estrategias: a) cuando la recompensa es el polen, los estaminodios en las
hembras no son considerados 6rganos vestigiales, sino que tienen un significado adaptativo
porque pueden servir para atraer a los polinizadores (Givish, 1980). En F. encliandra las
flores femeninas de las hembras tienen los estaminodios mas expuestos (con filamentos
mas grandes) y tienen sépalos mas grandes en proporcion a su tamafio, de esta manera
podrian asegurar ser visitadas. b) Cuando la recompensa es el néctar, aunque las flores
femeninas producen poco volumen, se puede observar su disponibilidad, ya que estas flores
tienen estaminodios en la entrada del tubo floral por lo que el néctar es visible cuando éste
es corto y esta lleno, mientras que las otras flores (masculinas y hermafroditas) tienen la
entrada bloqueada por anteras funcionales de mayor tamario que dificultan la visibilidad del
néctar. Ademas, cuando los colibries visitan flores de mayor tamafio tardan mas tiempo en
penetrar el tubo floral incrementando el costo de la obtencion de néctar, lo que reduce los
beneficios de una mayor cantidad de néctar; cuando el ave visita flores pequefias es capaz
de reconocer los tubos florales llenos, por lo tanto, el forrajeo en términos de
tiempo/energia es igual o mayor que en las flores grandes con mayor recompensa (Atsatt y
Rundel, 1982).

Las hembras de F. encliandra presentan una marcada ventaja compensatoria ya que
producen mas del doble de frutos y mas del triple de semillas con mayor porcentaje y
velocidad de germinacion que los individuos intermedios, este ultimo aspecto podria ser
importante en cuanto a su establecimiento. Las diferencias en el éxito de las semillas entre
las hembras y los individuos intermedios se pueden atribuir a: 1) la depresion por
endogamia, 2) la disyuntiva de la asignacion de recursos a los sexos, y/o 3) la interferencia
floral (Aguirre et al., 2007). No fue posible determinar el valor de depresion por endogamia
porgue los individuos intermedios presentan muy pocas flores hermafroditas funcionales.
Sin embargo, es probable que los individuos intermedios presenten endogamia uniparental
o biparental ya que un abejorro pueden realizar hasta 79 visitas en un sélo individuo, lo que

indica una alta probabilidad de que exista autopolinizacion y geitonogamia. La diferencia
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en el éxito de las semillas entre las hembras y los individuos intermedios puede deberse a la
disyuntiva en la asignacion de los recursos a los sexos. Los individuos intermedios
invierten mucha energia en la atraccion de polinizadores (recompensas y despliegue floral),
por lo que la asignacion de recursos a la funcion femenina en las flores hermafroditas
podria estar limitada. Finalmente, se desconoce si F. encliandra presenta interferencia
sexual (si las estructuras masculinas en las flores perfectas limiten el espacio fisico para el

desarrollo del ovario y/ o la interferencia con el proceso de deposicion de polen).

Aunque las hembras de F. encliandra presentan limitacién por polinizadores, mas
del 50% de los 6vulos de un ovario se convierten en semillas. En este caso, estructuras
como los hilos de viscina en las flores masculinas podrian estar haciendo eficiente la
transferencia del polen. Ehlers y Bataillon (2007) consideran que la limitacién de
polinizadores es un factor que favorece a la estabilidad de la subdiecia. La limitacion de
polinizadores puede reducir las diferencias en la adecuacion entre las hembras y los
individuos intermedios, entonces éstos pueden invadir una poblacién donde las hembras
presenten limitacion por polinizadores comparado con una poblacion donde no exista esta
limitacién. Por lo anterior, seria interesante saber si en F. encliandra la limitacién de
polinizadores podria ser un factor que estabilice la subdiecia. Finalmente, las flores
femeninas no son apomicticas, lo cual concuerda con lo reportado para el resto del género

donde no se conoce casos de apomixis (excepto F. procumbres, Godley y Berry, 1995).

Las flores hermafroditas de F. encliandra no presentan autopolinizacion automatica;
sin embargo, Arizmendi y colaboradores (1996) reportan un bajo porcentaje de
autopolinizacién automatica en esta poblacion, entonces el resultado encontrado en este
trabajo se le atribuye a la baja funcionalidad de las flores hermafroditas. Por otra parte, el
resultado del tratamiento de autopolinizacion inducida fue bajo, a pesar de esto las flores
hermafroditas podrian ser autocompatibles, ya que existen muy pocos casos de especies
incompatibles polinizadas por aves en la familia Onagraceae (s6lo el 3%) (Raven, 1979),
ademas la diecia presenta una correlacion negativa con la incompatibilidad (Thomson y
Barrett, 1981) y se ha reportado que la mayoria de las especies subdioicas presentan flores

hermafroditas autocompatibles (Ehlers y Bataillon, 2007).
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Finalmente, surge la duda de ¢por qué los individuos intermedios que presentan una
baja adecuacion femenina no han desaparecido de la poblacion? los individuos intermedios,
a pesar de presentar una baja adecuacion femenina (flores hermafroditas poco funcionales)
pueden reproducirse por ambas vias sexuales (femenina y masculina). Cuando se
reproducen por la via femenina sus semillas presentan altas tasas de germinacién y cuando
lo hacen por la via masculina, a pesar de que podrian contribuir en menor cantidad de
polen, una vez que éste llega a las flores femeninas producen la misma cantidad de frutos y
calidad de semillas que los machos. Aunado a que los individuos intermedios podrian ser
resultado de la unién incompleta entre los factores de determinacion sexual, esto lo indica
la presencia de flores hermafroditas y neutras en estos individuos. Por lo que, los
individuos intermedios no estan sujetos a una fuerza de seleccidn negativa que los elimine,

por lo que diecia podria evolucionar en F. encliandra pero a una tasa muy lenta.
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6. CONCLUSIONES

Las conclusiones de este trabajo son las siguientes:

Los morfos unisexuales presentan una marcada ventaja compensatoria. Las hembras
presentan una mayor produccion de frutos y de semillas y un mayor porcentaje de
germinacion. Asimismo, los machos podrian contribuir en mayor proporcion al

flujo de polen en la poblacion y por lo tanto producir una mayor cantidad de frutos.

La reparticion de funciones maximiza la adecuacion de los morfos. Las plantas
intermedias y los machos invierten mas a la funcion masculina en términos de
despliegue floral y recompensas, para la atraccion de los polinizadores y menos a la
funcion femenina, en este caso, producen muy pocos frutos los individuos
intermedios, mientras que las hembras invierten mucho en la funcién femenina por
lo que producen muchos frutos y son estériles para la funcién masculina e invierten
poco en la atraccion de polinizadores. Como consecuencia, los machos y los
individuos intermedios reciben mas visitas de los polinizadores, fomentando el
trasporte de polen en la poblacion y las hembras producen mas y mejores frutos y

semillas que los individuos intermedios.

Fuchsia encliandra es morfologicamente una especie subdioica pero funciona
como dioica (los morfos unisexuales presentan una mayor adecuaciéon que el
cosexual). Sin embargo, la subdiecia se mantiene ya que los individuos intermedios
ganan adecuacion por ambas vias sexuales (masculina y femenina). Ademas, estos
individuos podrian ser resultado de la union incompleta entre los factores de
determinacion sexual (presencia de flores hermafroditas y neutras). Se concluye que
los individuos intermedios no estan sujetos a una fuerza de seleccion negativa que
los elimine y, por lo tanto, la diecia podria evolucionar en F. encliandra aunque a

una tasa muy lenta.
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7. RECOMENDACIONES

Para seguir desarrollando investigaciones en este tema se sugieren las siguientes

recomendaciones:

En general, se sabe poco acerca del mecanismo genético de determinacion sexual en
el género. En F. encliandra no existe informacion de éste por lo que conocerlo
permitird entender mejor la presencia y proporcion sexual de los individuos
intermedios en la poblacion. Fuchsia encliandra es muy util para este tipo de
estudio porque las semillas germinan con facilidad y al afio se sabe la expresion
sexual de las plantas. Para esto, se recomienda seguir la metodologia del
experimento de polinizacion artificial y de la germinacion de semillas desarrollada

en esta tesis.

En este trabajo se hizo inferencias acerca de la adecuacion masculina en cuanto a la
cantidad y la calidad del polen segiin lo observado en la morfologia floral, la
proporcion sexual y el experimento de polinizacion artificial. Sin embargo, es
necesario corroborar estas inferencias determinando la cantidad (conteos de los
granos de polen) y la calidad (pruebas de viabilidad y de vigor) del polen para el
morfo M e I, finalmente, determinar si los machos presentan una marcada ventaja
compensatoria para la funcién masculina. Asimismo, se recomienda determinar los
patrones de flujos de polen y realizar un anélisis de paternidad para saber que

porcentaje de la poblacion es producida por cada uno de éstos morfos.

Solo las flores hermafroditas presentaron granos de polen con tres aberturas, la
presencia de granos de polen con dos aberturas es una condicion basal del género
mientras que los granos de polen con tres aberturas se encuentran relacionados con
clados poliploides (Nowicke et al., 1984; Berry et al., 2004). Debido a esto, es
importante conocer la ploidia y saber si existe una relacion entre ésta y el tipo de

polen que presentan las flores hermafroditas.

Se recomienda explorar con profundidad otras interacciones ecoldgicas. Por
ejemplo la herbivoria para saber si las hembras presentan una menor florivoria y

parasitismo en la flor segun lo observado en la morfologia floral y si esto le confiere
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alguna ventaja adaptativa. Del mismo modo, se recomienda determinar la
adecuacion de las hembras y de los individuos intermedios mediante la produccion
de frutos, bajo un escenario de limitacion de polinizadores y presencia de ladrones
de néctar. Finalmente, seria interesante estudiar la dispersion de semillas para saber
si las hembras son favorecidas al presentar una mayor produccion de frutos y si sus

semillas son dispersadas a una mayor distancia (ver anexo 1).

Es probable que la tasa de visita de los polinizadores a F. encliandra varie durante
el afio en la estacion cientifica Las Joyas, debido a la presencia de las especies de
colibries migratorios y las diferencias en abundancia de éstos entre sitios de
muestreo. Por lo que se recomienda que se determine la tasa de visita de los
polinizadores entre distintos sitios de muestreos en la estacion cientifica y en
distintas temporadas del afio, para saber si las hembras de F. encliandra presentan

limitacion de polinizadores durante todo el afo.

Los Bombus en ocasiones son ladrones de néctar (ver anexo 1), por lo que se
recomienda determinar la eficiencia de éstos como polinizadores y saber si

disminuyen la adecuacion de los morfos cuando roban néctar.
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ANEXO 1. Otras interacciones en F. encliandra.

Se considera importante estudiar a fondo otro tipo de interaccién como: a) la

herbivoria b) el robo de néctar y c) la dispersion de semillas. A continuacidon se hacen

inferencias a partir de lo observado en la morfologia floral de F. encliandra en este trabajo

y lo observado en otros estudios.

a)

b)

Se observé que los insectos presentaron preferencia por las flores masculinas de F.
encliandra. Bawa (1980) reporta que en las especies dioicas, los insectos prefieren
las flores masculinas porque se alimentan de polen y ovopositan en la flor debido a
que no presentan ovario convirtiéndola en agalla. La disminucion en la adecuacion
de los machos es menor debido a que una vez que el polen es dispersado, las flores
ya no son indispensables. Sin embargo, la seleccion en contra de la funcién
masculina, provocada por esta preferencia impide la evolucion de los machos en
sistemas subdioicos (Ashman, 2006). En el caso de las flores femeninas, so6lo una
flor present6 la presencia de insectos en su interior; los estaminodios de estas flores
estan llenos de rafidios (cristales de oxalato de calcio que protegen a la planta del
ataque de animales) (Metcalfe y Chalk, 1983) por lo que la presencia de rafidios

podrian estar relacionados con que las hembras presenten una menor florivoria.

Fuchsia encliandra, al igual que otras especies del género (F. lycioides y F.
magellanica) registra robo de néctar. En F. lycoides el ladron de néctar es su propio
polinizador en situaciones de estrés (Attsat y Rundel, 1982; Traveset et al., 1998),
mientras que en F. encliandra éste es Diglossa baritula que es un polinizador
ineficiente (Arizmendi et al., 1996). Fuchsia encliandra no presentd diferencias
significativas en la produccion de frutos entre las flores robadas de las no robadas, a
diferencia de F. magellanica donde el robo de néctar reduce un 20% la produccién
de frutos (Arizmendi et al., 1996; Traveset ef al., 1998). Existen dos explicaciones
del porque no se reduce la produccion de frutos en las flores robadas de F.
encliandra: 1) en F. encliandra el ladron de néctar no dana los ovarios a diferencia
de F. magallanica donde los ladrones si lo hacen. 2) Las flores que son robadas en
F. encliandra bajo condiciones de campo tienen una alta probabilidad de ser

visitadas por polinizadores que realizan visitas legitimas (colibries) ya que se
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encuentran en mayor nimero en comparacion a los ladrones de néctar (Arizmendi et
al., 1996) a diferencia de F. magellanica donde el ladron de néctar es mas
abundante que los polinizadores en zonas perturbadas (Traveset et al., 1998). Seria
interesante saber si bajo un escenario de limitacién de polinizadores como el que se
muestra en este estudio, F. encliandra presenta una disminucion en la adecuacion en

términos de produccion de frutos cuando existe robo de néctar.

Ademas de D. baritula en F. encliandra se ha observado a Bombus robando néctar.
Bombus realiza perforaciones circulares en la base del hipantio a diferencia de las
perforaciones alargadas que realiza D. baritula (Arizmendi com. pers.). Por lo que

seria interesante saber con que frecuencia Bombus roba néctar en F. encliandra.

El género Fuchsia es el Uinico en la familia Onagraceae con frutos carnosos, rojos y
con un alto contenido de azucar, por lo que son dispersados por aves a grandes
distancias (Berry, 1982). En F. encliandra, en particular no se ha realizado ninglin
estudio en cuanto a la dispersion de semillas, seria interesante saber si las hembras
al producir mas frutos y de mayor tamafio (mayor masa seca) que los individuos
intermedio también presentan una mayor dispersion de sus semillas. Este patron se
observa en las especies dioicas cuyas semillas son dispersadas por animales, esto le
confiere una ventaja selectiva desproporcionada a los morfos que producen muchos

frutos al presentar una mayor dispersion (Bawa, 1980).
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