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RESUMEN

El ginodioicismo es un sistema reproductivo que se caracteriza por la
coexistencia de hembras (plantas con esterilidad masculina) y hermafroditas en
la misma poblacion. Fuchsia microphylla es un arbusto ginodioico donde se ha
observado crecimiento clonal. En este trabajo se evalud la influencia de la
clonalidad y del género de la planta materna sobre la produccién de
semillas/fruto y la viabilidad de progenies de hembras y hermafroditas de
Fuchsia microphylla. En el Parque Nacional El Chico, Hidalgo, se caracterizé la
cobertura de parches clonales, la densidad y tamafio de ramets individuales y
la concentracion de recursos florales de hembras y hermafroditas. Se registro
la produccion de semillas por fruto y la viabilidad de progenies de plantas de
ambos morfos sexuales. Los parches clonales pueden cubrir desde 2 hasta
abarcar 14 m?. La densidad es de 47 a 61 ramets/m? y puede haber entre 850 y
1600 flores en parches discretos de ramets hermafroditas y femeninos
respectivamente. El nimero de semillas/fruto de hembras (5) es menor en
contraste con el observado en frutos de hermafroditas (8). Esto puede deberse
a un incremento de polinizacién geitonogamica en plantas hermafroditas, y a la
limitacion por polen para fecundar ovulos y producir semillas en hembras. La
tasa de germinacion es 1.6 veces mayor para las semillas de hembras, y la
supervivencia y el numero de hojas de las plantulas en un periodo de once
semanas son 1.2 y 1.3 veces superiores en progenies de hembras vs
hermafroditas. Esta asimetria en la calidad de las semillas reflejaria el costo de
adecuacion resultado de depresion por endogamia en la progenie de plantas
hermafroditas. El costo de la endogamia no se observa en las hembras, que
producen semillas exclusivamente por entrecruzamiento. Los resultados de
este trabajo contribuiran a esclarecer las consecuencias genéticas y evolutivas
de la propagaciéon clonal en el mantenimiento del ginodioicismo, o bien en la
especializacion funcional de las plantas hermafroditas como plantas masculinas

donadoras de polen.



1. INTRODUCCION

El ginodioicismo es un sistema reproductivo que se caracteriza por la
coexistencia de hembras (plantas con esterilidad masculina) y hermafroditas en
la misma poblacion (Lewis, 1941). Este sistema reproductivo ha sido tema de
estudios tedricos y empiricos que intentan comprender como es que se pueden
seleccionar plantas que han perdido el componente de adecuacién masculina
(Crowe, 1964; Lloyd, 1975; Saumitou-Laprade et al., 1994; Sakai et. al., 1997;
Ehlers et al., 2005). Debido a la presencia de plantas unisexuales, el
ginodioicismo representa un sistema modelo de estudio para comprender la
evolucion de la especializacion sexual a partir de una condiciéon hermafrodita
(Ashman, 2006). Asimismo, el estudio de la biologia reproductiva de plantas
ginodioicas es relevante para comprender los factores y procesos relacionados
con la evolucion de la segregacion de los sexos (dioicismo) en las
angiospermas (Charlesworth y Charlesworth 1978; Charlesworth, 1999), una de

las transiciones evolutivas clave en su historia (Barrett, 2002).

La pérdida de trasmision de genes via polen constituye la desventaja
reproductiva fundamental de las hembras frente a las hermafroditas. Por tanto,
el mantenimiento de plantas con esterilidad masculina depende de que dicha
desventaja sea compensada a través de la funcién femenina. El planteamiento
tedrico basico es que si las hembras producen mas y/o mejores semillas que
las hermafroditas, entonces pueden superar la desventaja selectiva relacionada
con la esterilidad y mantenerse en poblaciones ginodioicas estables. Modelos
tedricos y amplia evidencia empirica de estudios con diversas especies
ginodioicas apoyan la hipotesis de una mayor adecuaciéon femenina en
hembras que en hermafroditas (Shykoff et al., 2003; Dufay y Billard, 2012).

En general, la ventaja femenina se ha vinculado a la reasignacion de
recursos de la funcion masculina hacia la femenina, y/o a que las hembras
producen progenie (semillas) exclusivamente por entrecruzamiento y estarian
evadiendo el costo de producir progenie endogamica que potencialmente
puede presentar depresion por endogamia (Ashman, 1992; Thompson y
Tarayre, 2000). Si las hembras producen mas semillas o semillas mas grandes
qgue las hermafroditas, generalmente se alude a la reasignaciéon de recursos.

Una mayor viabilidad o vigor de la progenie de las hembras se relaciona con
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mayores tasas de endogamia y con la expresion de sus efectos negativos en la
progenie de plantas hermafroditas. Modelos tedéricos muestran que el efecto de
la autofecundacion y de la depresion por endogamia son relevantes para el
mantenimiento del ginodioicismo (Charlesworth, 1981; Delannay et al., 1981).
El estudio de dichos mecanismos puede ser revelador debido a que en la
mayoria de especies ginodioicas las hermafroditas son autocompatibles y
potencialmente producen progenie que experimenta depresion endogamica
(Dufay y Billard, 2012).

En sentido contrario a los mecanismos de la compensacion femenina, la
produccion de semillas y la ventaja femenina de las hembras pueden estar
acotadas por la disponibilidad de polen para fecundar los 6vulos disponibles, lo
cual se conoce como limitacion por polen (Ashman et al., 2004). Factores como
el comportamiento y la eficiencia de los polinizadores, la composicion de la
comunidad y la densidad poblacional se han relacionado con la limitacién por
polen (Knight et al., 2005; Aizen y Harder, 2007). En especies ginodioicas, el
estudio de la limitacion por polen se ha relacionado fundamentalmente con la
proporcion de sexos en la poblacion (Cuevas et al., 2008). Especificamente se
ha mostrado que una mayor frecuencia de hembras puede disminuir la
disponibilidad de polen de entrecruza, y en consecuencia la produccion de
semillas en hembras, pero no en hermafroditas con capacidad de
autofecundacion (Mc Cauley y Brock, 1998). Sin embargo, otros factores
diferentes a la proporcion de sexos en la poblacién, pueden afectar la
distribucion y abundancia de recursos florales e impactar en la cantidad de

polen disponible para la produccion de semillas.

La propagacion clonal de plantas individuales es un aspecto comun de
las angiospermas que influye en la evolucion de los sistemas de apareamiento
(Renner y Ricklefs, 1995; Sakai et al., 1995). Sin embargo, el impacto de la
“propagacion clonal” sobre la forma en que hembras y hermafroditas de
especies ginodioicas se aparean y producen semillas ha sido muy poco
estudiado (Widén y Widén, 1990), y por lo tanto sus consecuencias en el
mantenimiento del dimorfismo floral se desconocen (Widén, 1992; Graff, 1999;
Vallejo-Marin et al.,, 2010). La propagacion clonal incrementa el tamafio de

parches clonales, la densidad de tallos y el numero de flores en una planta
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individual (Figura 1), (Goulson, 2000; Charpentier, 2002), lo cual tiene el
potencial de afectar de manera asimétrica el movimiento de polen y las
oportunidades de apareamiento en hembras y hermafroditas. La concentracion
de un mayor numero de flores en una planta hermafrodita puede incrementar el
intercambio de polen y la fecundacion entre flores del mismo individuo
(geitonogamia). En contraste, en las hembras que dependen de polen externo
para el entrecruzamiento, la misma concentracion de flores en un parche puede
resultar en limitacion por polen es decir, mientras en hermafroditas un mayor
tamafio y numero de flores/individuo puede incrementar la endogamia por el
flujo de polen entre flores de la misma planta, en hembras puede resultar en
una menor oferta de polen de entrecruza, al restringir la fecundacion de 6vulos
y el numero de semillas por fruto. Bajo esta premisa se puede esperar que el
namero de semillas/fruto sea menor en hembras que en hermafroditas, pero en
contraste, que la progenie de hembras tenga mayor viabilidad que la de plantas

hermafroditas.

Ademas de influir sobre la dindmica de apareamientos, la propagacion
clonal tiene el potencial de influir en el género funcional de hembras y
hermafroditas. Tedricamente la contribucién materna de las hermafroditas a la
produccion de semillas viables puede reducirse y en el extremo anularse
debido a los efectos nocivos de la endogamia (Llloyd, 1975; Charlesworth,
1981; Charlesworth y Charlesworth, 1987). Dado que las hermafroditas son las
Gnicas plantas que producen polen y su contribucion materna estaria
restringida por la pobre viabilidad de sus semillas (debido a la depresién por
endogamia) , las hermafroditas podrian especializarse en la funcién masculina
donando polen. Al contrario y en correspondencia, las hembras podrian
especializarse en la funcién femenina produciendo semillas viables de alta
calidad producto de entrecruza. Tedricamente este proceso de especializacion
funcional representa un paso clave en la transicion evolutiva al dioicismo a

partir del ginodioicismo (Charlesworth y Charlesworth, 1978).



Fuchsia microphylla es una especie ginodioica donde se ha observado
crecimiento clonal de plantas de ambos morfos sexuales (Figura 1). Sin
embargo, las consecuencias ecologicas y reproductivas de esta forma de
propagacion clonal no han sido evaluadas. Por lo tanto en este estudio se
exploran las consecuencias de la propagacién clonal en el nimero de
semillas/fruto y en la viabilidad de la progenie de ambos morfos sexuales, y se
discuten las repercusiones evolutivas de las potenciales asimetrias

reproductivas entre hembras y hermafroditas.

Figura 1. Esquema de la propagacion clonal de Fuchsia microphylla (tomado y
modificado de Winkler y Stocklin, 2002).



2. ANTECEDENTES

2.1 Ventaja femenina de hembras en especies ginodioicas

La pérdida de la funcion masculina es la principal desventaja reproductiva de
las plantas estériles (hembras) frente a las hermafroditas. Esta desventaja
reproductiva debe ser compensada por las hembras a través de la funcién
femenina (Charlesworth, 1981). Si las plantas estériles no compensan la
adecuacion perdida, tendrian una obvia desventaja reproductiva frente a
plantas hermafroditas (que se reproducen por la via femenina y masculina) y
serian eliminadas por seleccion natural (Darwin, 1877; Lewis, 1941). La ventaja
femenina puede deberse a un aumento en la produccién de frutos y semillas, o
a la produccion de progenie con mayor capacidad de germinacion y
supervivencia (Shykoff et al., 2003). Esta ventaja determina la permanencia de
plantas femeninas en poblaciones de plantas hermafrodita, es decir el
mantenimiento del ginodioicismo (Lewis, 1941; Charlesworth y Charlesworth,
1978). En general las hembras pueden incrementar su frecuencia en la
poblacidon cuanto mayor sea su ventaja reproductiva sobre hermafroditas
(Lloyd, 1974; Jacobs y Wade, 2003). Debido a que la invasién de plantas
unisexuales en poblaciones hermafroditas representa un evento de
especializacion sexual, se ha planteado que el ginodioicismo es una ruta
evolutiva desde el hermafroditismo al dioicismo (Lloyd, 1975; Barrett, 2002).
Acorde a este planteamiento, la presencia de diferentes especies ginodioicas y
dioicas se ha documentado en diversos linajes de plantas con flores, incluido el
género Fuchsia (Breedlove, 1969). En este contexto, el estudio de la biologia
reproductiva de plantas ginodioicas del género Fuchsia, puede ser relevante
para entender no solo los factores que afectan el éxito reproductivo y
mantenimiento de las hembras en las poblaciones, sino las consecuencias de

la especializacion reproductiva en la evolucion de la segregacion de los sexos.

Acorde a planteamientos tedricos, una revision de la evidencia empirica
sefala que las hembras de especies ginodioicas tienen en general una ventaja
reproductiva frente a las plantas hermafroditas (Shykoff et al., 2003). La
compensacion femenina se asocia con frecuencia a una mayor produccién de
flores, frutos y/o semillas, o bien a progenie de mayor calidad por parte de las

hembras. Se proponen dos mecanismos a través de los cuales las hembras de
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poblaciones ginodioicas compensan la pérdida de la funcién masculina: debido
a que evaden la endogamia y los costos potenciales relacionados con esta
forma de apareamientos, y/o a la reasignacion de recursos que no son
invertidos en la funcion masculina sino a la funcién femenina. Si las hembras
producen mas semillas o semillas mas grandes que las hermafroditas,
generalmente se alude a la reasignacion de recursos. Una mayor viabilidad y
vigor de la progenie de las hembras, se relaciona con mayores tasas de
endogamia y con la expresion de sus efectos negativos en la progenie de
plantas hermafroditas.

Los trabajos con algunas de las especies ginodioicas mas estudiadas
donde se incluyen Thymus vulgaris L., (Dommée et al.,, 1978), Cucurbita
foetidissima Kunth., (Kohn, 1989), Geranium maculatum Dum. Cours., (Agren y
Wilson, 1991; Chang, 2006), Prunus mahaleb Koehne., (Jordano, 1993),
Schiedea adamantis H. St. John., (Sakai et al., 1997), Geranium sylvaticum L.,
(Asikainen y Mutikainen, 2003) y Silene vulgaris (Moench) Garcke., (Olson et
al., 2005), proporcionan evidencia no solo de la compensacién femenina, sino
ademas han mostrado que la magnitud de la ventaja reproductiva de las
hembras varia entre poblaciones de la misma especie y entre especies. En G.
sylavticum se ha mostrado que las hembras producen entre 1.2 y 1.7 veces
mas semillas que las hermafroditas (Asikainen y Mutikainen, 2003).
Similarmente, en S. adamantis se ha documentado que las hembras pueden
producir hasta 2.3 veces mas semillas que las hermafroditas (Sakai et al.,
1997). Incluso, un estudio con diferentes poblaciones de Daphne laureola L., ha
mostrado que la produccion de flores y frutos no difiere significativamente entre
hembras y hermafroditas (Alonso y Herrera, 2001). Debido a que el
mantenimiento de poblaciones ginodioicas depende estrechamente de la
compensacion femenina de las hembras (Dufay y Billard, 2012), es conveniente
revisar evidencia relacionada con los mecanismos de compensacion que les

confieren a las hembras una ventaja reproductiva frente a las hermafroditas.

2.2 Mecanismos de compensacion femenina
Uno de los mecanismos por los que las hembras pueden compensar la pérdida
de la funcién masculina es a través de la reasignacion de recursos. Es decir, si

pueden reasignar los recursos de la funcién masculina (polen) a la femenina e
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incrementar el tamafio y/o el nimero de frutos y semillas en contraste con las
plantas hermafroditas (Darwin, 1877; Shykoff, 2003; Dufay y Billard, 2012). Un
estudio donde se analizé la fertilidad de dos poblaciones de Geranium
maculatum mostré que las hembras producen mas semillas (13 y 50 %) de
mayor peso (6 y 10 %) que las hermafroditas, y ello se ha interpretado como
resultado de la reasignacion de recursos (Chang, 2006). En Prunus mahaleb
Jordano (1993) encontré que las semillas de las hembras son mas pesadas
que las de hermafroditas (71.33 vs 66.05 mg). En Silene acaulis (L.) Jacq.,
(Shykoff, 1988) y Phacelia linearis (Pursh) Holz., (Eckhart, 1992) se ha
mostrado que las hembras pueden producir 2.5 y hasta 3 veces mas frutos
respectivamente en contraste con las plantas hermafroditas, supuestamente

como un mecanismos de reasignacion de recursos.

El otro mecanismo de compensacion femenina es la evasién de la
depresion por endogamia. Las plantas hermafroditas autocompatibles tienen la
capacidad de producir progenie por endogamia y por entrecruzamiento. En
contraste, la progenie de hembras es producida estrictamente por entrecruza,
por lo que pueden escapar de los costos asociados con la depresion por
endogamia, y producir semillas de mayor calidad que las hermafroditas (Lewis,
1941; Lloyd, 1975; Charlesworth y Charlesworth, 1978; Dufay y Billard, 2012).
La diferencia en la “calidad” de la progenie se ha documentado con frecuencia
evaluando la tasa de germinacion, la supervivencia y el crecimiento de
plantulas. Diversos estudios de especies ginodioicas como Sidalcea oregana
(Nutt. ex Torr. & A. Gray) A. Gray., (Ashman, 1992), Eritrichum aretiodes
(Cham.) A. DC., (Puterbaugh et al., 1997), Wurmbea biglandulosa (R. Br.) T. D.
Macfarl., (Ramsey y Vaughton, 2002) y Geranium sylvaticum (Asikainen y
Mutikainen, 2003) han mostrado que las semillas de hembras en contraste con
las de hermafroditas tienen mayor capacidad de germinacién. El porcentaje de
germinacion de la progenie de hermafroditas en S. oregana y G. sylavticum es
de 73 % y 82 % respectivamente, en relacion a la germinacion de la progenie
de las hembras (Ashman, 1992; Asikainen y Mutikainen, 2003). Ademas, se ha
documentado amplia variaciébn en este componente de la fecundidad entre
especies. En E. aretiodes se ha reportado que la tasa de germinacion de las

semillas de las hermafroditas es de 45 % mientras que en Silene acaulis



Unicamente es de 23 % en relacion a la observada en las semillas de hembras
(Shykoff, 1988; Puterbaugh et al., 1997). Asi mismo se ha documentado que la
tasa de germinacion también puede variar entre poblaciones de la misma
especie. En Wurmbea biglandulosa se evaluaron dos poblaciones de la misma
especie y se encontré que la tasa de germinacion para las hermafroditas es de
85 % y 78 % en relacion con la tasa de germinacion para hembras (Ramsey y
Vaughton, 2002).

Estudios de la calidad de la progenie donde se incluyen evaluaciones del
crecimiento y la supervivencia de las progenies muestran una ventaja general
de las hembras sobre las hermafroditas. En Silene acaulis se ha reportado que
la progenie de hembras puede sobrevivir hasta 10 % mas que la progenie de
hermafroditas, similar a lo reportado en Sidalcea oregana donde la progenie de
hembras puede sobrevivir 10.45 % mas que la de hermafroditas. Ademas en S.
oregana se ha reportado que las plantulas de la progenie de hembras crecieron
hasta un 22 % mas rapido que las plantulas de la progenie de hermafroditas.
En Wurmbea biglandulosa se ha reportado una producciéon de hasta 13 % mas

plantulas en hembras que en hermafroditas (Ramsey y Vaughton, 2002).

No obstante la ventaja de la fertilidad femenina en hembras respecto a
las hermafroditas puede verse afectada por factores relacionados
principalmente con la disponibilidad de polen de entrecruza, lo cual puede
acotar su éxito reproductivo y su permanencia en las poblaciones. En seguida
se abordara evidencia relacionada con limitacion por polen en hembras de

especies ginodioicas.

2.2.1 Mecanismos genéticos de determinacién masculina en plantas
ginodioicas

Aunque no es tema de este trabajo y Unicamente con el proposito de ilustrar el
conocimiento sobre el modo en el que se hereda la esterilidad masculina en

plantas ginodioicas se incluye este breve apartado.

La expresion sexual en especies ginodioicas esta controlada por la
interaccion de genes que se encuentran en el nacleo y el citoplasma. Cuando
la progenie producto de cruzas de hembras y hermafroditas presenta

esterilidad masculina nuclear, la progenie se aproxima a las proporciones
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mendelianas esperadas (Weller y Sakai, 2004). Si la esterilidad masculina es
citoplasmatica no hay segregacion y entonces una planta hermafrodita
producira unicamente hermafroditas, y una planta hembra, soélo producira
hembras (Lewis, 1941). Si el resultado toma cualquier valor alejado de las
predicciones mendelianas se interpreta como herencia nucleo-citoplasmatica
(Charlesworth y Laporte, 1998). La mayoria de los estudios realizados en
especies ginodioicas indican que la esterilidad masculina nudcleo-

citoplasmatica es la mas comun (Dufay y Billard, 2012).

2.3 Limitaciéon por polen como mecanismo que acotala compensacion
femenina en hembras

La limitacidon por polen ocurre cuando una insuficiente disponibilidad de polen
compromete la produccion frutos y/o semillas (Knight et al., 2005). Esta
restriccion a la produccion de semillas se da principalmente en plantas que
producen progenie por entrecruzamiento (Vallejo-Marin et al., 2010). En
especies ginodioicas la limitacion por polen se presenta especificamente en
hembras, y se ha relacionado con la frecuencia de morfos dentro de las
poblaciones. Si la frecuencia de plantas hembras incrementa en la poblacion,
una menor proporcion de hermafroditas se traduce en una baja disponibilidad
de polen, que es insuficiente para fecundar a los Gvulos y por lo tanto afectar
negativamente la produccion de semillas (Schemske y Lande, 1985; Maurice y
Fleming, 1995; Mc Cauley y Taylor, 1997; Ashman et al., 2000).

En las especies ginodioicas Glechoma hederacea Maxim., y Fuchsia
microphylla se ha reportado un aumento en el numero de semillas de hembras
donde se ha adicionado polen y se ha visto un aumento de 3.08 y 6.1 veces
mas semillas comparado con plantas de polinizacion abierta (Widén, 1992;
Cuevas y Lopezaraiza-Mikel, 2014). Ademas el efecto de la limitacion por polen
en la produccion de semillas puede ser contrastado entre ambos morfos
sexuales. De acuerdo a los resultados obtenidos con G. hederacea la
produccion de semillas puede ser igual en ambos morfos sexuales (Widén,

1992), o bien ser mayor para hembras como en Silene acaulis (Shykoff, 1988).
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2.4 Propagacion clonal y efecto en la produccion de semillas por fruto en
especies ginodioicas

La propagacion clonal es una forma de crecimiento donde se producen
individuos que son genéticamente idénticos, que pueden crecer y reproducirse.
La forma mas comun de propagacion clonal es el crecimiento de mddulos
vegetativos (ramets), son producidos por un genotipo parental (genet). De
acuerdo con una revision (Vallejo-Marin et al., 2010), la propagacion clonal en
plantas con flores tiene consecuencias ecoldgicas y evolutivas sobre el sistema
de apareamiento. La presencia de numerosas flores con ambas funciones
sexuales en el mismo individuo, incrementa la probabilidad de polinizacion
entre flores del mismo individuo (geitonogamia) y por lo tanto la forma en la que
ocurren los apareamientos. En plantas hermafroditas existe amplia evidencia
de la relacion entre propagacion clonal, un incremento en el numero de flores y
un aumento de apareamientos geitonogamicos dentro del mismo clon. El
incremento de los apareamientos geitonogamicos en plantas clonales, se debe
a que el forrajeo de los polinizadores ocurre con mayor frecuencia dentro del
vecindario local de los ramets florales que pertenecen al mismo clon. Por
ejemplo, en las especies hermafroditas Decodon verticillatus (L.) Elliott., (Eckert
y Barrett, 1993) e Iris versicolor Thunb., (Back et al., 1996) se estimé un
porcentaje significativo de semillas producidas por apareamientos
geitonogamicos. En Decodon verticillatus al menos un 28 % de las semillas son
geitonogamicas, mientras que en Iris versicolor cerca del 23 % de las semillas

son producidas de esta manera.

En contraste con las poblaciones de plantas hermafroditas, las
consecuencias de la propagacion vegetativa en hembras y hermafroditas de
especies ginodioicas pueden ser muy distintas. Estas diferencias y sus
derivaciones se deben fundamentalmente a que ademas de plantas
hermafroditas, en la poblacibn hay hembras con flores pistiladas que no
producen polen. La presencia o ausencia de polen propio puede afectar la
frecuencia de apareamientos endogamicos y la disponibilidad de polen para
fecundar Ovulos en parches clonales de hermafroditas y hembras
respectivamente. Por un lado la concentracion de flores pistiladas en un parche

clonal puede provocar baja disponibilidad de polen de entrecruza para las
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hembras. Esta baja disponibilidad de polen es la principal limitante de las
hembras para fecundar los 6vulos disponibles y para producir semillas. Por otro
lado la concentracion de flores hermafroditas puede incrementar el intercambio
de polen entre flores del mismo clon (genet), y este incremento en
geitonogamia puede a su vez reducir la viabilidad de la progenie. Se predice
que la progenie producto de endogamia sera menos viable y/o tendra un
desempeiio inferior en contraste con la progenie de entrecruza. Como ya se
menciono, esto se debe fundamentalmente a que los polinizadores concentran
su actividad de forrajeo en flores cercanas del vecindario inmediato. Lo que en
el contexto de poblaciones ginodioicas implicaria que la propagacion clonal
tendria consecuencias divergentes sobre la dinamica de apareamientos y la

reproduccion de hembras y hermafroditas de poblaciones ginodioicas.

2.5 Fuchsia microphylla como modelo de estudio

Fuchsia microphylla es un modelo de estudio ideal para explorar las
consecuencias reproductivas de la propagacion clonal en plantas ginodioicas.
Particularmente permite explorar la influencia del crecimiento clonal y el
incremento en el namero de flores por parche, sobre la dindmica de

apareamientos y la viabilidad de la progenie de hembras y hermafroditas.
2.5.1 Descripciéon taxonémica

Fuchsia microphylla (Onagraceae), es un pequefio arbusto ginodioico que
ocurre en poblaciones donde coexisten plantas con esterilidad masculina
(hembras) y plantas hermafroditas. Esta especie pertenece a la familia
Onagraceae dentro del orden Myrtalles y se ubica en la seccion Encliandra
donde se conocen 14 especies de plantas ginodioicas y dioicas. F.
microphylla tiene un claro dimorfismo floral. Las flores de las plantas
hermafroditas tienen pétalos que miden de 1.5 — 5.8 mm de largo, 8
estambres y anteras blacas con polen fértil, el estilo mide de 8.4 al7.7 mm
y el estigma es exserto. En contraste, las flores femeninas son mas
pequefias tienen pétalos que miden de 0.7 a 3mm de largo, el estilo mide de
4.6 a 8.6 mm, el estigma es exserto con menor medida que en las
hermafroditas y carecen de anteras o0 bien pueden tener anteras

reminiscentes estériles (Figura 2B), (Wagner y Hoch, 2005).
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2.5.2 Areade distribucién

En México F. microphylla se distribuye desde Jalisco, Michoacan, Hidalgo y
el Estado de México, hacia el sureste en Veracruz, Oaxaca y Chiapas; y en
Centroamerica se reporta desde el sur de Costa Rica hasta el norte de

Panama (Wagner y Hoch, 2005).
2.5.3 Historia natural

Fuchsia microphylla se ha descrito como un arbusto pequefio con plantas
de extension definida e identificables individualmente (Breedlove, 1969;
Arroyo y Raven, 1975). Sin embargo, en el Parque Nacional El Chico, se ha
observado y registrado sistematicamente el crecimiento clonal de plantas
individuales. Esta forma de crecimiento se caracteriza por el desarrollo de
rizomas que dan origen a ramets (Figura 2C) que se agrupan formando
densos parches de tallos monomorficos. Las plantas de esta especie se
aparean entre ellas durante la temporada de floracién que ocurre de agosto
a enero (Cuevas y Lopezaraiza-Mikel, 2014). Fuchsia microphylla tiene
tallos que pueden medir entre 0.5y 1.5 m de altura y pueden tener muchas
ramas (Figura 2A). Las hojas son opuestas con forma eliptica u ovada y
poseen un borde acerrado del apice a la mitad del margen. Las flores se
presentan de manera solitaria, tienen cuatro pétalos y cuatro sépalos, el
ovario es infero, son de color rojo a rojo fucsia y producen néctar como
recompensa. En la literatura se menciona que los polinizadores son
abejorros y colibries (Arroyo y Raven, 1975; Arizmendi et al., 1996),
aunque en el Parque Nacional ElI Chico las flores son visitadas
principalmente por abejas y abejorros generalistas pero no por colibries
(observacion personal). Fuchsia microphylla es relativamnte comudn en
bosques de pino-encino en el cinturon del Eje Neolcanico trasversal y

ocurre entre los 2500 y 3500 m.s.n.m.
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Figura 2. Fuchsia microphylla. (A) Planta hembra con flores pistiladas, (B) flor
hermafrodita (izquierda) y flor pistilada (derecha), en la figura de abajo la
primera hilera presenta flores hermafroditas y la segunda flores pistiladas, que
ilustran el dimorfismo sexual, (C) ramets unidos por rizomas que dan origen a

nuevos tallos.
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3. HIPOTESIS

La propagacion clonal incrementa el numero de flores en cada planta
(despliegue floral) y este incremento tiene al menos dos consecuencias
reproductivas contrastantes en hembras y en hermafroditas de plantas

ginodioicas.

Primera consecuencia. A diferencia de las hermafroditas que tienen flores con
polen y pueden producir semillas endogamicas (por geitonogamia), el nimero
de semillas por fruto en hembras puede estar limitado por polen de entrecruza.
Esta asimetria en la dindmica de apareamientos entre morfos florales resultara

en un mayor numero de semillas por fruto en hermafroditas.

Segunda consecuencia. Suponiendo que la ocurrencia de endogamia es mayor
en hermafroditas que en hembras, la progenie de las primeras tendra menor
probabilidad de germinacién y supervivencia que la progenie de entrecruza de
hembras. Las hembras evaden la endogamia y su progenie tendria mayor
viabilidad que la progenie de las hermafroditas, que pueden experimentar los

costos negativos de la depresion por endogamia.

4. JUSTIFICACION

En este trabajo se evalla el impacto del crecimiento clonal sobre la eficiencia
de la produccién de semillas por fruto y el desempefio temprano de la progenie
de hembras y hermafroditas de la planta ginodioica Fuchsia microphylla. El
estudio integrado de la clonalidad y la reproduccién sexual en plantas
ginodioicas es relevante para conocer la influencia de la acumulacion de
recursos florales en la dinamica de apareamientos y en la fecundidad de ambos
morfos florales. Puntualmente, este trabajo aportara informacién fundamental
para entender el papel de la limitacion por polen en la produccion de semillas
principalmente en hembras. Ademas, brindar4 datos que contribuirdn a
comprender el efecto de un potencial incremento de la geitonogamia y su
impacto en la calidad general de la progenie de plantas hermafroditas, donde
se espera observar los efectos de la depresion por endogamia. En conjunto, la
informacion generada contribuird a esclarecer las consecuencias ecoldgicas y

evolutivas de la propagacion clonal en el mantenimiento del ginodioicismo, 0
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bien en la especializacion funcional de las plantas hermafroditas como plantas

masculinas donadoras de polen.

5. OBJETIVO GENERAL

Evaluar la influencia de la propagacion clonal y del género de la planta materna
sobre la eficiencia en la produccion de semillas/fruto y la viabilidad de
progenies de hembras y hermafroditas de Fuchsia microphylla provenientes del

Parque Nacional El Chico, en el Estado de Hidalgo.

6. OBJETIVOS ESPECIFICOS
1. Caracterizar el area de cobertura de parches clonales y la densidad y
tamafo de ramets individuales, con la finalidad de estimar y contrastar la
concentracion de recursos florales de hembras y hermafroditas.
2. Caracterizar la produccion de semillas por fruto y su viabilidad en
progenies de ambos morfos sexuales para evaluar la influencia conjunta
del género y la clonalidad de las plantas en la produccion de semillas y

su calidad
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7. METODOS

7.1 Sitio de estudio

Este estudio se realizé dentro del Parque Nacional EI Chico en el Estado de
Hidalgo. Geograficamente el parque se ubica en las coordenadas 20°1010" a
2001325 latitud Norte, y 98°41° 50 a 98°46°02“ longitud Oeste mientras que la
altitud va de 2,500 a 3,090 m. El clima es templado-subhumedo, con
temperatura media de 12 a 18°C y precipitacion de 1479.5 mm anuales
(CONANP, 2006). En esta localidad ocurren y se han monitoreado parches
discretos de F. microphylla que se encuentran en areas de bosque

relativamente bien conservado.

El Parque Nacional El Chico es un bosque con comunidades vegetales
de oyamel, pino y encino, y donde Abies religiosa(Kunth) Schitdl. & Cham., es
el arbol mas abundante (Rzedowski, 1978; Medina y Rzedowski, 1981). La flora
del Parque es relativamente diversa y esta constituida por aproximadamente
545 especies de plantas, de las cuales 12 son gimnospermas y 533 son
angiospermas. El grupo de las angiospermas se conforma de 423 especies de
plantas dicotiledoneas y 110 de monocotiledéneas donde se incluyen arboles,
epifitas, hierbas y arbustos (Hernandez, 1995). Entre las especies arbustivas
de angiospermas mas frecuentes se encuentra Fuchsia microphylla, Senecio
albonervius Greenm., Salvia elegans Vahl., y Litsea glaucescens Kunth.,
(CONANP, 2006). Note que en este trabajo se incluyo el autor de cada especie
mencionada, esta informacién se tomé de la pagina de internet Tropicos. Org
(2019).

7.2 Tamafno de los parches clonales y densidad de tallos

En una poblacion focal se seleccionaron en funcion de su abundancia y al azar
12 parches clonales de plantas hembra y 14 de hermafroditas. El criterio para
definir a un parche monomaorfico consistié en verificar la presencia de un solo
tipo de flores, ya fueran pistiladas o bien perfectas, en cada uno de los tallos de
un grupo discreto de plantas. Una vez que se identificaron todos los ramets de
un parche monomorfico, se utilizd una cinta métrica con la que se midio el
perimetro total del parche como estimador de su tamafio. Posteriormente se

calculo la densidad de ramets de cada parche utilizando un cuadro de 50 cm de
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lado (250 cm?) hecho de tubos de PVC vy registrando el nimero de ramets
dentro de dicho cuadro. Finalmente se registré la altura y el diametro basal de 3
ramets individuales seleccionados al azar dentro de cada parche utilizando una
cinta métrica y un vernier digital, respectivamente. La delimitacion de parches
clonales individuales se basa en el dimorfismo sexual de las plantas, es decir
en un atributo fenotipico. A pesar de que este criterio es consistente no se trata
de una distincion de genotipos individuales. Por lo tanto a lo largo del trabajo se
evita usar el término “genet” que implica la distincién de un genotipo particular

asociado a cada parche clonal.

7.3 Caracterizacion del numero de semillas por fruto

Al final de la temporada de floracion se colect6 una muestra de 30 frutos
maduros en cada una de 26 plantas (12 hembras y 14 hermafroditas) siempre
qgue fue posible. Los frutos frescos fueron pesados con una balanza analitica
(Oahus Mod. PA224C), posteriormente se dejaron secar y se registro el

namero de semillas por fruto.

7.4 Germinacién de semillas y supervivencia de la progenie

Para evaluar la viabilidad de las semillas de hembras y de hermafroditas se
sembraron todas las semillas de una submuestra de 10 frutos de cada planta
utilizando charolas de germinacion con un sustrato de peat-moss (70 %) y
tezontle (30 %). El ensayo se realiz6 en condiciones controladas en una
camara de germinacion (Lumistell Mod. ICP-55) con ciclos de 12 horas luz y
obscuridad, entre 20 y 23°C, y humedad relativa de 50 % constante. Se
realizaron censos periédicos cada 7 u 8 dias (por 10 semanas), donde se
registré la fecha de germinacion de las semillas, el surgimiento de hojas
cotiledonares y las primeras hojas. Después de un periodo de 8 semanas las
plantulas fueron trasplantadas a pozos individuales para monitorear su
desempefio temprano, el nimero de hojas, el largo y el ancho de las primeras
hojas, el didmetro del tallo y la altura del tallo cada 7 dias por un periodo de 11

semanas (Figura 3).
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Figura 3. Progenie de hembras y hermafroditas. (A) charola de germincion
con plantulas de un mes de germinacion, (B) plantulas después de 7 meses de

germinacion.
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7.5 Anélisis estadisticos

Los datos fueron analizados utilizando pruebas de t de Student. En cada caso
se verifico el cumplimiento de distribucion normal y de homogeneidad de
varianzas de las variables de respuesta. Cuando fue pertinente se utilizé una
transformacién logaritmica de la variable de respuesta para cumplir los
requisitos mencionados. Cuando no fue posible cumplir con dichos requisitos
se utilizé una prueba no paramétrica analoga a la t de Student para muestras
independientes (Wilcoxon test). En cada caso se contrastdé la variable de
respuesta en relacién al género de la planta; hermafrodita vs hembra. Las
variables de respuesta se agrupan en tres subgrupos particulares: a) los
atributos de parches y de ramets, b) el peso y nimero de semillas por fruto, y c)
la germinacién, supervivencia y desempefio temprano de la progenie. A lo largo
del texto se describen los resultados reportando la media + el error estandar de
la variable en cuestion, excepto en casos donde se reporta la desviacion
estandar. Esto ultimo debido a que las barras de error son pequefias y poco
visibles. Todos los analisis se realizaron en el programa JMP, versién 9.0.1,
2010 (SAS, 2010).
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8. RESULTADOS
8.1 Tamafo de los parches clonales y densidad de los tallos

La estimacion y comparacion de la extension de los parches clonales mostré
que el area de cobertura promedio (14.3 = 1.4 m?) (De aqui en adelante Media
+ Error estandar = EE, excepto donde se indicara otra medida de variacion) de
las hembras, no difiere significativamente del area de cobertura (12.2 + 1.8 m?)
de las plantas hermafroditas, (te4) = 1.2, p = 0.21). Respecto a la densidad, se
observé que el nimero de tallos/m? es de 61 (+ 8.6) en los parches de hembras
y 47 (= 7.1) en los parches de hermafroditas (tz4) = 1.5, p = 0.12) (Figura 4).

En relacién a la estimacion del tamafio de ramets individuales se encontré que
la longitud de los tallos de hermafroditas (1.19 + 0.04 m) es significativamente
mayor (1.03 + 0.04 m) a la de los tallos de hembras (tzs) = 2.19, p = 0.03)
(Figura 5). En contraste con la longitud, el diametro basal de los tallos no difiere
entre ramets de hembras (5.6 mm) y de hermafroditas.

El registro del nimero de flores por ramet muestra que durante el pico de
floracion las plantas hermafroditas presentan 18 (+ 2.8) flores/ramet mientras
que las hembras tienen 27 (x 2.4) flores/ramet. El analisis de esta variable
sefiala que en este momento de la temporada reproductiva las hermafroditas
tienen significativamente menos flores que las hembras (ts1) = 3.73, p = 0.001),
(Figura 6).
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Figura 4. Densidad de ramets en parches clonales de hembras vy
hermafroditas, de la especie ginodioica F. microphylla Kunth (Onagraceae), en
el Parque Nacional El Chico, Hidalgo México. Se muestra la media (+ EE).
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Figura 5. Longitud del tallo de los ramets (m) de plantas hembra y
hermafroditas, de la especie ginodioica F. microphylla Kunth (Onagraceae). Se
muestra la media (= EE).
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Figura 6. Numero de flores por ramet en hembras y hermafroditas, de la
especie ginodioica F. microphylla Kunth (Onagraceae). Se muestra la media (
EE).

8.2 Caracterizacion del numero de semillas por fruto

Se registro variacion en el peso del fruto y el numero de semillas por fruto
relacionada con el género de la planta materna. Especificamente los frutos de
las plantas hermafroditas son més pesados (0.15 vs 0.13 @), (toss) = 4.7, p <
0.001) y tienen mas semillas por fruto (8.2 vs 5.1) en comparacion con los

frutos de las hembras (taoes) = 12.4, p < 0.001), (Figura 7).

En relacibn al nimero de semillas por fruto se encontr6 que las plantas
hermafroditas producen frutos con un minimo de 0 y un maximo de 21
semillas. Por su parte, en las hembras el nUmero minimo de semillas por fruto
fue 1 y el maximo 19. Con mayor frecuencia las hembras producen frutos que
tienen 2 semillas, mientras que las hermafroditas producen frutos con 8

semillas. (Figura 8).
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Figura 7. Peso de los frutos (A) y numero de semillas por fruto (B) de hembras
y hermafroditas, de la especie ginodioica F. microphylla Kunth (Onagraceae).
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Figura 8. Distribucion de la frecuencia del nimero de semillas por fruto
producidas por polinizacion natural en hembras y hermafroditas de la especie

ginodioica F. microphylla Kunth (Onagraceae).
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8.3 Germinacién de semillas y vigor de la progenie de hembras y
hermafroditas

Los ensayos de germinacion en condiciones controladas muestran que el
género de la planta materna afecta significativamente la viabilidad de la
progenie. En contraste con las semillas de hermafroditas, las semillas
producidas por hembras germinan en mayor proporcion y a una mayor tasa,
principalmente durante las primeras cuatro semanas de registro (Figura 9). En
general, a la sexta semana de registro, practicamente la totalidad de las
semillas viables habian germinado, pues después de este periodo no se
observaron nuevos eventos de germinacion. Al final de las 10 semanas de
registro, el porcentaje de semillas que germinaron fue significativamente mayor
(z =3.52, p = 0.0004) para las progenies de hembras (22.8 %) en contraste con
las progenies de hermafroditas (13.7 %). Excepcionalmente en este caso se
incluye la Media £ Desviacion estandar = DE, debido a que las barras no son

visibles, al utilizar los errores estandar (Figura 9).

Con base en el seguimiento de las plantulas por un periodo de 11 semanas se
encontr6 que la progenie de las hembras tiene mayor probabilidad de
supervivencia (65 %) que la progenie de plantas hermafroditas (52 %). Sin
embargo las diferencias no son significativas (z = 1.21, p = 0.22), (Figura 10).

Como indicadores del vigor de la progenie se registré el numero de hojas y la
longitud del tallo de 163 plantulas cada ocho dias por un periodo de 11
semanas. Practicamente desde el segundo censo, las plantulas de hembras
produjeron mas hojas que las plantulas de hermafroditas y esta diferencia fue
incrementando con el tiempo (Figura 11). En el periodo de registro, las
plantulas de las hermafroditas incrementaron su follaje 7.3 veces, mientras que
las plantulas de las hembras lo incrementaron 9.9 veces. Los registros
muestran que después de 11 semanas de crecimiento, las plantulas de las
hembras tienen significativamente (z =3.04, p = 0.02) mas hojas (61) que las
plantulas de las hermafroditas (45). El crecimiento del tallo también indic6 un
mayor vigor en las plantulas de las hembras con tallos significativamente (t(144)
= 2.4, p = 0.015) mas largos, que los de hermafroditas (89 vs 78 mm) (Figura
11). Al final de esta seccién se incluye un cuadro que resume los resultados

obtenidos en este trabajo.
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Figura 9. Porcentaje de germinacion de semillas de polinizacion abierta en un
periodo de 10 semanas. Se incluyen progenies agrupadas de hembras y
hermafroditas, de la especie ginodioica F. microphylla Kunth (Onagraceae). Se
muestra la media (£ DE).
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Figura 10. Porcentaje de supervivencia de plantulas de hembras vy
hermafroditas de la especie ginodioica F. microphylla Kunth (Onagraceae). Se
muestra la media (+ EE).
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Figura 11. Longitud de los tallos (A) y numero de hojas por plantula (B) de
plantulas de grupos de progenies de hembras y hermafroditas de la especie

ginodioica F. microphylla Kunth (Onagraceae). Se muestra la media (+ EE).
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Cuadro 1. Resumen de principales resultados. Se incluye el contraste entre
hembras y hermafroditas de las variables de respuesta analizadas. Las
diferencias estadisticamente significativas (p < 0.05) en los contrastes se

indican con *

Tamario de parche (m?) 14.3 12.2 ns
Densidad de ramets (m?) 61 47 ns
Longitud de los ramets (m)  1.03 < 1.19 *
Num promedio 27 > 18 *
flores/ramet

Peso de frutos (g) 0.13 < 0.15 *
Num semillas/fruto 5.1 < 8.2 *
Germinacion (%) 22.8 > 13.7 *
Supervivencia (%) 65 52 ns
Num Hojas/plantula 61 > 45 *
Longitud de tallos (mm) 89 > 78 *

9. DISCUSION

9.1 Crecimiento clonal en Fuchsia microphylla

En este trabajo se reporta por primera vez la propagacion clonal del arbusto
ginodioico Fuchsia microphylla y la influencia de esta forma de crecimiento
vegetativo sobre la eficiencia de la produccion de semillas por fruto y el

desempeiio temprano de la progenie de hembras y hermafroditas.

La extension de los parches clonales es amplia e incluye considerable
variacion pues los grupos de ramets pueden cubrir desde algunos metros (2 - 3
m?) hasta abarcar en promedio de 12 a 14 m?. Dentro de los parches clonales
la densidad de ramets con flores va de 47 a 61 (ramets / m?) y acorde a lo
sefalado en la primera parte de la hipotesis de este trabajo, ello resulta en una
considerable acumulacion de recursos florales tanto en hembras como en
hermafroditas. Las estimaciones indican que puede haber entre 850 y 1600
flores en parches discretos de ramets hermafroditas y femeninos
respectivamente. Es decir, aun cuando el tamafio de los parches y la densidad
de ramets no varia significativamente entre morfos florales, las hembras

producen un mayor namero de flores mas pequefias que las hermafroditas. la
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estimacion del numero de flores en cada parche se realiz6 en el momento en
que la mayor parte de plantas en la poblacion tenian numerosas flores. A pesar
de que no se trata de una evaluacion sistematica de la produccion de flores
este periodo podria ser un indice adecuado del numero de flores por planta

independientemente del morfo sexual.

Las poblaciones de especies con propagacion clonal generalmente
consisten en mas de un genet (Ellstrand y Roose, 1987), pero pocas especies
tienen caracteristicas morfolégicas distintas para permitir la identificacion de
genets individuales, lo cual dificulta la delimitacibn de genets/clones
individuales. Algunos atributos clave de F. microphylla permitieron delimitar
parches clonales discretos. Esta especie es ginodioica y los ramets individuales
producen flores hermafroditas o flores femeninas (con esterilidad masculina),
formando clones discretos monomorficos. Ademas, las flores femeninas son
mas pequefias que las flores hermafroditas por lo que es facil distinguir y
delimitar en el campo los dos fenotipos sexuales. Lo anterior permite suponer
que los grupos no mezclados de ramets del mismo sexo representan genets
discretos. Aunque este criterio de delimitacién de clones se ha utilizado en al
menos un par de estudios que abordan las repercusiones reproductivas de la
clonalidad en una especie ginodioica (Widén y Widén, 1990; Widén, 1992), este
supuesto requiere de un andlisis genético que permita definir la identidad de
genets individuales (genotipos) en la poblacién y confirmar la estructura clonal
de estas plantas. A continuacién se discuten algunas de las repercusiones
ecolégicas del crecimiento clonal en la dinamica de apareamiento y en la
evolucion del sistema reproductivo de estas plantas particularmente

enfatizando la hipétesis planteada.

9.2 Ventajas y costos del crecimiento clonal

Estudios de las potenciales ventajas del crecimiento clonal sefialan que esta
forma de reproduccion asexual puede favorecer la captacion de recursos en
entornos heterogéneos (Hutchings y Wijesinghe 1997), la persistencia de las
plantas en condiciones ambientales subdptimas (Kudoh et al. 1999; Eriksson y
Ehrlén, 2001) y una mayor atraccién de los polinizadores por el aumento del
tamafio del despliegue floral (Harder y Barrett, 1996). Sin embargo, junto a

estas ventajas ecoldgicas, el crecimiento clonal también puede implicar costos
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en la adecuacion. Un sefialamiento general es que la reproduccion clonal se
asocia comunmente con floracion en masa, dispersion restringida de polen y
autopolinizacion por geitonogamia, procesos que pueden dar como resultado
depresion por endogamia y descuento de polen (Vallejo-Marin et al., 2010). Un
meta-analisis de taxa clonales sefiala que los costos de la adecuacion incluyen
un aumento de la autofecundacion y de depresion por endogamia en especies
autocompatibles, y una menor disponibilidad de parejas en especies
autoincompatibles (Honnay y Jaquemyn, 2008). En el caso particular de
Fuchsia microphylla la propagacién clonal es relativamente de la misma
magnitud en hembras y hermafroditas, por lo que se puede esperar que las
ventajas ecologicas asociadas con la clonalidad impactaran de manera similar
a los dos morfos sexuales. Sin embargo, debido a la presencia de hembras con
flores que no producen polen y hermafroditas con flores que si producen polen,
se esperaria que los costos de la clonalidad sobre la adecuacion sean

“asimétricos” en poblaciones ginodioicas.

9.3 Crecimiento clonal y limitacién por polen en hembras y hermafroditas

La asimetria en los costos potenciales de la clonalidad se ha explorado
escasamente en especies ginodioicas (Widén y Widén 1990; Widén, 1992).
Por un lado, las hembras dependen de otras plantas que producen polen para
aparearse y reproducirse sexualmente. Por lo tanto, no se esperaria que la
propagacion clonal y la produccion masiva de flores en plantas femeninas se
asocie con geitonogamia y depresion por endogamia, como se ha planteado en
el caso de plantas hermafroditas autocompatibles (Honnay y Jaquemyn, 2008).
Al contrario, la acumulacion de un gran numero de flores femeninas en la
misma planta o parche, puede resultar en una baja disponibilidad de polen para
la produccion de frutos y/o semillas. Algunos estudios han documentado que la
baja disponibilidad de polen se debe a que los polinizadores permanecen mas
tiempo forrajeando en las flores de la misma planta y volando distancias cortas
(Peakall y Beattie, 1991; Maurice y Fleming, 1995; Goulson, 2000). Esta
conducta de forrajeo de los polinizadores en grandes parches de flores
femeninas puede limitar la transferencia y depoésito de polen de entrecruza y

restringir la fecundacién de ovulos.
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Acorde a la primera consecuencia reproductiva derivada de la hipétesis
de este estudio, las hermafroditas producen frutos que tienen hasta 1.6 veces
mas semillas que las hembras. Esta variacion en el numero de semillas/fruto
asociada al morfo sexual, puede explicarse si el crecimiento clonal restringe la
disponibilidad y transferencia de polen de entrecruza mediado por
polinizadores, en hembras pero no en hermafroditas. Lo cual sugiere que la
eficiencia en la fecundacién de oOvulos en las hembras esta limitada por la
disponibilidad de polen, probablemente resultado del crecimiento clonal. En
este contexto se ha reportado que la planta ginodioica clonal Glechoma
heredacea, la produccion de semillas y frutos en hembras esta limitada por la
disponibilidad de polen de entrecruza (Widén, 1990; Widén y Widén, 1992).

En contraste con las hembras no se espera que la produccion de
semillas en hermafroditas autocompatibles este limitada por polen en la misma
medida. Con base en modelos fenotipicos se ha mostrado que la limitacion por
polen de entrecruza en especies ginodioicas puede impactar a las plantas de
ambos morfos sexuales, sin embargo las hermafroditas pueden superar bajo
diversos escenarios ecologicos a las plantas unisexuales debido a su
capacidad de autofecundacién (Maurice y Fleming, 1995). Un ejemplo de la
limitacién por polen asimétrica es el caso de poblaciones ginodioicas del cacto
columnar Pachycereus pringlei (S. Watson) Britton & Rose., donde la
polinizacion limita la produccién de semillas en las hembras pero no en las
hermafroditas (Fleming et al., 1994). Sin embargo, para corroborar el efecto
asimétrico de la clonalidad en la limitacién por polen en Fuchsia microphylla, es
necesario documentar el patron de forrajeo y la eficiencia en el servicio de
polinizacion en hermafroditas y hembras. Asimismo, es necesario descartar
gue la diferencia en el numero de semillas/fruto se deba a un menor nimero de
ovulos/flor en hembras. Ambos aspectos se exploran actualmente en la

poblacion estudiada.

9.4 Crecimiento clonal, endogamiay costos en adecuacion

El incremento en el despliegue floral que resulta de la propagacion clonal tiene
el potencial de impactar de manera negativa la calidad de la progenie de
hermafroditas. Como se ha mencionado, el crecimiento clonal implica un

incremento de polinizacién por geitonogamia y puede resultar en depresion por
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endogamia (Vallejo-Marin et al., 2010). En concordancia con la segunda
consecuencia reproductiva derivada de la hipotesis de este trabajo, el analisis
de los componentes de la calidad de la progenie indica en general que las
hembras producen semillas y plantulas de mayor calidad que las hermafroditas.
Las tasa de germinacion es 1.6 veces mayor para las semillas de hembras, y la
supervivencia y el numero de hojas de las plantulas en un periodo de once
semanas son 1.2 y 1.3 veces superiores en progenies de hembras vs
hermafroditas. Estos resultados sugieren que la menor calidad de la progenie
de las hermafroditas puede deberse al costo en adecuacion de la endogamia.
Esta desventaja de las plantas hermafroditas frente a las hembras se ha
documentado en diversas especies ginodioicas (Ashman, 1992; Puterbaugh et.
al., 1997; Ramsey y Vaughton, 2002). Sin embargo, en contadas ocasiones se
ha vinculado la menor calidad de la progenie con un incremento de la
endogamia asociada con la propagacion clonal. Aunque es necesario realizar
analisis genéticos que permitan estimar y corroborar que la tasa de
autofecundaciéon es mayor en plantas hermafroditas, los resultados de este
trabajo sugieren que este es el caso.

La mediana del nimero de semillas/fruto es de 4 y 8 en frutos de
hembras y hermafroditas respectivamente. Si se asume que todas las semillas
producidas por las hembras son producto de entrecruza y que el numero total
(méximo) de semillas/fruto es 8, una estimacioén simple y conservadora de la
tasa de autofecundacion en hermafroditas se puede obtener como sigue: FH =
SE/ST, donde FH es la tasa de autofecundacién en hermafroditas, SE el
namero de semillas de endogamia y ST el numero de semillas totales,
entonces FH = 0.5. Esta estimacion indica que el 50 % de las semillas de
hermafroditas son producto de autofecundacion, potencialmente influenciada
por polinizaciones geitonogamicas, como se ha documentado en diversos
estudios con plantas hermafroditas clonales (Honnay y Jaquemyn 2008). Este
dato apoyaria el planteamiento de que la menor calidad de la progenie de
hermafroditas se debe a depresiéon por endogamia. Ademas, los resultados de
esta seccidn son consistentes con los hallazgos de diversos estudios con
especies ginodioicas, donde se ha evidenciado que los efectos negativos de la

endogamia pueden presentarse en diferentes etapas del ciclo de vida de las
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plantas (Ashman, 1992; Kohn y Biardi, 1995; Ramsey y Vaughton, 2002; Kalisz
et al., 2004; Chang, 2006).

9.5 Influencia de la clonalidad en la evolucién de los sistemas
reproductivos

Los resultados de este trabajo sugieren por una parte, que la propagacion
clonal de Fuchsia microphylla puede provocar altas tasas de endogamia,
potencialmente derivada de geitonogamia, y como consecuencia afectar la
calidad de la progenie de hermafroditas. La depresion por endogamia es uno
de los principales mecanismos que dirigen la especializacion sexual de plantas
hermafroditas como donadoras de polen (Lloyd, 1992; Dufay y Billard, 2012).
Esto se debe fundamentalmente a que la adecuacion femenina se reduce por
los costos de la endogamia mientras que la adecuacion masculina (donacién
de polen), se favorece y selecciona por la mayor calidad de la progenie de
entrecruza. La especializacion funcional de hermafroditas como plantas
masculinas donadoras de polen, representa en teoria una de las ultimas fases

en la transicion evolutiva del ginodioicismo al dioicismo (Charlesworth, 1989).

Por otra parte, los resultados indican que la propagacion clonal de las
hembras puede acotar su fecundidad debido a una limitada disponibilidad de
polen de entrecruza para fecundar évulos y producir semillas. La limitacién por
polen, al contrario de los costos de la endogamia en hermafroditas,
representaria una desventaja reproductiva de las hembras frente a las
hermafroditas. En esta circunstancia, se predice que las plantas hermafroditas
pueden mantenerse en poblaciones sexualmente polimérficas (Maurice y
Fleming, 1995). Es decir, ello favoreceria el mantenimiento de poblaciones

ginodioicas estables.

Los resultados de este trabajo abren una amplia gama de preguntas
relevantes cuya respuesta puede contribuir a mejorar la comprension de las
consecuencias, ecoldgicas, genéticas y evolutivas de la propagacion clonal de
plantas ginodioicas. Especificamente, los resultados pueden aportar
informacion relevante para profundizar en el estudio de las fuerzas que dirigen
la transicion del ginodioicismo al dioicismo en el género Fuchsia (Arroyo y

Raven 1975; Berry et al.,, 2004). Se han reportado poblaciones de Fuchsia
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microphylla donde las hermafroditas producen muy pocos o cero frutos, y esto
se ha interpretado como un estado de transicion hacia el dioicismo (Cuevas y
Lopezaraiza-Mikel, 2014). Sin embargo, aun no se conocen los mecanismos
que dirigen esta transicion. Es en este contexto los resultados de este trabajo
pueden integrarse para investigar la influencia de la propagacion clonal en la

evolucion de las expresiones sexuales de las angiospermas.

10. CONCLUSIONES

La propagacion clonal de las plantas de Fuchsia microphylla esta acompafiada
de la presencia de numerosas flores en el mismo individuo. El extensivo
namero de flores en los parches clonales impacta de manera asimétrica el
sistema de apareamiento y la fecundidad de hembras y hermafroditas de esta

especie ginodioica.

Por un lado, el numero de semillas en los frutos de las hembras es
menor en contraste con los frutos de las plantas hermafroditas. Esto se puede
explicar por un incremento de polinizacion geitonogamica en plantas
hermafroditas, y a la limitacibn por polen para fecundar évulos y producir
semillas en hembras. Ambas consecuencias se derivarian de un incremento en
el numero de flores que los polinizadores visitan en forma sucesiva dentro de

un parche o genet.

Por otro lado, la germinacién y el desempefio temprano son menores
para las progenies de madres hermafroditas en comparacion con progenie de
hembras. Esta asimetria en la calidad de las semillas reflejaria el costo de
adecuacion resultado de depresion por endogamia en la progenie de plantas
hermafroditas. El costo de la endogamia no se observa en las hembras, que
producen semillas exclusivamente por entrecruzamiento. Esta divergencia en la
calidad de la progenie es consistente con una mayor tasa de endogamia
derivada de apareamientos geitonogamicos en las hermafroditas y con la

limitacién por polen en las hembras.

Es indispensable y biolégicamente relevante desarrollar experimentos de
suplementacién de polen y analisis genéticos con la finalidad de confirmar la

limitacion por polen en hembras y una mayor tasa de endogamia en
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hermafroditas. Esta informacion contribuira a esclarecer las consecuencias
genéticas y evolutivas de la propagacion clonal en el mantenimiento del
ginodioicismo, o bien en la especializacion funcional de las plantas

hermafroditas como plantas masculinas donadoras de polen.
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