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RESUMEN.

El estudio integrado del crecimiento clonal y de la reproduccién sexual en plantas
ginodioicas es relevante para conocer la influencia de la acumulacion de recursos
florales en la dindmica de apareamientos y en la fecundidad de ambos morfos
florales. Este trabajo aporta informacién fundamental para entender el papel de la
limitacion por polen en la fecundidad de la planta ginodioica con crecimiento clonal
Fuchsia microphylla. Brinda, ademas, datos que contribuiran a comprender los
mecanismos que dirigen las asimetrias reproductivas entre hembras y
hermafroditas en relacion con la cantidad de semillas que producen los morfos
florales de especies ginodioicas. En una poblacién natural de F. microphylla en el
Parque Nacional EI Chico, Hidalgo, se implement6 un disefio de cruzas manuales
para la suplementacion de polen de entrecruza. Los resultados muestran que el
namero de semillas por fruto es significativamente mayor en el tratamiento de
suplementacion (8) que en el control (5.7) (Q = 2.6, p < 0.05). Ademas, encontramos
que el numero de semillas por fruto en las hembras, es significativamente mayor (F
= 39, P < 0.001) en el tratamiento de suplementacion (9.4) que en el control (5.3),
mientras que en las hermafroditas el nUmero de semillas por fruto no difiere entre
ambos tratamientos (6.7 vs 6.2). La informacion generada en este trabajo indica que
el crecimiento clonal puede impactar de manera asimétrica la produccion de
semillas en hembras y hermafroditas. Especificamente limitando la fecundidad de
las hembras, que es un aspecto fundamental para su mantenimiento en sistemas

reproductivos ginodioicos.



INTRODUCCION.

Limitacion por polen en angiospermas.

La mayoria de las plantas con flores dependen de vectores de polen para la
reproduccién sexual. En consecuencia, la baja transferencia de polen entre
congéneres puede limitar el éxito reproductivo de las plantas (Martén-Rodriguez y
Fenster, 2010; Diaz-Suérez et al., 2020). Se ha documentado que la disponibilidad
de polen es esencial para la permanencia de las poblaciones a largo plazo ya que
afecta directamente la produccién de frutos y semillas, la variabilidad genética y la
viabilidad de la progenie (Ashman et al., 2004; Bell et al., 2005; Matsumoto et al.,
2011). Por lo tanto, la disponibilidad y la transferencia efectiva de polen son
elementos clave de las estrategias reproductivas y los atributos florales de las
angiospermas (Ashman et al.,, 2004; Diaz-Suéarez et al., 2020). En general la
limitacion por polen se entiende a una baja eficiencia en el desarrollo de flores en
frutos (fruit set) y/o baja eficiencia en el desarrollo de 6vulos en semillas que se debe
a la poca cantidad y/o calidad de polen depositado en los estigmas y que resulta
insuficiente para fecundar los 6vulos disponibles en la flor receptora (Asikainen y
Mutikainen, 2003; Ashman et al., 2004; Knight et al., 2005; Aizen y Harder, 2007).
La estrategia mas comun y estandarizada para evaluar la limitacidon por polen
consiste en la suplementacion manual de polen a flores receptoras (Burd, 1994;
Larson y Barrett, 2000; Knight et al., 2006). Como primer paso, se adiciona polen a
flores expuestas a polinizacion abierta (polinizadores). Posteriormente, se compara
la produccion de semillas y/o frutos de estas flores suplementadas manualmente,
contra lo observado en flores de polinizacién abierta o natural. Si las flores con
suplementacion manual de polen aumentan su produccién de semillas y/o frutos en
contraste con las flores de polinizacién abierta, se concluye que existe limitacion por
polen (Bierzychudek, 1981; Widén y Widén, 1990; Widén, 1992; Burd, 1994, Larson
y Barrett, 2000; Chang, 2006).

Estudios recientes de limitacién por polen muestran que la falta de polen restringe
la produccién de frutos y semillas, incluso cuando los recursos que se requieren

para su llenado y maduracion son abundantes (Cheny Zuo, 2018; Burns et al., 2019;
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Chen y Zuo, 2019). Una revision del tema, muestra que de 482 estudios donde se
evaluo la produccion de semillas, el 63% de las especies presentan limitacion por
polen (Knight et a., 2005). La limitacion por polen se ha relacionado con diversos
factores (Ashman et al., 2004), entre los que destacan: a) la disponibilidad de
plantas donadoras de polen en la poblacion y/o vecindario b) el servicio y grado de
especializacion de los polinizadores (Martén-Rodriguez y Fenster, 2010) c) la
presencia de sistemas de autoincompatibilidad y la forma en que ocurren los
apareamientos (Vallejo-Marin y Uyenoyama, 2004), y d) de la forma en que se
distribuyen las funciones sexuales masculina y femenina en las flores, en las plantas

y en las poblaciones (i.e., sistemas reproductivos) (Porcher y Lande, 2005).

La limitacion por polen puede ser mas frecuente en las poblaciones, cuando la
disponibilidad de parejas o la frecuencia de plantas donadoras de polen es baja
(Shykoff et al., 2003), y no es suficiente para polinizar las flores y fecundar los 6vulos
disponibles. Esto ocurre en diversas condiciones, cuando el habitat ha sido
degradado (Gonzalez-Varo et al., 2009), en los limites de distribucion de las
especies o0 cuando las plantas colonizan nuevas areas particularmente cuando las
plantas dependen de vectores bibticos (Biesmeijer et al., 2006). En relacién al
servicio de polinizacion se ha mostrado que las plantas con interacciones altamente
especializadas, como en el caso de flores polinizadas por colibries, presentan con
mayor frecuencia limitacion por polen en contraste con las plantas con sistema de
polinizacién generalizada, que son capaces de amortiguar las fluctuaciones en la
disponibilidad de polinizadores (Martén-Rodriguez y Fenster, 2010). Diversos
estudios han mostrado que la limitacion por polen es mas marcada en especies de
plantas con sistemas de autoincompatibilidad (i.e., mecanismo genético que impide
la fecundaciéon de évulos con polen propio) que forzosamente requieren polen de
entrecruza para producir semillas y que dependen fuertemente de los polinizadores,
en contraste con hermafroditas con capacidad de autofecundacion (Larson y
Barrett, 2000; Porcher y Lande, 2005; Burkle et al., 2007). En especies con sistemas
reproductivos polimdrficos en cuyas poblaciones ocurren diversos morfos sexuales
y en ocasiones las funciones sexuales masculina y femenina estan separadas en

plantas individuales (ejem. ginodioicismo y dioicismo), la limitacion por polen puede
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ser mas evidente cuando la frecuencia de flores o plantas que producen polen es

baja (Maurice y Fleming, 1995).

Ginodioicismo y limitacién por polen.

El ginodioicismo es un sistema reproductivo donde hembras (estériles para la
funcion masculina) y hermafroditas coexisten en la misma poblacién (Ainsworth,
2000; Barret, 2002; Charlesworth, 2002; Cuevas-Garcia y Abarca-Garcia, 2006;
Bailey y Delph, 2007; Zhang y ClaRen-Bockhoff, 2019). En contraste con
hermafroditas que pueden producir semillas por autofecundacion vy
entrecruzamiento, las hembras producen semillas exclusivamente por entrecruza.
Debido a esta asimetria en la forma que ocurren los apareamientos en poblaciones
ginodioicas, la limitacién por polen es generalmente mas frecuente y mayor en
hembras que en hermafroditas (Spigler y Ashman, 2012). Tres factores principales
se asocian con esta desigualdad. Primero la baja frecuencia de hermafroditas en la
poblacién puede restringir la disponibilidad de parejas y de polen en las hembras
(Bell, 1985; Ashman y Stanton, 1991; Eckhart, 1991; Delph y Lively, 1992; Ashman,
2000; Ashman et al., 2000). El segundo esta relacionado con el nimero de flores en
las plantas. Si el nimero de flores es mayor en hembras que en hermafroditas, la
competencia por el depésito de polen sera mayor y, por lo tanto, la cantidad de polen
no sera suficiente para los dvulos disponibles (Darwin, 1877; Delph, 1996). Y, por
ultimo, una escasez general de polinizadores puede limitar el éxito reproductivo
tanto de hembras como de hermafroditas, pero con mayor fuerza limitar la
disponibilidad de polen y la produccion de semillas en las primeras (Lewis, 1941;
Alonso y Herrera, 2001; Shykoff et al., 2003; Berry et al., 2004; Alonzo, 2005; Dufay
y Billard, 2012).

Limitacion por polen en plantas ginodioicas con crecimiento clonal

A pesar de que la limitacion por polen se ha estudiado ampliamente en sistemas
ginodioicos enfatizando la desventaja reproductiva de las hembras frente a las
hermafroditas, la limitacién por polen en plantas ginodioicas con crecimiento clonal
ha sido muy poco estudiada (Widén y Widén, 1990). El crecimiento clonal es comun

en especies de angiospermas perennes y resulta en la formacion de parches o
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grupos de individuos genéticamente idénticos (Renner y Ricklefs, 1995; Sakai et
al.,1995) Esta forma de reproduccion asexual se ha estudiado fundamentalmente
en plantas con flores hermafroditas, y se asocia con floracién masiva, dispersion
restringida de polen y polinizacion geitonogamica (polinizacién entre flores de la
misma planta) (Vallejo-Marin et al., 2010). En el caso particular de las plantas
ginodioicas, el incremento de flores en un parche que resulta del crecimiento clonal,
puede afectar de diferente manera los apareamientos y la polinizacion de
hermafroditas y hembras. En las plantas hermafroditas se prevé que la calidad, pero
no la cantidad de semillas puede ser impactada por el incremento de apareamientos
geitonogamicos, una forma de endogamia que resulta en la produccién de progenie
de baja calidad (Carlsson-Graner et al., 1998; Vallejo-Marin et al., 2010; Dorken y
Drunen, 2010). En contraste, la produccién masiva de flores pistiladas en un parche
clonal de una planta femenina, puede reducir la cantidad disponible y depdsito de
polen de entrecruza (Taylor, 1997; Mc Cauley y Ashman et al., 2000; Trejo, 2019),
y acotar la produccién de frutos y semillas por fruto debido a la limitacion por polen.
Por medio de un experimento de suplementacion de polen de entrecruza, en este
trabajo se evalua y se contrasta la influencia de la disponibilidad de polen en la
produccion de frutos y semillas de hembras y hermafroditas de la planta ginodioica
con crecimiento clonal Fuchsia microphylla, en el Parque Nacional El Chico,

Hidalgo.



ANTECEDENTES

Limitacion por polen en angiospermas

La baja disponibilidad, transferencia y depdésito de polen que resultan en una baja
produccion de frutos y semillas y que limitan el éxito reproductivo de las plantas, se
ha estudiado ampliamente considerando la influencia de diversos factores
ecolégicos, asi como sus consecuencias evolutivas (Aizen y Harder, 2007;
Fernandez et al., 2012). El tema ha sido sujeto de revisiones cuantitativas que
incluyen amplios conjuntos de datos derivados de experimentos de suplementacion
manual de polen. La evidencia empirica muestra que la limitacion por polen ocurre
con alta frecuencia, varia en espacio, en tiempo y entre diferentes tipos de plantas,
y se ha documentado que su efecto en la fecundidad de las plantas puede ser de
considerable magnitud (Knight et. al., 2005; Wolowski et al., 2014).

Una revision clasica de la literatura publicada sobre el tema, reporta que el 62% de
un total de 258 especies experimentan una reduccion significativa de la fertilidad
(frutos y semillas) debido a limitacion por polen (Burd, 1994). En dicho estudio se
evidencié que la limitacién por polen impacta, con mayor frecuencia y fuerza, la
maduracion de frutos mas que la maduracion de 6vulos dentro de la flor. Asimismo,
afecta mas a las plantas perennes que se entrecruzan y con sistemas de
autoincompatibilidad, que a plantas anuales que pueden autofecundarse (Burd,
1994). En relacion con diferentes tipos de habitat, un meta-analisis con 126 especies
de los bosques del atlantico brasilefio, mostré que el 39 % de las especies tienen
limitacion por polen y que en promedio la baja disponibilidad de polen puede reducir
a la mitad el nimero de semillas que se pueden producir potencialmente,
principalmente en especies de entrecruza y con polinizaciébn especializada
(Wolowski et al., 2014). Por su parte, otro meta-analisis donde se incluyeron 60
especies de los bosques secos estacionales de la Caatinga brasilefia, mostré que
el 35% de las especies tienen limitacion por polen y que esta puede causar una
reduccioén de la produccion de frutos y semillas de 41% en promedio (Amorim et al.,
2021). En conjunto, los resultados de estos analisis muestran la magnitud del efecto

de la limitacién por polen en la fertilidad de las plantas, su variacion y algunos de
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los factores ecologicos con los que se relaciona. Un estudio de caso donde se
incluyen diferentes taxa de la misma familia (Gesneriaceae), muestra que las
especies con sistema de polinizacién especializada y de entrecruza, en contraste
con especies con polinizacion generalista y con alto grado de autofecundacion,
experimentan limitacion por polen que reduce su fecundidad significativamente
(Martén-Rodriguez y Fenster, 2010). También se ha mostrado que las poblaciones
(Erysimum mediohispanicum) con menor diversidad de visitantes florales y con
polinizadores poco eficientes (i.e., escarabajos) tienen mayor limitacion del polen
(Goémez et al., 2010).

La evidencia empirica muestra que la limitacion por polen afecta la produccion de
frutos y semillas y, por lo tanto, el éxito reproductivo de las plantas. Particularmente
los estudios muestran que la abundancia, la diversidad, la tasa de visitas y la
eficiencia en el depdsito de polen por parte de los polinizadores, se relacionan con
la magnitud de limitacién por polen. Asimismo, el grado de especializacion de la
interaccion con polinizadores, la presencia de sistemas de autoincompatibilidad y la
produccion de semillas por entrecruzamiento, que depende fuertemente de los
polinizadores, se relacionan con mayor frecuencia con una reduccion de la

fecundidad derivada de una baja disponibilidad de polen.

Crecimiento clonal

El crecimiento clonal o propagacién vegetativa es el tipo mas comuin de
reproduccién asexual en las plantas, se ha estimado que aproximadamente el 80%
de las angiospermas se reproducen por este medio. Esta estrategia de reproduccion
asexual, da lugar a médulos vegetativos (ramets) que son producidos por el mismo
genotipo parental (genet) (Vallejo-Marin et al., 2010). Muchos hébitats terrestres
estan dominados por especies con crecimiento clonal, como las marismas, tundras,
praderas, dunas de arena y el sotobosque herbaceo (Caraco y Kelly, 1991).

El crecimiento clonal tiene ventajas que favorecen la capacidad de competencia
intra e interespecifica, la colonizacién de habitats, la basqueda y explotacién de
recursos en entornos heterogéneos, la posibilidad de dividir el riesgo de mortalidad

entre ramets, y la division de labores entre modulos clonales y reproductivos
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(Silander, 1985; Caraco y Kelly, 1991). La propagacion vegetativa suele estar
asociada con plantas perennes y con habitats en los que la reproduccion sexual
suele estar restringida (Klimes et al., 1997). Si las parejas o los polinizadores son
limitados en la poblacion, el crecimiento clonal constituye un seguro reproductivo
gue ademas evita los costos de la reproduccién sexual (costo de produccion de
flores y el costo de la meiosis) (Eckert, 2001).

A pesar de las ventajas que proporciona el crecimiento clonal, esta forma de
reproduccién asexual puede generar conflictos con la reproduccién sexual,
alterando el movimiento de polen y la dinamica de apareamientos. El crecimiento
clonal da lugar a la acumulacion de grandes cantidades de flores en el mismo genet
o individuo. Aunque un despliegue floral grande puede aumentar la atraccion de los
polinizadores, también puede incrementar la polinizacion entre las flores de distintos
ramets, pero del mismo genet, y producir altas tasas de geitonogamia (polinizacion
entre flores de la misma planta) particularmente en plantas hermafroditas que se
autofecundan (Charpentier, 2002). Estudios de polinizacion de plantas con
crecimiento clonal, indican que la mayoria de los movimientos de los polinizadores
se producen entre flores del mismo ramet o entre conjuntos de flores dentro del
mismo genet, independientemente del grupo de polinizadores (Peakall y Beattie,
1991; Charpentier, 2001).

El movimiento de polinizadores y de polen concentrado principalmente dentro de un
parche clonal o genet, afecta la dinamica de apareamientos al menos de dos
maneras. Primero, el movimiento restringido de polen puede incrementar la tasa de
autofecundacion por geitonogamia, y puede resultar en depresion por endogamia
(Goulson, 2000). Segundo, cuando el polen en su mayoria es depositado en las
flores de la misma planta y se utiliza en apareamientos endogamicos, se reduce la
cantidad de polen disponible para el entrecruzamiento (Charpentier, 2002). Por lo
tanto, las especies con reproduccion sexual y crecimiento clonal, pueden presentar
un conflicto entre ambas estrategias reproductivas que impacte de manera negativa

su adecuacion (Handel, 1985; Vallejo-Marin et al., 2010).



Ginodioicismo.

La coexistencia de hembras y hermafroditas en la misma poblacion se conoce como
ginodioicismo (Charlesworth, 2002; Zhang y Clal3en-Bockhoff, 2019). Este sistema
reproductivo polimérfico es poco comun en las angiospermas. Pero a pesar de su
baja frecuencia, se encuentra en plantas monocotiledoneas y eudicotiledéneas
(Dufay et al., 2014; Renner 2014; Chang y ClaRen-Bockhoff, 2019; Baskin y Baskin,
2020), ocurre en al menos 81 familias, en 275 de los 14,559 géneros y
aproximadamente en el 1% del total de especies (Godin y Demyanova, 2013; Dufay
et al., 2014; Caruso et al., 2016; Rivkin et al., 2016).

En especies ginodioicas la esterilidad masculina es la principal desventaja
reproductiva de las hembras frente a las hermafroditas (Lewis, 1941; Shykoff et al.,
2003). Esto se debe a que las hermafroditas pueden tener descendencia y contribuir
con genes a la siguiente generacion por la via paterna (polen) y por la via materna
(semillas), mientras que las hembras Unicamente lo hacen por la via materna. Esta
desventaja reproductiva debe ser compensada por las hembras produciendo mas
semillas o bien, produciendo semillas de mayor calidad que las hermafroditas. El
mantenimiento y/o estabilidad del ginodioicismo depende de la compensacion
femenina por parte de las hembras. Si dicho requisito no se cumple, las hembras
son seleccionadas en contra y pueden ser eliminadas de la poblacion (Lewis, 1941;
Lloyd, 1975). La magnitud de la compensacion femenina varia en relacion con el
modo de herencia de la esterilidad masculina. La forma mas simple de visualizar
este aspecto es considerar un modelo de herencia nuclear de la sexualidad, en el
gue las hembras deben producir el doble de semillas que las hermafroditas, dado
gue han perdido la mitad de su capacidad reproductiva a consecuencia de la
esterilidad masculina (Widén y Widén, 1990).

En especies ginodioicas la fertilidad de las hembras y la compensacion de la
esterilidad masculina se asocian principalmente con dos mecanismos. Primero,
dado que no producen anteras ni polen, las hembras pueden reasignar los recursos
de la funcién masculina para incrementar la produccion de semillas (Shykoff et al.,
2003). Segundo, debido a que producen semillas exclusivamente por entrecruza,

las hembras evaden la endogamia y sus potenciales efectos negativos (depresion
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por endogamia) produciendo con frecuencia progenie de mayor calidad que las
hermafroditas (Williams et al., 2000; Charlesworth, 2002). Debido a que el
mantenimiento de hembras en poblaciones ginodioicas depende de su fertilidad
frente a las hermafroditas, los factores que restringen la produccion de semillas son
ecologica y funcionalmente relevantes, como es el caso de la limitacién por polen

en las hembras de especies ginodioicas.

Factores relacionados con la limitacién por polen en plantas ginodioicas.

En especies ginodioicas, la limitacion por polen se asocia principalmente con la
frecuencia de los morfos sexuales en las poblaciones, con el nimero de flores en
plantas, con la disponibilidad de polinizadores y su funcionamiento como vectores
de polen. El planteamiento fundamental sefiala que los morfos sexuales de
poblaciones ginodioicas son sujetos de seleccion dependiente de la frecuencia. Es
decir, que su éxito reproductivo se correlaciona negativamente con su frecuencia en
la poblacién (Lewis, 1941). Cuando hembras o hermafroditas son localmente raras,
su éxito reproductivo es relativamente alto y viceversa. En el caso de las hembras,
la produccién de semillas esta restringida basicamente por la baja frecuencia de
plantas productoras y donadoras de polen. En contraste, el incremento en la
frecuencia de hermafroditas en la poblaciébn no necesariamente resulta en mayor
limitacion por polen para estas plantas, debido a que producen polen y pueden
producir semillas por autofecundacién. Diversos estudios de especies ginodioicas
han documentado que la fecundidad de las hembras esta limitada por una pobre
disponibilidad de polen en poblaciones con alta frecuencia de hembras (Alonso,
2005; Zhang et al., 2008). Es el caso de la especie ginodioica Beta vulgaris donde
se encontr6 que, cuando la frecuencia de hermafroditas es menor a 13%
Unicamente el 20% de las plantas producen frutos, en contraste cuando la
frecuencia de plantas productoras de polen es superior a 70%, hasta el 57% de las
plantas en la poblacion producen frutos (De Cauwer et al., 2010). En Plantago
coronopus se ha mostrado que la produccion de semillas en hembras varia de 2000
a menos de 500, cuando su frecuencia en la poblacion va de 2% a 62%

respectivamente (Van der Meer et al.,, 2017). Un resultado similar se reporta en
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Lobelia siphiltica, donde la frecuencia de hembras en las poblaciones (0.2 a 0.8) se
correlaciona de manera negativa con el nimero de frutos por planta (de 5 a 15).
(Rivkin et al., 2015). En contraste con lo que sucede con las hembras, el incremento
en la frecuencia de hermafroditas en la poblacién no parece restringir su capacidad
de producir semillas debido una baja disponibilidad de polen. En Silene vulgaris se
ha documentado que la produccién de semillas en hermafroditas no se ve afectada
por la disponibilidad de polen de entrecruza cuando su frecuencia en la poblacion
es alta, y esto se debe a que se incrementa la tasa de autofecundacion (Miyake y
Olson, 2009).

Ademas de la frecuencia relativa de los morfos sexuales en las poblaciones, dos
factores que pueden impactar la fecundidad de hembras y hermafroditas, son los
atributos de las flores y el nimero de flores por planta, asi como el servicio de
polinizacion (Dornier y Dufay, 2013). En Fragaria virginiana se ha documentado que
las hembras producen hasta 10% mas flores que las hermafroditas, pero a pesar de
esta diferencia, las hermafroditas recibieron casi el doble (1.1 + 0.22) de visitas
florales que las hembras (0.6 £ 0.23), y en consecuencia la produccion de semillas
en hembras se afectdé negativamente (Case y Ashman, 2009). En esta misma
especie, también se ha mostrado que las abejas pequefias visitan preferentemente
flores con pétalos anchos, mas néctar, estambres y anteras intactas. Esta
preferencia de los polinizadores ocurre en parches dominados por hermafroditas, lo
cual intensifica la discriminacién contra las flores femeninas que se encuentran
predominantemente en parches dominados por hembras, limitando su fecundidad
(Ashman et al., 2003). En Eremurus anisopterus (Xanthorrhoeaceae) se ha
documentado que las abejas prefieren visitar flores perfectas o hermafroditas que
flores pistiladas o hembras. Derivado de esta asimetria en la tasa de visitas y
depdsito de polen, las flores pistiladas experimentan una mayor limitacion por polen,
mientras que las flores perfectas reciben mayor proporcion de polen propio
(geitonogamia) (Mamut et al., 2013). También se ha documentado limitacion por
polen diferencial entre sexos en la planta ginodioica Potentilla tanacetifolia, donde
se probd que el nimero de granos de polen depositados en los estigmas de las

flores hermafroditas fue significativamente mayor que el depositado en las flores
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femeninas, aun cuando estas Ultimas estan expuestas a los polinizadores y son
receptivas hasta 4 horas o mas (Yao y Luo, 2011). En Sidalcea oregana se ha
documentado que las hermafroditas experimentan tasas de visitas mas altas por flor
gue las hembras, que estas reciben polen a una tasa mas baja que las
hermafroditas, y que la variacion dentro y entre sexos en la tasa de recepcion de
polen esta fuertemente influenciada por la disponibilidad de polinizadores (Ashman
y Stanton, 1991). Asimismo, se ha reportado que la composicién y la actividad de
los polinizadores son afectadas por las condiciones ambientales y la calidad del
hébitat, lo cual resulta en diferencias significativas en la disponibilidad de polen entre
hermafroditas y hembras de Geranium sylvaticum (Asikainen y Mutikainen, 2005).
La evidencia empirica muestra en general que las hembras de especies ginodioicas
experimentan con mayor frecuencia y con mas fuerza, una baja disponibilidad de
polen para la fecundacion de 6vulos y produccion de semillas, incluso en especies

con sistemas de polinizacion abidtica (Cauwer et al., 2011).

Limitacion por polen en plantas ginodioicas con crecimiento clonal.

Aun cuando el crecimiento clonal es frecuente en las plantas con flores, su impacto
en la fecundidad de especies ginodioicas ha sido poco estudiado, a pesar de que
su efecto en la reproduccion sexual de hembras y hermafroditas puede ser muy
diferente. En Glechoma longituba una planta ginodioica con crecimiento clonal, se
ha mostrado que la produccion de frutos (59 vs 43) y el nimero de semillas/fruto (10
VS 6) son significativamente menores en las hembras que en hermafroditas. La
menor fecundidad de las hembras se explica por una mayor frecuencia local de
parches de flores femeninas y por una mayor distancia a parches de hermafroditas
(Widén y Widén, 1990).

Entre los principales efectos del crecimiento clonal en la fecundidad de plantas
ginodioicas se espera que la acumulacion de flores resultante, aumente la
polinizacién entre flores del mismo genet (geitonogamia) en plantas hermafroditas.
Si una fraccion significativa del polen producido en plantas hermafroditas se utiliza
para autofecundacion, una menor cantidad de polen queda disponible para

exportarse y utilizarse en el entrecruzamiento con otras plantas en la poblacién. Por
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lo tanto, en hembras, la acumulacion de flores femeninas en un parche clonal, puede
provocar una oferta pobre o una dilucion del polen de entrecruza que es importado
por los polinizadores. Esta baja disponibilidad de polen seria la principal limitante de
las hembras para transformar flores en frutos, y para fecundar los évulos disponibles
en las flores, restringiendo el nimero de semillas que se maduran por fruto. En este
trabajo se implementaron polinizaciones manuales para adicionar polen de
entrecruza a flores de hembras y hermafroditas para explorar la ocurrencia y la
magnitud de la limitacion por polen en una especie ginodioica con crecimiento
clonal.

En Fuchsia microphylla se ha documentado crecimiento clonal con parches que en
promedio miden 14 m? con densidad de ramets de 61 y 47 /m? en hembras y
hermafroditas respectivamente. Lo cual resulta en la acumulacibn de un
considerable numero de flores por parche. Ademas, el nimero de semillas por fruto
es significativamente menor en las hembras (5.1) que en hermafroditas (8.2) (Trejo,
2019). Esta informacién en conjunto, sugiere que la produccion de semillas F.
microphylla puede estar acotada por una baja disponibilidad de polen,
principalmente en las hembras que, en contraste con las plantas hermafroditas,

producen semillas exclusivamente por entrecruzamiento.
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Fuchsia microphylla como modelo de estudio.

F. microphylla es una especie ginodioica que resulta un buen modelo de estudio
para conocer la magnitud de limitacion por polen, pues acorde a un estudio previo
esta planta tiene dos tipos de reproduccion, sexual y por crecimiento clonal, y hay
una asimetria entre hembras y hermafroditas en el nimero de semillas por fruto
(Trejo, 2019). Particularmente los individuos con crecimiento clonal de esta especie
permiten, por un lado, explorar el impacto que tiene la acumulacién de flores en la
disponibilidad de polen para la fecundacién de 6vulos y la produccion de semillas, y

por otro lado contrastar dicho efecto en hembras y hermafroditas.

El género Fuchsia.

Fuchsia es un género de la familia Onagraceae, de arbustos, lianas, epifitas y a
veces arboles. Se distingue de otros géneros por la presencia de un fruto carnoso,
unico dentro de la familia (Wagner et al., 2007). Incluye 107 especies, ubicadas en
12 secciones, la mayoria de las cuales se encuentran en los Andes de Sudamérica,
el resto en México, Centroamérica, el Caribe, Nueva Zelanda e Islas de la Sociedad
en el Pacifico. La seccién Encliandra, que incluye a Fuchsia microphylla, se
presenta en bosques templados y templado-himedos, desde el centro de México a
Panama (Wagner et al., 2007).
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Fuchsia microphylla.

Fuchsia microphylla Kunth, tiene la misma distribucion de la seccion Encliandra. Su
morfologia es muy variable, de tal manera que se reconocen seis subespecies
(Breedlove et al.,, 1982; Berry y Breedlove, 1996; Morales-Garduiio y Solano-
Camacho, 2022). La subespecie del presente estudio corresponde a F. microphylla
subp. microphylla. Son arbustos ginodioicos de hasta 5 m de alto, hojas con laminas
lanceoladas, elipticas a ovadas, de 6 a 40 mm de largo, y margen aserrado. Flores
solitarias, axilares, con el hipantio y los sépalos rojo-morados, las hermafroditas con
estilos de 11 a 17 mm de largo, las femeninas con el hipantio de 3 a 6.5 mm de largo
y el estilo de 5 a 8.5 mm de largo. Se distribuye del centro de México a Oaxaca

(Morales-Gardufio y Solano-Camacho, 2022; Rzedowski y Rzedowski, 2001).

Historia natural.

Fuchsia microphylla es una especie ginodioica reconocida como un pequefio
arbusto nativo de bosques templados, bosques de pino-encino y robles dentro de
México y Centroamérica. Presentan flores que son polinizadas por animales,
principalmente colibries y abejorros. En el Parque Nacional El Chico se observaron
abejorros como principales visitantes florales (Obs. personal) y se ha registrado de
manera sistematica que tiene un crecimiento clonal. Este crecimiento clonal se
caracteriza por el desarrollo de rizomas que dan origen a ramets que en conjunto
forman un solo genotipo al que se denomina genet (Figura 1). La temporada de
floracion empieza a partir de agosto y se extiende hasta febrero, las flores producen
néctar, y presentan un claro dimorfismo sexual (Figura 2) (Raven, 1975). Las flores
de plantas hermafroditas son mas grandes (3.65mm) que las flores de las hembras
(1.85mm). Tienen ocho estambres, cuatro son epipétalos reflejados en el tubo floral
y cuatro son episépalos exertados sobre el borde del tubo floral y tienen el estigma
exerto. En contraste, las flores de las hembras carecen de estambres, tienen el tubo
floral mas corto, mas estrecho y su estilo también es exerto, pero mas corto que en
hermafroditas (Trejo, 2019). En ambos morfos las flores son de color rojo purpura y
las anteras y el estigma son de color blanco. En la base del tubo floral se ubica un

nectario rodeando la base del estilo. El ovario es infero y cuando los 6vulos son
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fecundados madura en una baya que tiene un numero variado de semillas (Trejo,
2019).

Crecimiento clonal en Fuchsia microphylla.

Genet Y
ramet .x :

ramet
ramet

Figura 1. Esquema de la propagacion clonal de Fuchsia microphylla (tomado de Trejo, 2019).
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Tipos de flores y estructuras reproductivas de la especie de estudio.

Figura 2. Fuchsia microphylla. a) Flores de hermafroditas y b) de hembras c) Parche hermafrodita d) tamafio de flores
perfectas vs pistiladas e) Frutos f) Semillas.
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HIPOTESIS.

El crecimiento vegetativo en las angiospermas puede restringir el movimiento de
polen y la polinizacion efectiva por la gran cantidad de flores disponibles en parches
clonales. Cuando se trata de especies ginodioicas como es el caso de Fuchsia
microphylla, las hembras van a experimentar mayor limitaciébn por polen que las
hermafroditas, porque no producen polen y dependen de polen de entrecruza para

producir semillas.
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JUSTIFICACION.

El estudio integrado del crecimiento clonal y de la reproduccién sexual en plantas
ginodioicas es relevante para conocer la influencia de la acumulacion de recursos
florales en la dindmica de apareamientos y en la fecundidad de ambos morfos
florales. Este trabajo aportara informacion fundamental para entender el papel de la
limitaciobn por polen en la produccion de semillas, principalmente en hembras.
Brindara, ademas, datos que contribuiran a comprender los mecanismos que dirigen
las asimetrias reproductivas entre hembras y hermafroditas en relacion con la
cantidad y la calidad de semillas que producen. En conjunto, la informacién
generada contribuird a esclarecer las consecuencias ecoldgicas y evolutivas de la
propagacion clonal en el mantenimiento del dimorfismo sexual y reproductivo que

caracteriza al ginodioicismo.
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OBJETIVO GENERAL.

Evaluar, por medio de suplementaciones manuales de polen de entrecruza, la
existencia de limitacidbn por polen, y contrastar su magnitud en hembras y
hermafroditas en la planta ginodioica con crecimiento clonal Fuchsia microphylla, en

el Parque Nacional El Chico, en el estado de Hidalgo.

OBJETIVOS ESPECIFICOS.

Evaluar con base en suplementaciones manuales de polen de entrecruza la
existencia de limitacion por polen en parches clonales de hembras y hermafroditas

de Fuchsia microphylla.

Contrastar el numero de semillas por fruto entre morfos florales (hembras vs
hermafroditas) y entre tratamientos de polinizacion (polinizacion natural vs
polinizacibn manual), para estimar la magnitud de la limitacion por polen y su
influencia en la asimetria en fecundidad femenina observada entre hembras y

hermafroditas de F. microphylla.
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METODOS.

Sitio de estudio.

Este trabajo se llevo a cabo dentro del Parque Nacional EI Chico en el estado de
Hidalgo. Geograficamente se ubica entre las coordenadas 20°10°10” a 20°13°25”
latitud Norte y los 98°41°50”a 98°46'02” de longitud Oeste. Su extension territorial
es de 2 739 ha. El Parque Nacional El Chico es un area con bosques relictos de
oyamel, bosques de pino-encino y pastizales. Ademas, en el parque se distribuyen
aproximadamente 97 especies de animales silvestres, y se presentan seis de los
nueve géneros de coniferas existentes en México (CONANP, 2006). La flora es
relativamente diversa y esta constituida aproximadamente por 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 dicotiledéneas y 110 de
monocotiledéneas donde se incluyen arboles, epifitas, hierbas y arbustos
(Hernandez, 1995). Entre las especies arbustivas de angiospermas mas frecuentes
se encuentran los géneros Fuchsia, Senecio, Salvia y Litsea y entre ellas la especie
de estudio Fuchsia microphylla. El clima es templado-subhimedo, con temperatura
media de 12 a 18°C y una precipitacion de 1479.5 mm anuales (CONANP, 2006).
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Suplementaciéon manual de polen de entrecruza.

Se seleccionaron 12 parches de hembras y 12 parches de hermafroditas y en cada
parche se implementaron suplementaciones manuales de polen (tratamiento de
suplementacion) (Figura. 3). Para realizar el tratamiento de suplementacién, se
colectaron flores de plantas hermafroditas que se utilizaron como donantes de polen
en flores de hembras y de hermafroditas expuestas a polinizacion abierta. En cada
uno de los 24 parches focales y a lo largo de la temporada reproductiva se realizaron
al menos 31 polinizaciones manuales para un total de 794 flores con
suplementacion de polen de entrecruza. Con la finalidad de identificar y darle
seguimiento, cada flor incluida en el tratamiento se marco utilizando etiquetas con

claves alfa numéricas.

Polinizacion natural (control).

De manera paralela y siguiendo un procedimiento semejante al del apartado
anterior. En cada uno de los 24 parches focales se etiquetaron en promedio 21 flores
de polinizacién natural para un total de 501 flores a las que no les suplementd
manualmente polen de entrecruza (tratamiento control). Todas estas flores se
etiquetaron de manera individual, y se monitorearon hasta la produccion de frutos
maduros que se colectaron en bolsas individuales con su respectiva etiqueta (Figura
3).
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Conteo de semillas por fruto.

En el laboratorio se registré el nimero de semillas por fruto utilizando un
microscopio estereoscopico que facilitd la identificacion y conteo de las semillas
(Figura 3). El registro incluy6 informacion del morfo de la planta madre, del
tratamiento de polinizacion y de la identidad del parche individual (réplica).
Posteriormente se implement6 un contraste del nimero de semillas por morfo y por

tratamiento de polinizacion.

Figura 3. Suplementacion manual de polen de entrecruza a una flor pistilada (a),
fruto etiquetado para seguimiento de tratamiento de polinizacion (b), fruto maduro
(c), peso individual de cada fruto (d), frutos maduros colectados y embolsados

individualmente (e) y semillas de un fruto vistas en microscopio estereoscopico (f).
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Anédlisis estadisticos.

Se analizo el efecto del tratamiento (suplementacion manual vs control) y del morfo
floral (hembra vs hermafrodita) sobre el nUmero de semillas por fruto implementando
un analisis de varianza (ANOVA). El modelo ajustado incluy6 el tratamiento de
polinizacién anidado en el morfo, cada parche individual (planta) se utiliz6 como
réplica, y previo al andlisis se verifico que la variable de respuesta cumpliera con el
criterio de normalidad (Prueba de Shapiro-Wilk, W = 0.9, p > 0.05). A lo largo del
texto se describen los resultados reportando la media y el error estdndar de la
variable de respuesta. El andlisis estadistico se implementd utilizando el programa
JMP®, version 16 (2021). SAS Intitute Inc., Cary, NC, 1989-2021.
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RESULTADOS.

En la implementacion del trabajo de campo de este estudio se marcaron 1354 flores,
815 fueron utilizadas para hacer suplementacién manual de polen, y 539 fueron
etiquetadas para documentar el tratamiento de polinizacion abierta (control). En el
tratamiento de suplementaciéon manual se incluyeron 374 y 441 flores, mientras que
de polinizacién abierta se marcaron 305 y 234 flores de hembras y hermafroditas
respetivamente. En el transcurso de la temporada reproductiva se colectaron un
total de 766 frutos maduros, 139 frutos producto de suplementacion de polen en
cada uno de los dos morfos sexuales, y 274 y 214 frutos de polinizacion abierta en
hembras y hermafroditas respectivamente. Con base en el seguimiento de las flores
de polinizacion abierta, se registré que la proporcién de flores que forman fruto (fruit-
set) no difiere entre hembras (0.89) y hermafroditas (0.91). Lo cual revela que la
produccion de frutos en ambos morfos sexuales no esta limitada por la

disponibilidad de polen.

En el analisis se incluyeron, en promedio, 191 frutos por morfo en cada tratamiento.
El modelo de andlisis de varianza (Fs 766 = 39, P<0.001) mostré que ambos factores,
el tratamiento (F1 = 66, P<0.001) y el morfo anidado en el tratamiento (F2 = 21,
P<0.001), afectan de manera significativa el numero de semillas por fruto, pero no
afect6 la produccién de frutos. EI nimero de semillas en frutos derivados de
suplementacion manual de polen (8.0), fue significativamente mayor (t = 1.9, p <
0.05) al observado en polinizaciones abiertas (5.7). Ademas, el analisis revela que
el efecto del tratamiento sobre la variable de respuesta, se asocia Unicamente con
las hembras. En estas plantas el nimero de semillas por fruto es significativamente
mayor en el tratamiento de suplementacién (9.4) que en el control (5.3) (Q = 2.6, p
< 0.05), mientras que en las hermafroditas el nimero de semillas por fruto no difiere

entre suplementacion (6.7) y control (6.2) (Figura 4).
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Figura 4. Promedio del nimero de semillas por fruto en hembras y hermafroditas
en tratamiento de polinizacion control y suplementacién manual de polen en Fuchsia
microphylla. Diferentes letras sobre las barras (a, b y ¢) indican diferencias
significativas entre los niveles y tratamientos. (t = 1.9, p < 0.05), y los bigotes sobre

las barras muestran el error estandar de la media (+ EE).
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DISCUSION.

La disponibilidad de polen con frecuencia esta restringida en las poblaciones
naturales de plantas, y la polinizacion deficiente es una limitante potencial para la
reproduccidén sexual especialmente en especies que se entrecruzan. Se puede
predecir que la formacion de frutos y semillas sera afectada de manera asimétrica
entre hembras y hermafroditas de sistemas ginodioicos, si la disponibilidad de polen
para la fecundacion de los évulos es menor en flores pistiladas que en flores
perfectas que se concentran en parches clonales. Esta prediccion se probo
contrastando el nimero de semillas por fruto que se producen por medio de cruzas
manuales de suplementacién de polen, con las que se producen por polinizacion
abierta en hembras y hermafroditas de Fuchsia microphylla. Los resultados
muestran que el nimero de semillas en frutos de suplementacién manual de polen
es mayor al observado en frutos de polinizacion abierta. Este efecto es explicado
Unicamente por las hembras, pues en los frutos de estas plantas el nUmero de
semillas se incrementa de 5.3 a 9.4 cuando se suplementa polen a flores que se
han sido expuestas a polinizacion abierta. En contraste, el nUmero de semillas por
fruto en hermafroditas no difiere entre tratamientos de polinizacion. Estos resultados
indican que la disponibilidad de polen limita la produccion de semillas en las
hembras, pero no en las hermafroditas. En relacién con la polinizacion abierta
(control), se observé que la fraccion de flores que producen frutos no difiere entre
hembras y hermafroditas (0.89 y 0.91 respectivamente). Por lo tanto, se puede
sefialar que en la poblaciéon de F. microphylla estudiada, la disponibilidad de polen
restringe la fecundidad de las hembras, limitando la produccion de semillas (en
promedio 56% menos semillas/fruto) pero no la produccién de frutos (fruit-set). La
restriccion a la fecundidad de las hembras que causa la limitacién por polen, es
relevante debido a que su mantenimiento en poblaciones ginodioicas requiere una
ventaja sobre las hermafroditas en la produccion de semillas que permita
compensar la pérdida de la funcion masculina (Baskin y Baskin, 2020; Cuevas et
al., 2020; Varga, 2021).
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En poblaciones de especies ginodioicas se ha documentado que la fecundidad
femenina puede estar limitada por la disponibilidad de polen, principalmente en las
hembras (Williams et al., 2000; Charlesworth, 2002). Esto se debe a que las
hembras producen semillas exclusivamente por entrecruzamiento, mientras que las
hermafroditas tienen flores que producen polen y en algunos casos tienen la
capacidad de autofecundarse. Por lo tanto, las hembras requieren de la presencia
de plantas donadoras de polen en el vecindario, y dependen en mayor medida del
servicio de los polinizadores (Vallejo-Marin et al., 2010; Varga, 2021). Este efecto
asimétrico de la limitacion por polen en la fecundidad de los morfos sexuales en
poblaciones ginodioicas se relaciona principalmente con tres factores. En primer
lugar, una baja frecuencia de hermafroditas en la poblacion resulta en una pobre
disponibilidad de polen de entrecruza, que es insuficiente para polinizar las flores
y/o fecundar todos los évulos disponibles en las flores hembras (Eckhart, 1991,
Delph y Lively, 1992; Ashman, 2000; Ashman et al., 2000). El segundo factor se
relaciona con el numero de flores que producen hembras y hermafroditas,
especificamente, si las hembras producen mayor cantidad de flores que las
hermafroditas (mayor despliegue floral), la competencia por el acceso al polen
disponible se incrementa, la cantidad de polen no es suficiente y la probabilidad de
polinizacion disminuye (Delph, 1996). El tercer factor esta relacionado con la baja
disponibilidad de polinizadores, que en general limitara la fecundidad de hembras y
hermafroditas, pero impactard con mayor fuerza a las hembras debido a la pobre
disponibilidad de polen de entrecruza (Shykoff et al., 2003; Berry et al., 2004;
Alonzo, 2005; Dufay y Billard, 2012).

Es poco probable que la limitacion por polen en F. microphylla se relacione con la
baja frecuencia de hermafroditas en la poblacion, ya que ambos morfos sexuales
ocurren en una proporcion aproximada de 1:1 en el area de estudio (Trejo, 2019).
En contraste, el nUmero de flores por planta puede contribuir a explicar la limitacion
por polen observada en las hembras. El nimero de flores por ramet en estas plantas
(27) puede ser hasta 1.6 veces mayor que en las hermafroditas (18). La mayor
acumulacion de flores puede incrementar la competencia por el depdsito de polen

entre las flores pistiladas de las hembras, reduciendo la probabilidad de que sean
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polinizadas, y/o la cantidad de 6vulos que son fecundados en cada flor. Debido a
gue la limitacién por polen en las hembras de F. microphylla afecta la produccion de
semillas, pero no la produccién de frutos, lo anterior sugiere que las flores pistiladas
de las hembras son polinizadas, pero que la cantidad de polen depositado en los
estigmas es insuficiente para fecundar todos los 6vulos disponibles. La evidencia
empirica de una revision del tema muestra que la formacion de semillas puede estar
limitada por la disponibilidad del polen (Rathcke, 1983). Si se considera ademas que
los parches clonales de F. microphylla tienen una extensién promedio de 14 m? con
alta densidad de ramets (54/m?), se puede esperar que la concentracion de flores
gue produce la propagacion clonal en estas plantas, resulte en una menor eficiencia
de polinizacion por parte de los visitantes florales. Resultados preliminares de un
estudio en curso, indican que la tasa y el tiempo de visita de las abejas, son menores
en las hembras (articulo en proceso). Por lo tanto, es probable que aun cuando la
disponibilidad de polinizadores no sea una limitante para la reproduccion, la
acumulacion de flores en parches clonales de hembras, restrinja la eficiencia de
polinizacién por parte de los polinizadores, y que el polen depositado no sea
suficiente para fecundar todos los 6vulos disponibles en las flores pistiladas.

Resultados de estudios previos con una especie ginodioica clonal (Glecoma
hederacea), muestran que la produccién de frutos y semillas disminuye con el
incremento de la distancia a la fuente de polen mas cercana, restringiendo la
fecundidad de las hembras por la baja disponibilidad de polen (Widén y Widén,
1990; Widén, 1992). El efecto de la limitacion por polen en la fecundidad de las
hembras en Glecoma es similar al reportado para Fuchsia microphylla en este
trabajo. Ademas, ambas especies son polinizadas principalmente por abejorros. Los
resultados de ambos estudios proveen evidencia empirica de las consecuencias de
la acumulacion de recursos florales en plantas clonales sobre el comportamiento de
forrajeo y la eficiencia de los polinizadores (Vallejo-Marin et al., 2010). Pero,
ademds, como lo muestran los resultados ambos estudios, en el caso de especies
ginodioicas el crecimiento vegetativo puede impactar de manera asimétrica la

polinizacién y la fecundidad de hembras y hermafroditas.

30



Un estudio previo del efecto del morfo especifico de la polinizacién en F. microphylla
en localidades de Michoacan, reporta que la tasa de visita de polinizadores no difiere
entre morfos, y que las hembras producen mas frutos, pero no mas semillas por
fruto que las hermafroditas (Cuevas et al., 2014). Estos resultados contrastan con
los registrados en ElI Chico. En Michoacdn no se ha observado crecimiento
vegetativo que resulte en la acumulacion de grandes cantidades de flores en el
mismo parche clonal y es clara la ventaja en la produccién de frutos que las hembras
tienen sobre las hermafroditas. Este contraste indica que el crecimiento clonal de
hembras y hermafroditas de F. microphylla impacta no solo la dinamica de
polinizacién y la fecundidad de las plantas de ambos morfos, sino que ademas
puede tener consecuencias en la ventaja femenina que se requiere para el

mantenimiento de hembras en sistemas ginodioicos.

En especies ginodioicas las plantas hermafroditas transmiten genes a través de
ambas funciones sexuales, mientras que las hembras lo hacen exclusivamente a
través de semillas. Trabajos teoricos sobre el mantenimiento de hembras en
poblaciones ginodioicas, predicen que las hembras deben superar a las
hermafroditas produciendo mas y/o mejores semillas (en general el doble de
semillas) (Charlesworth y Charlesworth, 1978; Varga, 2021). Estas predicciones se
han confirmado en numerosos estudios donde se incluye evidencia empirica de
diversas especies ginodioicas (Spigler y Ashman, 2012). Sin embargo, en F.
microphylla la restricciébn en la produccion de semillas relacionada con la baja
disponibilidad de polen, puede acotar la fecundidad femenina de las hembras que
se requiere para su mantenimiento. Por lo tanto, la compensacion de la fecundidad
de las hembras de F. microphylla en El Chico, debe estar asociada con otros
factores. En esta seccién se discute brevemente la contribucion que puede
relacionarse con la produccion de progenie de entrecruza, o alguna ventaja derivada

de la reproduccién vegetativa.

En un estudio previo con la misma poblacion, se ha mostrado que la tasa de
germinacion es 1.6 veces mayor para las semillas de hembras. Ademas, la

supervivencia y el numero de hojas de las plantulas a una edad de once semanas
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son 1.2 y 1.3 veces superiores en progenies de las hembras (Trejo, 2019). Estos
resultados indican que las hembras superan a las hermafroditas en relacion con la
calidad de las semillas que producen por entrecruzamiento. Un estimador de la
fecundidad femenina de ambos morfos donde se incluye la produccion de frutos,
semillas y la germinacién, muestra que la adecuacion femenina de las hembras
puede ser hasta 1.4 veces superior que la de hermafroditas. Esto indicaria que la
evasion de la endogamia y la produccién de progenie de mayor calidad, puede
compensar la baja produccion de semillas en los frutos de las hembras y contribuir

a su mantenimiento.

La reproduccion sexual y asexual suele ocurrir simultaneamente en las
angiospermas, y cuando esto sucede en plantas con crecimiento clonal pueden
presentarse disyuntivas en asignacion de recursos entre ambas formas de
reproduccién (Vallejo-Marin et al., 2014). En el caso de F. microphylla, la restricciéon
a la fecundidad femenina relacionada con el bajo nivel de polinizacién, podria
compensarse con el crecimiento clonal de las hembras. Si estas plantas invierten
recursos en el crecimiento clonal en lugar de producir semillas, podrian obtener
alguna ventaja sobre las plantas hermafroditas. Sin embargo, en F. microphylla el
tamario (area) de los parches clonales no difiere entre hembras y hermafroditas. Por
lo tanto, es poco probable que este atributo brinde una ventaja reproductiva para las
hembras. Otros dos atributos relacionados con el crecimiento clonal en estas
plantas apuntan en direccion opuesta. Mientras la densidad de ramets es
ligeramente mayor (no significativamente) en las hembras (61 vs 47/m?), la altura
de los ramets es significativamente mayor en hermafroditas (1.2 vs 1m). La
informacion disponible no es suficiente para poder sefialar que el crecimiento clonal

contribuye a compensar la restriccion en la produccién de semillas en las hembras.

Es necesario implementar estudios donde se evalle de manera directa como se
relaciona la fecundidad femenina con el crecimiento clonal. Sin embargo, los
resultados de este trabajo sefialan la necesidad de revisar las predicciones de los

modelos sobre el mantenimiento de hembras en poblaciones ginodioicas.
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Particularmente cuando la limitacion por polen restringe la produccion de semillas

en las hembras con crecimiento clonal.

CONCLUSION.

La produccién de semillas, esta limitada por disponibilidad de polen de entrecruza
en hembras en la planta ginodioica con crecimiento clonal de Fuchsia microphylla.
El crecimiento clonal en esta planta impacta de forma asimétrica la fecundidad de
hembras y hermafroditas, probablemente debido a la acumulacion de grandes
cantidades de flores en parches clonales del mismo morfo sexual. Mientras en las
hembras el polen depositado es insuficiente para fecundar todos los 6vulos
disponibles en las flores pistiladas de las hembras, en las hermafroditas no sucede
esto. Acorde a estudios previos, el efecto de la clonalidad en la fecundidad de las
hermafroditas esta relacionado con una baja calidad de su progenie, probablemente
debido a un incremento en la endogamia producto de geitonogamia. La limitacion
por polen en la fecundidad de las hembras de Fuchsia microphylla, es relevante
debido a que esto podria restringir la ventaja en produccién de semillas que
tedricamente requiere el mantenimiento de plantas con esterilidad masculina en
poblaciones ginodioicas. Es posible que la limitacion por polen detectada en este
trabajo se deba a una deficiencia en el servicio de polinizacién derivado de la
acumulacion de recursos florales. Estudios en curso muestran que la tasa y el
tiempo de visita de polinizadores a las flores de las hembras son menores en
contraste con las visitas a las hermafroditas. Los resultados de este trabajo sugieren
la relevancia de considerar el potencial conflicto que el crecimiento vegetativo puede
tener con la reproduccion sexual, particularmente este es un tema poco estudiado
en sistemas ginodioicos, donde claramente las consecuencias en la reproduccién

sexual son asimétricas para hembras y hermafroditas.
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