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Resumen

En las angiospermas, la coexistencia de machos, hembras y hermafroditas, conocida
como subdioicismo, sugiere una etapa tardia en la transicion al dioicismo. Planteamientos
tedricos indican que los machos requieren de una ventaja del doble o mayor, en la
fertilidad masculina sobre los hermafroditas para establecer el dioicismo. Con el objetivo
de poner a prueba este planteamiento se estimé la fertilidad masculina de machos y
machos fructiferos (i.e. hermafroditas) de Jacaratia mexicana en cuatro poblaciones
subdioicas de Huautla, Morelos. Se estim6 la produccion de polen por medio de un
contador de particulas y técnica de acetolisis, la viabilidad de polen por germinacién in
vitro y se realizé un experimento de cruzas con polen de ambos morfos para estimar el
desempefio del polen en una planta femenina receptora. Ademas, se caracterizé el tamafio
de las flores y las anteras, asi como el peso, y numero de flores por racimo. Los resultados
muestran que los machos producen mas flores por racimo (41 vs 32), mientras que los
hermafroditas producen flores mas grandes (130 vs 101 mm?) y de mayor peso (0.15 vs
0.12 g). No se detectaron diferencias entre machos y machos fructiferos en la produccion
de polen (59900 y 50200), su viabilidad (89 y 91 %) y el nimero de semillas por fruto que
son producidos con polen de ambos morfos (707 y 719). La similitud de las variables que
determinan la fertilidad masculina, indica que en J. mexicana los machos fructiferos no
tienen una desventaja reproductiva frente a los machos puros. Ademas, debido a que la
fertilidad masculina no parece estar restringida por la produccion de frutos en los machos
fructiferos, los resultados sugieren que el subdioicismo puede representar un sistema

estable y no necesariamente una etapa tardfa en la transicién evolutiva al dioicismo.
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1. Introducciéon

Las angiospermas constituyen un grupo muy diverso con cerca de 350,000 especies, que
dominan los ecosistemas terrestres contemporaneos y son un modelo adecuado para
estudiar diversos fundamentos biologicos como la reproduccion sexual (Soltis et al.,
2018). Uno de los elementos que contribuyen a esta diversidad en las angiospermas son
los sistemas sexuales, que hacen referencia a la presencia/ausencia de érganos sexuales,
y su disposiciéon en diferentes niveles (intrafloral, poblacional y especie). Las flores
pueden ser bisexuales con estambres (6rganos masculinos) y pistilos (6rganos
femeninos), o unisexuales, con solo 6rganos masculinos o femeninos (Cardoso et al.,
2018). De acuerdo a la distribucién de estos arreglos florales dentro de la poblacion, los
sistemas sexuales se clasifican en dos tipos. En primer lugar, se encuentran los sistemas
monomorficos, donde todos los individuos (plantas) producen ya sea flores perfectas
(hermafroditismo) o bien flores pistiladas y estaminadas (monoicismo) en el mismo
individuo. En segundo lugar, se encuentran los sistemas polimoérficos, donde plantas con
flores pistiladas o estaminadas coexisten con plantas de flores perfectas (ginodioicismo y
androdioicismo, respectivamente), o bien donde solo plantas unisexuales con flores
estaminadas o pistiladas coexisten en una poblacién, sistema conocido como dioicismo

(Barret, 2002; Barret & Crowson, 2016; Cardoso et al., 2018).

Debido a la segregacion de las funciones sexuales en plantas individuales, el dioicismo es
un sistema que se considera como una adaptacion que favorece la polinizacién cruzada
(entrecruza), y planteamientos te6ricos proponen que este sistema ha sido el resultado de
presiones selectivas que favorecen la especializacion sexual de individuos de cada género,
machos y hembras (Mangla et al., 2020). A nivel de especie el dioicismo es poco comuin
comparado con el hermafroditismo (sistema sexual predominante en las angiospermas,
en el que los individuos de una poblacién presentan flores bisexuales o perfectas), ya que
ocurre en cerca del 7% de plantas con flor, aunque esta ampliamente distribuido en cerca

del 40% de las familias de angiospermas (Renner, 2014).
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Existen diferentes vias evolutivas por las que el dioicismo se origina a partir de la
cosexualidad (hermafroditismo) en las angiospermas. Una de las principales vias es la
conocida como ginodioicismo-dioicismo (G-D). En la fase inicial de esta ruta, una
mutacion de esterilidad masculina afecta una poblacién hermafrodita, lo que propicia la
presencia de hembras dentro de la poblacion, el sistema resultante es conocido como
ginodioicismo. En una fase posterior, una mutacion de esterilidad femenina invade la
poblacién y da origen a los machos, y, eventualmente, los individuos unisexuales
reemplazan a los hermafroditas remanentes. Este segundo paso a menudo puede implicar
una etapa en la que los hermafroditas coexisten con hembras y machos, sistema sexual
conocido como subdioicismo (Figura 1). Este sistema se ha reportado en al menos 37
especies, pero su estabilidad a lo largo del tiempo atn no esta del todo clara (Barret &
Crowson, 2016; Ehlers & Bataillon, 2007; Spigler & Ashman, 2012; Varga & Soulsbury,
2020).

La evolucion al dioicismo (i.e. sexos separados) a partir del hermafroditismo requiere que
dos mutaciones de esterilidad independientes afecten la fertilidad masculina y femenina,
por ello se plantea que las especies o poblaciones donde ocurre el subdioicismo,
representan una etapa de transicion posterior a lo largo de la via evolutiva ginodioicismo-
dioicismo (Barret & Crowson, 20106; Charlesworth & Charlesworth, 1978; Darwin, 1877
Ehlers & Bataillon, 2007).
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Figura 1. Esquema de la ruta evolutiva del ginodioicismo-subdioicismo-dioicismo: a) condicién ancestral hermafrodita, b) ginodiocismo, c)

subdioicismo, d) dioicismo. Imagen propia basada en Barret & Crowson, 2016.
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Trabajos tedricos indican que el mantenimiento de individuos unisexuales, machos y
hembras en poblaciones subdioicas, se debe a que estos presenten una ventaja en la
fertilidad con respecto a los hermafroditas como forma de compensacion de la pérdida
de una funcién sexual. En general, la magnitud de dicha ventaja en el éxito reproductivo
depende de la forma en que se heredan los genes de esterilidad. Bajo el modelo de
herencia de esterilidad nuclear de la sexualidad, las hembras y los machos deben duplicar
la adecuacién femenina y masculina, respectivamente, frente a los hermafroditas. Esto se
debe fundamentalmente a que las plantas unisexuales, en contraste con las hermafroditas
contribuyen con genes a la siguiente generacion exclusivamente por una de las dos vias
sexuales. Debido a que los machos solo son capaces de donar polen, se espera que su
fertilidad masculina sea al menos del doble que la de los hermafroditas (Ashman, 2000;
Charlesworth & Charlesworth, 1978; Cuevas & Abarca, 2006; Lewis, 1941; Lloyd, 1975;
McCauley & Brock, 1998; Panell, 2002; Spigler & Ashman, 2012).

Los componentes que determinan la fertilidad masculina involucran la produccién y
viabilidad de polen por antera, flor o planta, el nimero de flores, el éxito como donadores
de polen y la sobrevivencia de su progenie (Ashman & Penet, 2007; Spigler & Ashman,
2012). El polimorfismo reproductivo que implica el subdioicismo con frecuencia
involucra variacion en las flores de los morfos sexuales de estos sistemas, y se ha
mostrado que los atributos florales pueden estar correlacionados con una variacion en la

produccion de granos de polen en machos y hermafroditas (Humeau et al., 2000; Ramsey

& Vaughton, 2001; Phillipp et al., 2009, Wang et al., 2019; Wang et al., 2021).

Por lo tanto, la evaluacién de los rasgos florales y de los componentes intrinsecos que
determinan la fertilidad masculina de hermafroditas en contraste con la de machos puros
en especies subdioicas, contribuye a una evaluacion clara del éxito reproductivo de las
plantas donadoras de polen, machos y hermafroditas (Mangla et al., 2019; Maurice &

Fleming, 1995; Renner, 2014).
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2. Antecedentes

Tedéricamente, los individuos unisexuales requieren de una ventaja en la adecuacion sobre
los individuos hermafroditas para establecer satisfactoriamente el dioicismo a partir del
subdioicismo. Sin embargo, existe muy poca evidencia empirica que dilucide estas
ventajas en la fertilidad en sistemas subdioicos (Lewis, 1941; Lloyd, 1974, 1975; Ross,
1982; Spigler & Ashman, 2012).

Para conocer la informacién disponible en la literatura cientifica sobre la fertilidad de
hembras, machos y hermafroditas de especies subdioicas, se realiz6 una bisqueda para
el periodo 1990-2022 en el motor EBSCO-UNAM-Web Of Science. La busqueda se
implementdé con las siguientes palabras clave: “subdioecy OR subdioecious OR polygamy
OR polygamous OR trioecy OR trioecious AND pollen AND wviability AND stamen
AND germination AND fruit OR seed”. Se utilizaron los términos “trioecy, polygamy”
dado que se han utilizado como sinénimos de subdioicismo para describir sistemas
sexuales donde se presentan hembras, machos y diversas expresiones de
hermafroditismo. Se encontraron 23 estudios en los que se estima y contrasta la fertilidad
femenina y masculina, y se registro si se presentan ventajas por parte de los individuos
unisexuales sobre los hermafroditas. Las publicaciones se relacionan principalmente con

especies arbustivas o herbaceas perennes y de ambientes templados (Tabla 1).
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Tabla 1. Evaluaciones de los componentes de la fertilidad de los tres morfos sexuales en poblaciones subdioicas. Wf (adecuacién femenina),

Wm (adecuacién masculina); (X) Indica que no hay ventaja, (V') Indica que existe una ventaja en la fertilidad por parte del morfo unisexual

en contraste con los hermafroditas, (NE) Indica medicién no evaluada. Método de medicion: (*) Produccion de polen por antera o flor, ()

Viabilidad de polen, () Produccién de estambres, (|) Produccion de évulos, (+) Produccion de frutos, peso, tamafio y/o nimero de semillas,

() Exito parental, (=) Ntumero de flores, (#) Biomasa asignada a la produccién de polen y semillas. Los rasgos florales son estimados como

tamafio de la corola, ovario, antera o estigma.

R. florales

. . Wf Wm  Formade Forma de Ciclo de Tipo de .
Especie (Familia) ., ) . ] Referencia
>d 4>¢  medicion O>g  d>g vida vida clima
Cactaceae
Del Castillo & A
Opuntia robusta X v * NE NE Cactacea Perenne Semidesértico ¢ astlzg 09 fguct,
Pachycerens pringlei , L. .
v v * 4 X X Cactacea Perenne Desértico Fleming et al.,1994
Caricaceae
. Agui 1., 2007, 2009
Jacaratia mexicana v X + v X Arbol Perenne Tropical gmrIrer;r?w:, 2018’
Caryophyllaceae
Silene acanlis v v *=- v X Hierba Perenne Templado Phillipp et al., 2009
Sil lis var. .
wene gm'u' v X * 4 X X Hierba Perenne Artico Maurice et al., 1998
cenisia
Schiedea globosa X |+ v X Atbusto Perenne Templado Sakai & Weller, 1991
Clusicaceae
Garcinia indica X X “ X X Arbol Perenne Tropical Joseph & Murthy, 2014
Clusia nemorosa X X | NE NE Arbol Perenne Tropical Lopes & Machado, 1998

Colchicaceae
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Wurmbea dioica v v *+ v v Hierba Perenne Templado Ramsey & Vaughton, 2001
Elaeagnaceae
Hippophae rhamnoides | v * 4+ NE NE Arbusto Perenne Templado Mangla et al., 2019
Euphorbiaceae
Mercurialis annna v v # NE NE Hierba Anual Subtropical Perry et al., 2012
Malvaceae
Dombeya ciliata v v * v v Arbol Perenne Tropical Humeau et al., 2000
Oleaceae
. Alb 1., 2013
Fraxinus excelsior v v * 4+ NE NE Arbol Perenne Templado creetal,
Fraxcinus exccelsior NE v - NE NE Arbol Perenne Templado Morand et al., 2003
Pentaphylacaceae
. Wang et al., 2016
' *+ - A 1 ’
Eurya japonica v v NE NE rbusto Perenne Templado Wang et al,, 2015
Plantaginaceae
Delph, 1990
Hebe subalpina v NE + X NE Arbusto Perenne Templado “ph
Polygonaceae
Coccoloba cerefeira v v * 4 € NE NE Arbusto Perenne Tropical Silva et al., 2008
Resedaceae
Ochradenus baccatus v v #+ NE NE Arbusto Perenne Desértico Wolfe & Shmida, 1997
Rosaceae
W 1., 2021
Dasiphora glabra v X X+ | = X v Arbusto Perenne Templado ang ctal,
Dasiphora fruticosa v v 4 NE NE Atrbusto Perenne Templado Wang et al., 2019
Saxifragaceae
Ol 2001
Astilbe biternata v NE + NE NE Hierba Perenne Templado N

Olson & Ontonovics 2000

Pagina | 11



La fertilidad femenina se ha evaluado en hembras y hermafroditas mediante el contraste
de la produccién de évulos y frutos (tamafio y peso), semillas (ndmero y tamano) y el
éxito (viabilidad y germinabilidad) de la progenie (Spigler & Ashman, 2012). De un total
de veinte estudios donde se evalué la fertilidad femenina, en 18 las hembras presentan
una ventaja sobre los hermafroditas, que en la mayoria de los casos (10) es de mas del
doble (Aguirre et al., 2007; Delph, 1990; Lezama, 2018; Mangla et al., 2019; Olson &
Antonovics, 2000; Ramsey & Vaughton, 2001; Sakai & Weller, 1991; Silva et al., 2008;
Wang et al., 2015; Wolfe & Shmida, 1997).

Por otra parte, la fertilidad masculina de machos y hermafroditas, ha sido evaluada
considerando la asignacioén de recursos a la produccion de flores y el numero de anteras
por flor. Evaluaciones mas elaboradas han estimado multiples componentes, como la
produccién y viabilidad de polen, o, mediante el uso de marcadores genéticos, la

asignacion de la paternidad de la progenie (Spigler & Ashman, 2012; Wang et al., 2010).

De todos los estudios (19) en los que se evalua la fertilidad masculina de machos y
hermafroditas, so6lo en 13 casos los machos presentan una ventaja sobre los
hermafroditas, dicha ventaja varfa de 1.4 hasta ~10 veces (Del Castillo & Argueta, 2009;
Fleming et al.,1994; Mangla et al., 2019; Maurice et al., 1998; Perry et al., 2012; Phillipp
et al., 2009; Ramsey & Vaughton, 2001; Silva et al., 2008; Wang et al., 2019; Wang et al.,
2021). Mediciones recientes de la fertilidad masculina en herbaceas (S#ene acanlis) han
mostrado que los machos pueden producir significativamente mas granos de polen (1.21
mas) y casi el doble (1.7) de granos de polen bien desarrollados (i.e. de mayor calidad)
que los hermafroditas (Phillipp et al., 2009). Por su parte, Del Castillo & Argueta (2009),
encontraron que en la cactacea Opuntia robusta los machos pueden tener hasta 6.5 veces
mayor produccién de polen por flor que los hermafroditas. En poblaciones del arbusto
Eurya japonicalos machos, presentan una ventaja de 1.41 en el éxito parental, con respecto
de los hermafroditas (Wang et al., 2016). En contraste, en S. /atifolia, se reportd que los
hermafroditas presentan una alta especializacion masculina, reflejada en una mayor

produccion de polen que los machos, pero no necesariamente de mayor calidad (Aonuma

et al., 2021).
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Los pocos estudios en los que se han evaluado ambos componentes de la fertilidad en
los hermafroditas, es decir, tanto funcién masculina como femenina (Mangla et al., 2019;
Olson, 2001; Olson & Ontonovics, 2000; Ramsey & Vaughton, 2001; Wang et al., 2016)
revelan que puede existir una disyuntiva (l.e. tradeoff) entre funciones sexuales,
particularmente un aumento en la fertilidad masculina puede conducir a una disminuciéon

en la funcién femenina (especializacion sexual).

En 3 estudios en los que se evalian rasgos florales relacionados con la fertilidad
masculina, evidencian que el tamafio de anteras o corola pueden ser correlacionados

positivamente con la ventaja en la fertilidad de los machos sobre los hermafroditas

(Humeau et al., 2000; Ramsey & Vaughton, 2001; Wang et al., 2021).

En el caso particular de Jacaratia mexicana se ha encontrado que las hembras tienen una
clara ventaja sobre los machos fructiferos (i.e. hermafroditas), especificamente producen
un mayor numero de frutos y semillas (hasta tres veces mas), y mayor germinacion y
viabilidad de la progenie (Aguirre et al., 2007; Lezama, 2018) esto sugiere que el primer
requisito en la transicién al dioicismo, que requiere una ventaja en la fertilidad femenina

de las hembras sobre los hermafroditas, se cumple.

Sin embargo, no existen estudios que examinen las diferencias en la fertilidad masculina,
como produccién y viabilidad de polen, de machos y hermafroditas en especies de arboles
tropicales, donde se ha reportado que el dioicismo ocurre con mayor frecuencia (Renner,
2014; Vamosi & Vamosi, 2004). La evaluacién de estos componentes de la fertilidad en
arboles tropicales como J. mexicana permite conocer la magnitud de la fertilidad masculina
y su variacion entre morfos, discutir las implicaciones relacionadas con el mantenimiento
(subdioicismo) o la especializacién reproductiva de estas plantas (dioicismo), y a mejorar

nuestra comprension de la segregacion de las funciones sexuales en plantas tropicales.
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3. Justificacion

Las poblaciones subdioicas de Jacaratia mexicana en Huautla, Morelos constituyen un
modelo adecuado para explorar planteamientos teodricos de especializacion sexual
masculina en poblaciones subdioicas y sus implicaciones evolutivas en el dioicismo.
Particularmente en estas poblaciones se puede evaluar la produccién y viabilidad de polen
de machos y hermafroditas para contrastar la ventaja tedrica en la fecundidad masculina
de machos sobre hermafroditas. Los resultados del estudio pueden contribuir a mejorar
la comprension de la especializaciéon sexual masculina de arboles tropicales, donde la
segregacion de las funciones sexuales ocurre con mayor frecuencia, tal como ocurre en

la familia Caricaceae.

4. Obijetivos

General

Obtener estimaciones de la fertilidad masculina relativa de machos y machos fructiferos
a través de la produccién y viabilidad de polen que permitan evaluar la magnitud de la

ventaja tebrica en la fertilidad masculina de machos sobre hermafroditas.
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Especificos

° Caracterizar y comparar los atributos florales relacionados con la produccién

de polen de machos y hermafroditas.

° Estimar el peso y numero de flores de machos y hermafroditas.
o Estimar la produccion y la viabilidad de ambos morfos.
° Contrastar los estimadores de la fertilidad de ambos morfos sexuales para

obtener un estimador de la fertilidad masculina relativa.

5. Hipotesis

La presencia de hembras receptoras de polen en las poblaciones favorece la seleccion de
hermafroditas como donantes de polen. Por lo tanto, se espera que, debido a esta
especializacion en la funcién masculina, la producciéon y viabilidad de polen de
hermafroditas sea similar en magnitud a la de los machos. Pero sila produccion de frutos
limita el ejercicio de ambas funciones sexuales, se puede esperar que la fertilidad
masculina (produccion y viabilidad) sea menor en las hermafroditas en contraste con la

de los machos.
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6. Métodos

Especie de estudio

La familia Caricaceae (Brassicales) comprende seis géneros y cerca de 35 especies, ¢
incluye a Jacaratia mexicana. 1.os miembros de esta familia se encuentran distribuidos
principalmente en las zonas tropicales de América, desde México, hasta Argentina y
Chile, con la excepcién de un solo género en Africa central (Cylicomorpha). La familia
comprende arboles, arbustos y hierbas perenes de frutos carnosos, en los que los sistemas
sexuales varfan, en su mayoria son dioicas, aunque raramente subdioicas. En el margen
norte del area de distribucién de la familia, es decir, en México, Jarilla, Horovitzia y .

mexicana crecen en bosques tropicales caducifolios (Kubitzki, 2003).

Jacaratia mexicana es una especie de arbol tropical descrito como dioico, nativo de los
bosques tropicales caducifolios en el sur y centro de México, distribuido en los estados
de Campeche, Chiapas, Colima, Guerrero, Michoacan, Morelia, Oaxaca, Yucatan y
Veracruz. De hasta 20 m de alto y tallo de hasta 80 cm de diametro (Pennington &
Sarukhan, 2005). La floracion ocurre de noviembre a febrero cuando los arboles han
perdido todo su follaje. Existen diferencias significativas en el tamano de las flores
estaminadas y pistiladas, donde las femeninas son hasta tres veces mas grandes que las
masculinas. Las flores masculinas son las unicas que producen pequefias cantidades de
néctar y ambos tipos de flor producen similares fragancias. Observaciones muy generales
seflalan que los principales visitantes florales son las polillas esfingidas (Sphinghidae) y
abejas nocturnas (Megalopta, Halictidae). La fructificacién ocurre de enero a mayo y los

frutos son de color verde cuando maduran (Aguirre et al. 2009).
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A pesar de ser una especie arborea dioica, con individuos unisexuales hembras y machos,
en la Sierra de Huautla, Morelos, se presentan poblaciones subdioicas, donde coexisten
tres morfos sexuales, hembras, machos y hermafroditas o “machos fructiferos”. Las
poblaciones se distribuyen principalmente en alturas que van desde los 1093 a los 1276
msnm, en parches asociados a cafiadas y cauces de arroyos estacionales (Aguirre et al.,
2007). De acuerdo a Aguirre et al., (2009) los arboles femeninos poseen flores solo
pistiladas en la parte apical de ramas reproductivas; los arboles masculinos presentan solo
flores estaminadas dispuestas en paniculas, y los machos fructiferos presentan tres tipos

de flores: perfectas, pistiladas y estaminadas.

Sitio de estudio

En este estudio se evaluan los componentes de fertilidad masculina de machos y machos
tructiferos de Jacaratia mexicana de cuatro localidades: Los Bonetes, Barranca El
Quejenecuil, Ajuchitlan y El Pastoreo (Figura 2) en la Reserva de la Biosfera Sierra de
Huautla (REBIOSH) del estado de Morelos, México. La reserva tiene una superficie de
59,030 hectareas, presenta clima calido subhumedo, régimen de lluvias de verano y
canicula, oscilaciéon de temperaturas medias entre 7° y 14°C, con la temperatura mas alta
en mayo que oscila entre 26° y 27°C. En la regién predomina la selva baja caducifolia,

bosque tropical caducifolio o selva seca (CONANP, 2005).
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Imagen propia.
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Caracterizacion y contraste de atributos florales

Se caracterizaron atributos de flores estaminadas relacionados con la producciéon de
polen de machos y machos fructiferos de Jacaratia mexicana. Esta caracterizacion se realizo
con material previamente colectado en las localidades de Los Bonetes, Barranca el
Quejenecuil, Ajuchitlan, y El Pastoreo en la temporada de floracion del 2019. Las
muestras inclufan tres flores de cada uno de tres individuos por morfo en cada localidad,
para un total de 72 flores. Con el empleo de un microscépico estereoscopico y el
programa tpsDig version 2.31, para cada flor se midi6 el largo y ancho de los sépalos, el
numero de anteras por flor, el ancho y largo de las anteras, asi como el largo y ancho del
pistilo rudimentario (Figura 3). Ademas, se calcul6 el tamafio de los sépalos, de las anteras
y del pistilo rudimentario mediante la multiplicacion del largo por el ancho, y se realizé
un analisis de varianza (en un modelo donde se examina el efecto del morfo y del morfo
anidado en el sitio) para cada rasgo floral medido y la prueba post hoc de Tukey-Kramer
para comparar las medias. Se emple6 el programa JMP® Pro versién 16 (2021) para esta

y las demas pruebas estadisticas realizadas en este estudio.

Figura 3. Corte longitudinal de flor estaminada de macho. a) Longitud del sepalo, b) Ancho de
la punta del sépalo, ¢) Longitud de la antera supetior e inferior, d) Ancho de la antera superior e
inferior, e) Longitud del pistilo rudimentario, f) Ancho del pistilo rudimentario, g) Longitud del

tubo de la corola, mediciones en micrémetros. Fotografifa: Dr. Fernando Rosas.
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Estimacién de la fertilidad
Produccion de flores (peso y niimero de flores por racino)

Como primer acercamiento a la fertilidad se realizé una estimacién del namero de flores
por racimo en la temporada de floraciéon de 2022. Para ello se colectaron 3 racimos de
aproximadamente la misma longitud (10 cm) de 5 individuos por morfo en cada localidad,
que se utilizaron para contar el nimero de flores en un total de 120 racimos. De dichos
racimos se colectaron 200 flores en total, cinco flores por individuo de cada morfo por
localidad. Las flores fueron pesadas y se conservaron en tubos Eppendorf de 1.5 ml con
FAA (Formaldeido, Alcohol, Acido acético) para ocupatlas posteriormente en las
estimaciones de produccién y viabilidad de polen. El peso y numero de flores se
analizaron mediante la prueba de ANOVA (en un modelo que explora el efecto del morfo

y del morfo anidado en la localidad).

Estimacion de la cantidad de polen

Para la producciéon de polen se implementaron un par de estimaciones utilizando
muestras florales de dos temporadas reproductivas diferentes (2019 y 2022), pero
provenientes de las mismas localidades. Este ejercicio permite verificar la consistencia de

las estimaciones de la produccion de polen y su comparacion entre morfos.

Temporada 2019

Para esta estimacioén se utilizaron 96 flores de la temporada de floracion de 2019, 3 flores
de 4 individuos por morfo en cada localidad. Se estimo6 la cantidad de polen contenido
en suspension de una antera por flor mediante la técnica de acetdlisis (Erdtman, 1969,

modif. Fonnegra, 1989) y conteo de granos por fotografias.

Mediante la técnica de acetolisis se extrajeron los granos de polen de una antera en tubos

de Eppendorf que contenian una mezcla de acido sulfdrico y anhidrido acético.
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De cada tubo resultante se resuspendi6 el contenido en 0.5 ml de agua y se tomé una
alicuota de 5 microlitros que se colocé sobre un portaobjetos. Posteriormente, se realizé6
un conteo de los granos de polen mediante el empleo de un microscopio 6ptico a 20x,
se realizaron 5 réplicas y se tomo una fotografia por preparacion. El conteo de granos de
polen por imagenes fue realizado con apoyo del programa Image] version 1.53 que realiza
el conteo de manera automatica (Figura 4).

oTe

Figura 4. a) Fotografia de los granos de polen de macho de Jacaratia mexicana contenidos en una

alicuota, aumento 20x. b) Fotografia procesada en Image] sefializando el conteo. Imagen propia.

Temporada 2022

Para una estimacién mas completa de la produccién de polen, en la temporada
reproductiva de 2022 se colectaron y se utilizaron 96 flores procesadas bajo el mismo
método que el apartado anterior. A estas se les extrajo el polen de la siguiente manera: se
extirparon 2 anteras por cada flor, mismas que fueron puestas en tubos Eppendorf de
1.5 ml y secadas en un SpeedVac por 30 minutos a secado alto. Posteriormente se
agitaron en un Vortex por 10 minutos a 3600 rpm, se removieron las anteras y luego
pasaron por una microcentrifuga Eppendorf por 15 minutos a 13500 rpm hasta que
quedd un pellet con los granos de polen en el fondo. Las muestras fueron trasladadas al

laboratorio de Ecologia Evolutiva en la IIES-UNAM donde a los tubos se les afiadi6 1.5
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ml de solucion salina al 2%. Una vez hidratadas las muestras se colocaron en una copa
con 150 ml de la misma solucién para ser analizadas en el contador de particulas Elzone
IT 5390. El contador succiona 12 ml en 30 segundos por lo que se tomaron 3 medidas
repetidas por cada muestra para analizar el numero de granos de polen. Se tomé el
promedio de las tres medidas y se extrapol6 a la medida de 150 ml del vaso. El diametro
del grano de polen de Jacaratia mexicana oscila de 20 a 40 micras por lo que el conteo de

granos de polen en cada muestra considera tnicamente los valores dentro de este rango.

Los datos de ambas estimaciones de polen se analizaron utilizando un modelo de
ANOVA o la prueba no paramétrica equivalente de Wilcoxon y Kruskal-Wallis para

probar el efecto del morfo y del morfo anidado en el sitio sobre las variables de respuesta.

Estimacion de la viabilidad de polen por germinacion in vitro

Para obtener estimaciones de la viabilidad del polen y de la fertilidad de los donadores de
polen, de las flores empleadas en el apartado anterior se utilizaron 80, 5 flores de 2
individuos por morfo sexual en cada localidad que fueron sometidas a una prueba de
viabilidad % vitro utilizando el medio de cultivo BrewBaker & Kwack (1963). Dicho medio
contiene una base de agua destilada con sacarosa al 5%, 200 mg de CaNO3, 100 mg de
MgSO4, 200 mg de KNO3 y 100 mg de acido bérico, sobre una base de agar al 1%
(Cohen et al., 1989).

A cada flor se le extrajo el polen golpeando suavemente las anteras tres veces con la ayuda
de un palillo y asegurandose de colocatlo sobre el medio de cultivo solido dentro de cajas
Petri. Las cajas se dejaron cerradas a una temperatura ambiente de 20 a 24°C por 24
horas, después se procedié con el conteo de granos de polen. El conteo se realizé donde
se esparcieron los granos de polen en el medio de cultivo y estos se consideraron como
tértiles si emitian un tubo polinico de igual o mayor magnitud que el diametro del grano
de polen, de lo contrario se consideraron no fértiles (Figura 5) (Ordofiez, 2014; Rodriguez

& Datni, 2000).
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Finalmente, se obtuvieron los porcentajes de germinacion que se analizaron mediante
> J g q
pruebas estadisticas no paramétricas de Wilcoxon y Kruskal-Wallis para evaluar el efecto

del morfo y la localidad.
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Figura 5. Granos de polen de a) macho y b) macho fructifero de Jacaratia mexicana en medio de

cultivo emitiendo tubos polinicos, aumento 20x. Imagen propia.

Cruzas manuales con polen de machos y machos fructiferos

Para examinar la fertilidad del polen de una manera mas directa y conocer cémo es la
progenie de machos y machos fructiferos cuando su polen es usado en cruzas, se llevé a
cabo un experimento donde se realizaron 16 cruzas manuales, 8 cruzas con polen de
macho y 8 con polen de macho fructifero. Como planta receptora se seleccioné una
hembra en la que se implementaron las polinizaciones manuales utilizando polen de un

macho y de un macho fructifero de cada una de las cuatro localidades estudiadas.

Para las cruzas se excluyeron 16 botones florales usando bolsas de organza para evitar
que fueran polinizados de manera natural. Una vez que los botones abrieron y el estigma
era receptivo, se suministré polen de tres flores por donador con sumo cuidado de cubrir
totalmente el estigma. Después de realizar la polinizacién manual, las bolsas se cerraron
y se esperd a la produccion de frutos con semillas fecundadas por un solo progenitor

paterno de identidad conocida.
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Durante la temporada de fructificacién, aproximadamente 6 meses después de la
polinizacién manual, se colectaron los frutos derivados de las cruzas manuales, y se
registr6 su peso y el nimero de semillas por fruto. Asimismo, se extrajeron 20 semillas
de cada fruto que se pesaron individualmente para obtener un estimado de la biomasa de

semillas paternizadas por machos y machos fructiferos.

7. Resultados

Caracterizacion y contraste de atributos florales

La medicion de las flores estaminadas revela que los machos fructiferos tienen flores que
son ligera pero significativamente de mayor tamafio que las flores de los machos (Figura
6). Para tres de cuatro atributos florales el analisis de varianza mostré un ajuste
significativo del modelo utilizado (F7,7122.3, p<0.05, en los tres casos). El analisis muestra
que el morfo, pero no el morfo anidado en la localidad tiene un efecto significativo en el
tamafio de los sépalos, asi como en el tamafio de las anteras superiores e inferiores
(F1,64=6.7, p<0.05 en los tres casos). El tamafio de los sépalos y de las anteras son
significativamente mas grandes en las flores de los machos fructiferos (t>1.9, p<0.05)

que en las flores de los machos puros.

El tnico rasgo floral que vari6 significativamente entre localidades (localidad[morfo]) fue
el tamano de los sépalos (Fs4=5.61, p<0.05), especificamente los machos fructiferos de
Los Bonetes tienen flores con sépalos que son hasta 1.8 veces mas grandes que los

observados en los machos de Ajuchitlan (p<<0.05).
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Figura 6. Comparacién de los rasgos florales de machos y machos fructiferos de J. mexicana. La
estimacion del “tamano” de los atributos florales esta descrita en los métodos y representa el

4rea en mm’. M=machos, MF= machos fructiferos. *Diferencias significativas (p<0.05).
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Estimacion de los rasgos florales
Peso y niimero de flores por racimo

Los datos del peso de las flores fueron transformados (SHASH “seno-arcoseno”) para
realizar el analisis de ANOVA. El modelo implementado mostré un ajuste significativo
(F7,199=17.52, p<0.05). El analisis de los factores muestra que el morfo tiene un efecto
en el peso de las flores (F1,102=18.17, p<0.05), pues este es significativamente mayor
(Figura 7) para las flores estaminadas de los machos fructiferos (0.15 g) que para las flores
de los machos (0.12 g) (t=1.97, p<0.05). De igual manera el analisis revela que la localidad
(localidad[morfo]) tiene un efecto significativo (Fe192=15.75, p<0.05), la prueba de
contraste (Tukey-Kramer) muestra que los machos fructiferos de Los Bonetes pueden

producir flores que son hasta 1.65 veces mas pesadas que las de los machos de El

Pastoreo (p<0.05).

Para el nimero de flores por racimo se utiliz6 el logaritmo natural de los datos para
realizar el analisis de ANOVA. El modelo revelé un ajuste significativo (F7,119=5.75,
p<0.05). El analisis de varianza muestra que el morfo tiene un efecto significativo
(F1,112=21.49, p<0.05) en el nimero de flores por racimo (Figura 8). Los machos tienen
significativamente mas flores (t=1.98, p<0.05) que los machos fructiferos, 41 y 32,
respectivamente. El modelo también revela que existe un efecto significativo (Fe112=3.11,
p<0.05) asociado a la localidad (localidad[morfo]). La prueba posterior Tukey-Kramer
devela que los machos de Ajuchitlan tienen racimos con hasta 1.9 veces mas flores que

los racimos de machos fructiferos de Los Bonetes (p<<0.05).

Ademas, debido a que dificilmente se pueden incrementar al mismo tiempo el peso y el
numero de flores en un racimo, se explord la forma en que ambas variables se relacionan.
Se encontré una correlaciéon negativa débil pero significativa (Fi11s = 11.99, p<0.05,
R2=0.1) entre el peso de las flores y el nimero de flores por racimo (Figura 9), lo que
sugiere la existencia de una disyuntiva en la cantidad de recursos que se pueden asignar

para la produccioén vs el tamano de las flores.
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Figura 7 y 8. Peso de las flores (g) y numero de flores por racimo de Jacaratia mexicana por

localidad y por morfo sexual. Se reporta la media y la desviacion estandar (XDE).
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Figura 9. Grafico de dispersién que muestra la correlacion entre el peso de las flores () y el nimero de flores por racimo de machos y
machos fructiferos en Jacaratia mexicana. Se muestra una relacién negativa relativamente débil pero significativa (R*=0.1, Fi11s = 11.99 p<0.05)
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Estimacion de la fertilidad masculina
Estimacion de la cantidad de polen/ antera

En los ejemplares colectados y analizados en la temporada de floracién de 2019, el
namero promedio de granos de polen por alicuota fue de 101 y 96 para machos y machos
fructiferos respectivamente. La prueba de Wilcoxon revela que no existen diferencias
significativas entre morfos (Z=0.69, p>0.05), sin embargo, la prueba de Kruskal-Wallis
muestra que la localidad tiene un efecto significativo (Xi3=10.30, p<0.05). La
comparacion multiple no paramétrica de Wilcoxon devela que el nimero de granos de
polen por muestra es 1.3 y 1.2 veces mayor, respectivamente, en Ajuchitlan y Los Bonetes

que en Barranca El Quejenecuil y El Pastoreo (p<0.05).

En las muestras colectadas y analizadas en la temporada de floracion de 2022 y utilizando
un contador de particulas, se observé un resultado que es consistente con el obtenido
con base en las muestras de la temporada de floracion de 2019. El nimero de granos de
polen por antera fue de 5 990 y 5 022 para machos y machos fructiferos. Si el numero de
granos de polen por antera es relativamente constante para las diez anteras de una flor,
entonces la cantidad estimada de polen por flor es de 59 900 y 50 200 para machos y
machos fructiferos respectivamente. El modelo de ANOVA mostré un ajuste
significativo (F=7,95= 11.44, p<0.05), donde el morfo no tiene efecto en el nimero de
granos de polen (F1s=2.58, p>0.05) pero si el morfo anidado en la localidad
(localidad[morfo]) (Fess=12.92, p<0.05). La prueba posterior (Tukey-Kramer) devela que
los machos y machos fructiferos de Los Bonetes producen en promedio hasta 3 veces
mas granos de polen que los machos y machos fructiferos de El Pastoreo (p<0.05)

(Figura 10).
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Estimacion de la viabilidad de polen por germinacion in vitro

La viabilidad del polen se estim6 como el nimero de granos de polen que producen tubo
polinico entre el numero total de granos de polen por muestra (ver métodos). El polen
de los machos y machos fructiferos tuvo en promedio 89.7% y 91.3% de germinacion
respectivamente (Figura 11). La prueba de Wilcoxon revela que no existen diferencias
significativas relacionadas con el morfo (Z=0.70, p>0.05), pero la prueba de Kruskal-
Wallis muestra que existe variacion significativa asociada a la localidad (Xi3=11.8,
p<0.05). La comparaciéon multiple no paramétrica de Wilcoxon, muestra que la
germinacion de polen es hasta 1.05 veces mayor en Barranca El Quejenecuil y El Pastoreo

sobre la de Ajuchitlan y Los Bonetes (p<0.05).

Cruzas manuales con polen de machos y de machos fructiferos

Del experimento de cruzas controladas se recuperaron 11 frutos, 4 de polinizacién con

polen de machos y 7 de polinizacién con polen de machos fructiferos.

El peso de los frutos fue 426 g para los producidos con polen de machos y 430 g para
los producidos con polen de machos fructiferos, mientras que el nimero de semillas por
fruto fue 707 y 719, para las producidas con polen de machos y machos fructiferos
respectivamente. Ninguna de estas dos variables difiere significativamente entre ambos
morfos (to= 0.09 y 0.4, respectivamente y p > 0.05 en ambos casos) pero las semillas
derivadas de cruzas con polen de machos son significativamente (t21s=1.97, p<0.05) mas

pesadas (0.08g) que las producidas con polen de machos fructiferos (0.07g).
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Figura 10 y 11. Numero de granos de polen por flor y porcentaje de germinacién de los

granos de polen en cada localidad y por morfo sexual de Jacaratia mexicana. Se reporta la
media (+DE).
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8. Discusion

Fertilidad masculina

En este trabajo se encontré que la producciéon de polen por flot, y la viabilidad de los
granos de polen no difieren entre machos y machos fructiferos. Esto sucede, a pesar de
que las flores estaminadas de los machos fructiferos son significativamente mas grandes
y tienen anteras de mayor tamafio que las flores de los machos. Debido a que el nimero
de granos de polen y la viabilidad no difiere entre estos dos morfos florales, las anteras
de mayor tamano en las flores de los machos fructiferos podrian estar relacionadas con
la produccién de granos de polen de mayor tamafo. Sin embargo, la medicién de los
granos de polen que se implementé previo al conteo de polen, no mostré que los granos
de polen de ambos morfos difirieran en tamafio. Por lo tanto, la variaciéon intermorfo
observada en el tamafio floral no parece relacionarse con la produccion ni la viabilidad

de los granos de polen de machos y machos fructiferos de J. mexicana.

Resultados de estudios previos con especies subdioicas han mostrado que no hay una
correlacion clara entre atributos florales y la fertilidad de machos y hermafroditas. En
Dasiphora glabra las flores de los machos son de mayor tamafio, pero la produccion de
polen es similar entre morfos (Wang et al., 2021). De manera parecida, en Schiedea globosa
v Garcinia indica las flores de hermafroditas son de mayor tamano, pero la produccion de
polen es semejante en ambos morfos (Joseph & Murthy, 2014; Sakai & Weller, 1991). En
Clusia nemorosa y Silene acanlis (Lopes & Machado, 1998; Maurice et al., 1998) los
hermafroditas tienen inflorescencias mas grandes que los machos, pero la viabilidad del
polen no difiere entre unos y otros. Asimismo, en [ asconcellea pubescens, otra especie de la
familia Caricaceae, donde también se ha documentado la ocurrencia de subdioicismo, se
ha reportado que la viabilidad del polen es similar entre morfos (Salvatierra & Jana, 20106)
aunque los estambres de machos pueden ubicarse mas al fondo de la corola floral (Laily

et al., 2022).
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La produccion y viabilidad de polen pueden ser semejantes dado que los hermafroditas,
al igual que los machos, son favorecidos por la presencia de hembras, si producen maés y
mejor polen para fecundar 6vulos (Sakai & Weller, 1991). En Jacaratia mexicana la
proporcién de hembras en las localidades estudiadas siempre es mayor del 40% (Lezama,
2018), lo cual indica que la disponibilidad de plantas receptoras de polen es abundante,
favoreciendo el mantenimiento de la funcién masculina en plantas hermafroditas.
Ademas, las flores estaminadas de machos y machos fructiferos de J. mexicana son
morfologicamente indistinguibles (Aguirre et al., 2009), y es probable que la semejanza
fenotipica de las flores refleje la “calidad funcional” del polen de ambos morfos. En un
estudio con Carica papaya var. cartagena amarilla se ha reportado que la expresion del
hermafroditismo varfa de forma gradual, y en dicha gradacion los hermafroditas con
flores fenotipicamente mas semejantes a las de machos, también tienen niveles de
produccion y viabilidad de polen mas parecidos a los de estos (Parés et al. 2006). En 1.
pubescens las tflores de machos y hermafroditas tienen las mismas caracteristicas y su polen
tiene una capacidad de germinacion similar (Salvatierra & Jana, 2016). Esto sugiere que
en J. mexicana existe una correlacion entre la semejanza en la morfologia floral con la
produccion y viabilidad de polen de machos y machos fructiferos. Sin embargo, es
necesario realizar evaluaciones que permitan establecer la relacion funcional entre la
morfologia floral con la fertilidad masculina de las plantas productoras de polen en

sistemas subdioicos.

La tnica variable relacionada con la fertilidad masculina que difiere significativamente
entre machos y machos fructiferos es el peso de las semillas producto de fecundacion
con polen de cada morfo (el nimero de semillas por fruto no difirié significativamente).
Existen escasos estudios en los que se realiza un experimento similar al realizado en esta
investigacion para evaluar la capacidad del polen de paternizar semillas. En Fraxinus
excelsior, mediante experimentos de competencia de polen, el polen de machos engendra
mas progenie que el de hermafroditas, lo cual reflejarfa la mayor cantidad de polen
producida por machos (Morand et al., 2003). En §. acaulis, mediante un experimento

similar al anterior, el polen tanto de machos como hermafroditas engendra una cantidad

Pagina | 33



de semillas que no difiere estadisticamente a pesar de que los machos producen mas y
mejor polen (Phillipp et al., 2009). En Eurya japonica, Wang et al., (2016) reportan que el
polen de machos engendra mas semillas que el de hermafroditas, mientras que el polen

de hermafroditas engendra semillas mas pesadas que el polen de machos.

El nimero de semillas en los frutos derivados de cruzas con polen de machos y machos
fructiferos no difiere, lo cual podria ser un reflejo de que la cantidad de polen por antera
y la viabilidad de polen son similares entre ambos morfos. En contraste, el mayor peso
de las semillas producidas con polen de machos sugiere que la progenie de machos puede
ser de mayor calidad que la de machos fructiferos, pues la biomasa de las semillas es con
frecuencia un indicador de mayor cantidad de nutrientes necesarios para la germinacion
(Nik et al., 2011). El unico estudio (Wang et al., 2016) que reporta la viabilidad de las
semillas engendradas por ambos morfos en especies subdioicas, menciona que esta no
difiere significativamente entre morfos a pesar de que los hermafroditas engendran
semillas mas pesadas que los machos. Por lo tanto, es necesario realizar experimentos
que pongan a prueba la capacidad del polen de machos y hermafroditas para determinar

su éxito reproductivo como donadores de polen en condiciones naturales.

Atributos florales

Aunque en trabajos anteriores (Aguirre et al.,, 2009) se ha reportado que las flores
masculinas de los machos fructiferos son idénticas a las de los machos, los resultados del
analisis implementado en este trabajo muestran que el peso y el tamafio de las flores de
los machos fructiferos son significativamente mayores que en las flores de los machos.
En contraste, los machos producen mas flores por racimo que los machos fructiferos.
Lo cual indica que es necesario implementar evaluaciones que brinden una
caracterizacion mas precisa del polimorfismo floral de sistemas subdioicos de J. mwexicana.
Evaluaciones de las estructuras reproductivas en especies subdioicas como F. excelsior e

Hippophae rbamnoides reportan que el nimero de flores puede ser mayor en los
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hermafroditas (Albert et al., 2013, Mangla et al., 2018) como en este estudio. Mientras

que en D. glabra ocurre lo contrario (Wang et al., 2021).

Teoéricamente, el peso de las flores producidas puede restringir el nimero de flores que
se producen cuando los recursos disponibles para la reproduccion son limitados (Sargent
etal., 2007). Estimaciones de atributos florales en Pachycerens pringlei (Fleming et al., 1994),
muestran que los hermafroditas producen flores mas grandes y de mayor peso, pero
producen menor numero de flores que los machos, lo que apoyaria el citado
planteamiento teérico. Los resultados obtenidos en J. mexicana sugieren que los recursos
disponibles para la reproducciéon son acotados, y que esta restriccion condiciona la
produccion de flores, ya sea de muchas flores pequefias, en el caso de los machos, o un
menor numero de flores mas grandes para los machos fructiferos. En este sentido se
hall6 una correlacion negativa débil pero significativa entre estos rasgos (Figura 9), lo que
sugiere la existencia de una disyuntiva entre numero y tamafo de flores, y en relaciéon a
esta divergencia de atributos reproductivos, diferentes estrategias para ejercer la funcién

masculina son favorecidas en ambos motfos florales.

Disyuntiva en la fertilidad masculina y femenina de los machos fructiferos

Un estudio (Lezama, 2018) en las mismas localidades de J. mexicana, reporta que los
machos fructiferos poseen una fertilidad femenina inferior en contraste con las hembras,
pues producen significativamente menos frutos. Si se toman en cuenta las estimaciones
de la fertilidad femenina de dicho estudio y la fertilidad masculina estimada en este
estudio, la produccion de frutos parece no limitar la produccién y viabilidad de polen de

los machos fructiferos.

Planteamientos tedricos indican que la ausencia de una disyuntiva en la asignacion de
recursos a las funciones sexuales puede favorecer el mantenimiento del hermafroditismo
(Silvertown, 1989). Esto es posible, si los recursos destinados a una de las funciones
sexuales no se superponen y no restringen la asignacion de recursos a la otra funcién

sexual. Por ejemplo: si la funcién femenina requiere una asignacion minima de nitrégeno
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y, después de producir flores, queda una reserva de nitrégeno, esta podria ser utilizada a
través de la funciéon masculina (Dorken & Van Drunen, 2018). En una circunstancia
similar, de no existir una restricciéon en la asignacion de recursos a las funciones sexuales
en los machos fructiferos de J. mexicana, esto contribuiria a que su adecuacion total se vea
favorecida por la contribucién que obtendrian a través de la produccion de semillas como

sugieren Ramsey & Vaughton, (2001).

Variacion en la fertilidad masculina entre localidades

En este trabajo se encontré que la produccion y viabilidad de polen, como estimadores
de la fertilidad masculina, varfan significativamente entre localidades. Existe limitada
evidencia que demuestre algo similar en especies subdioicas. Humeau et al., (2000) y
Ramsey & Vaughton, (2001) reportan variaciéon interpoblacional significativa en la
produccién/viabilidad de polen que se asocia con diferencias en las condiciones
ambientales locales como la elevacion, la precipitacion y la disponibilidad de recursos que
limitan la reproduccién. Se ha demostrado que esta variacion es frecuente en las plantas
(Delph et al,, 1997) ya que las condiciones de cada sitio alteran la composicion,
producciéon y desempefio del polen (Barret, 1992; Delph & Wolf, 2005; Lau &
Stephenson et al., 1994). Incluso el grado de sequia y el nivel de herbivoria
frecuentemente afectan la produccién de polen (Maurice et al., 1998; Quesada et al,,

1995).

Un patrén de variacion en la produccion de polen entre sitios ya ha sido demostrado en
localidades de |. mexicana, al menos para poblaciones dioicas (Contreras, 2018) pues la

produccion de polen de los machos varfa en funciéon de la integridad del ambiente.

En contraste con la variacién interpoblacional observada en la produccion de polen, en
este trabajo no se detectaron diferencias significativas en los estimadores de la fertilidad
masculina de machos y machos fructiferos. El patron de variacién observado en la
produccion de polen de los arboles de Jacaratia mexicana, sugiere que los factores que

determinan la produccién y viabilidad de polen, impactan relativamente con la misma
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fuerza a machos y machos fructiferos a nivel local, pero que varfan significativamente
entre localidades. Este planteamiento es consistente con la amplia variacién intra e
interpoblacional que se ha observado en especies con sistemas reproductivos
polimoérficos en su rango de distribucién geografica (Fleming, 1998; Varga & Soulsbury,
2020; Vaughton & Ramsey, 2004; Yang et al., 2014). Ademas, los resultados de este
trabajo sugieren que al menos una fracciéon de la variacion observada en la produccién y
viabilidad de polen, debe tener un componente genético heredable. Las flores de los
machos fructiferos son, en todas las localidades, de mayor tamafio y peso que las flores
de los machos. Un patrén similar de variacion entre las flores de morfos productores de
polen se conoce en Cuarica papaya, donde ademas se ha documentado la evolucion
incipiente de cromosomas que determinan la sexualidad de machos (XY) y de

hermafroditas (XYh) (Wang et al., 2012).

Estabilidad del subdioicisnmo como un sistema reproductivo

Los machos requieren de una ventaja teérica en la fertilidad masculina cuya magnitud sea
el doble o mayor sobre los hermafroditas para establecer el dioicismo (Chatlesworth &
Charlesworth, 1978; Lewis, 1941; Lloyd, 1975). Sin embargo, los resultados de este
trabajo no brindan evidencia que apoye este planteamiento teérico. Por el contrario, se
destaca una serie de estrategias de cada morfo productor de polen que pueden favorecer
el ejercicio de la funcién masculina y contribuir a su mantenimiento en poblaciones

subdioicas estables.

El tamafio y peso de las flores, son mayores para los machos fructiferos mientras que el
numero de flores por racimo y el peso de las semillas engendradas, son mayores para los
machos. Los machos, al poseer mas flores pueden aumentar la cantidad de polen
disponible para exportar en mas parejas y engendrar progenie (Barbot et al. 2022). Las
semillas que son producto de fecundaciéon con polen de machos son mas pesadas, lo cual
puede representar progenie de mayor calidad (Nik et al., 2011). Ademas, los machos al

solo poseer una funcién sexual estan obligados a la entrecruza, sistema de apareamiento
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que promueve la diversidad genética, el flujo de genes y evita la depresion endogamica

(Guibert et al., 2009; Hamrick & Godt, 1996; Linhart & Grant, 1990).

Los machos fructiferos por su parte, poseen flores significativamente de mayor tamafio
lo que es sin6nimo de una mayor atracciéon de polinizadores (Eckhart, 1999; Vaughton
& Ramsey, 1998), con lo cual la exportacion del polen aumentaria. Conjuntamente
poseen la funcién femenina lo que significa que pueden ser receptores de polen, producir
algunos frutos y contribuir a su éxito reproductivo (Lezama, 2018). Incluso la funcién
femenina confiere a los machos fructiferos la capacidad de autofecundacién, lo que

representa un seguro reproductivo, en escenarios con ausencia de polinizadores.

También, es probable que, debido a la semejanza floral, los vectores de polen no
diferencien entre flores de machos y machos fructiferos y, por lo tanto, ambos morfos
funcionen como donadores de polen de manera relativamente equitativa. Ademas, se ha
encontrado que la sequia puede actuar como un estresor ambiental que “masculiniza” a
los individuos hermafroditas monoicos, como los de este estudio (Golenberg & West,
2013). Este planteamiento es apoyado por una revision que apunta que las condiciones
ambientales pueden actuar como seflales que controlen el sexo, no solo a nivel
poblacional o individual, sino modular, como en el caso de las especies del género

Arisaema (Pannell, 2017).

Dado que la familia Caricaceae se compone en su mayoria por especies dioicas se ha
sugerido que el dioicismo es el sistema ancestral de esta familia (Charlesworth, 2013).
Ademas, puesto que en Carica papaya se ha propuesto que el hermafroditismo es reciente
(Lardon et al. 1999), la presencia de sistemas subdioicos se ha sugerido como una
reversiéon al hermafroditismo, situacién que no se excluye que ocurra en nuestras
localidades. Dichas reversiones al hermafroditismo parecen ser mas frecuentes de lo que
se estima (Kafer, 2017), lo que explicaria el por qué en Caricaceae, se encuentran
localidades con sistemas subdioicos en especies originalmente dioicas como en Carica
papaya, 1 asconcellea pubescens o Jacaratia mexicana (Aguirre et al., 2007; Ming et al., 2007;
Salvatierra & Jana, 2010).
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9. Conclusion

El sistema reproductivo de J. mexicana se compone de machos, hembras y machos
fructiferos. La estimacion de la fertilidad masculina a través de la produccion y viabilidad
de polen no difiere significativamente entre machos y machos fructiferos, por lo que, al
parecer, los machos fructiferos no tienen una desventaja reproductiva frente a los machos

puros.

Debido a que la fertilidad masculina no parece estar restringida por la producciéon de
frutos en los machos fructiferos, los resultados sugieren que el subdioicismo puede ser
estable bajo circunstancias similares a las de las localidades de Huautla, Morelos. Sin
embargo, existen otros factores como la endogamia, la limitacién y dispersion de polen,
que también influyen en la persistencia de los morfos en las poblaciones, los cuales son

desconocidos para |. mexicana.

Se destaca la necesidad de estudios futuros que permitan esclarecer la ocurrencia del
subdioicismo en otras especies dioicas como |. mexicana, tales como estudios de

determinacion del sexo, genético o cromosémico.
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