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Resumen 

 

La separación de las funciones sexuales femenina y masculina en individuos 

unisexuales hembra y macho (dioicismo) a partir de una condición ancestral hermafrodita, es 

una de las transiciones fundamentales en la evolución de la diversidad de expresiones de 

sexualidad en las angiospermas. En este trabajo, se generá información sobre la 

especializalización sexual y la comprensión de las etapas tardías (subdioicismo) en la 

transición evolutiva al dioicismo. Primero se proporciona al lector una revisión bibliografica 

acerca de los elementos que dirigen la diversidad de sistemas reproductivos y las rutas para la 

evolución de la unisexualidad en angiospermas. En el capítulo (II) principal de esta tesis, se 

presenta un estudio de caso que utiliza como modelo seis poblaciones del árbol tropical 

Jacaratia mexicana A. DC. (Caricaceae) que se ha descrito como dioico, pero que en la Sierra 

de Huautla, Morelos, México, puede presentar res morfos sexuales: hembras, machos y 

machos fructíferos (MF; producen frutos y semillas). En las poblaciones de estudio se exploró 

la frecuencia y adecuación femenina de los MF, para evaluar la magnitud de su contribución 

genética a través de esta vía sexual, y su manteamiento en poblaciones subdioicas. En una 

población no se registraron MF, mientras que en las otras cinco poblaciones su frecuencia 

varió de 8 a 29%. En estas poblaciones, se encontró que los MF, en contraste con las hembras 

producen menos progenie (frutos y semillas) y de menor viabilidad (germinación y 

sobrevivencia). La nula o baja adecuación femenina de los MF, sugiere que estas plantas de 

sexualidad intermedia son funcionalmente machos en dos, o bien hermafroditas en tres 

poblaciones, respectivamente. Acorde a este resultado, las estimaciones de género funcional 

de los MF sugieren que dos de cinco poblaciones son funcionalmente dioicas, mientras que 

tres poblaciones en la misma región son subdioicas. En conjunto, la información generada en 

este estudio sugiere que el subdioicismo en las poblaciones de Jacaratia mexicana, constituye 

una etapa tardía de la evolución del dioicismo, y contribuye a esclarecer los mecanismos 

reproductivos de la especialización sexual y de la segregación de las funciones sexuales que 

caracterizan al dioicismo puro en las angiospermas. 
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Presentación  

 

En este trabajo se presenta a manera de un marco teórico, una síntesis general acerca 

del conocimiento en la diversidad de expresiones de sexualidad y las etapas evolutivas de la 

transición al dioicismo en las angiospermas. En este contexto, se realizó un estudio donde se 

explora la frecuencia y funcionamiento reproductivo de individuos hermafroditas, para 

esclarecer los mecanismos involucrados en la especialización sexual que en teoría constituye 

un paso clave en la evolución del dioicismo a partir del subdioicismo. Este estudio de caso 

incorpora en el mismo escenario las consecuencias genéticas y ecológicas del sistema de 

apareamiento dirigido por  polinizadores y atributos intrínsecos de las plantas, así como la 

segregación de las funciones sexuales como un caso ilustrativo de la diversificación de las 

expresiones de la sexualidad en las angiospermas.  

Para una mejor comprensión y organización de los temas que se abordan en este 

trabajo, el contenido se encuentra estructurado en dos capítulos. El capítulo I, contiene una 

síntesis de los elementos que subyacen a la extraordinaria diversidad de sistemas florales y 

reproductivos en las angiospermas. Dichos elementos son la biología de la polinización y su 

relación con la diversidad de estructuras florales, los sistemas de apareamiento que definen la 

forma en que las plantas se aparean en las poblaciones (autofecundación y/o entrecruza), y la 

distribución de las estructuras sexuales femeninas y masculinas en flores, plantas y 

poblaciones. El capítulo I, incluye una revisión de las principales rutas de la transición 

evolutiva al dioicismo a partir de una condición ancestral hermafrodita. En esta sección se 

hace énfasis en la ocurrencia de individuos de sexualidad intermedia en poblaciones con 

plantas hembras y machos (ruta ginodioicismo-subdioicismo-dioicismo), debido a que su 

presencia constituye una etapa tardia de la especialización sexual y en la evolución de sistemas 

dioicos puros. Estos temas se abordan de manera explícita en el capítulo II, utilizando como 

modelo de estudio poblaciones del árbol Jacaratia mexicana A. DC. (Caricaceae), constituidas 

por hembras, machos y machos fructíferos (MF; producen flores hermafroditas y frutos). La 

MF en las poblaciones de Jacaratia mexicana, representan un experimento natural para 

estudiar la evolución de la especialización sexual en las angiospermas, y los procesos aun no 

esclarecidos del establecimiento del dioicismo; que constituye una de las transiciones 

evolutivas más relevantes de las plantas con flores y su diversificación reproductiva. 
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CAPÍTULO I 

 

Diversidad de los sistemas de reproducción sexual en angiospermas y 

evolución de la segregación de las funciones sexuales masculina y 

femenina 
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1. Introducción 

Las angiospermas son el grupo de plantas más diverso y exitoso de los ecosistemas 

terrestres contemporáneos (Ainsworth, 2000). Un componente clave de su diversificación es la 

gran variedad de sistemas reproductivos. Por lo tanto, el estudio de los mecanismos que 

dirigen la evolución de la diversidad floral y de sistemas reproductivos en las angiospermas, es 

un tema clásico que ha atraído la atención de diversos investigadores (Darwin, 1877; Harder y 

Barrett, 2006). Los avances en el conocimiento de la diversidad floral y reproductiva de las 

angiospermas ha ocurrido principalmente en tres ámbitos: la biología de la polinización, la 

forma en la que ocurren los apareamientos y sus consecuencias sobre la adecuación, y la 

manera en que se distribuyen y combinan los órganos sexuales femenino (gineceo) y 

masculino (androceo) en flores, plantas y poblaciones. A pesar de la atención y los avances 

significativos en la comprensión del tema, aún no es del todo claro por qué este grupo de 

plantas ha evolucionado tan extraordinaria diversidad de estrategias con la finalidad de 

conseguir exitosamente la reproducción sexual. Por lo tanto, un desafío intelectual y atractivo 

para los biólogos es comprender los mecanismos responsables del origen y mantenimiento de 

la diversidad sexual que caracteriza a las plantas con flores. Un asunto particularmente 

relevante tiene que ver con la evolución de la segregación de las funciones sexuales femenina 

y masculina en individuos a partir de una condición hermafrodita. Esta transición clave en la 

evolución de las expresiones de sexualidad en las angiospermas, involucra diversos 

mecanismos y diferentes rutas evolutivas. 
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En este capítulo, se presenta un panorama general de los principales componentes de la 

diversidad reproductiva de angiospermas. El objetivo es proporcionar al lector un contexto 

que ilustre los procesos involucrados con la evolución de la extraordinaria diversidad de 

expresiones de sexualidad en las plantas con flores, donde la especialización sexual es un 

elemento clave. Se incluyen aspectos de polinización y su relación con la diversidad de 

atributos florales, la evolución de sistemas de apareamiento que incluyen la autofecundación y 

las estrategias reproductivas que promueven el entrecruzamiento, y finalmente una breve 

síntesis de las rutas de evolución del dioicismo a partir de una condición hermafrodita. Se hace 

énfasis en el último tema con la intensión de señalar la relevancia evolutiva de plantas de 

sexualidad intermedia en poblaciones con individuos unisexuales, y sus implicaciones en la 

segregación de las funciones sexuales en las angiospermas. Este es el tema central de la tesis y 

se aborda explícitamente en el capítulo II, utilizando como modelo de estudio poblaciones 

subdioicas del árbol Jacaratia mexicana A. DC. (Caricaceae) que se ha descrito como una 

especie dioica. 
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2. Diversidad de plantas con flores 

 

Las plantas con flores o angiospermas surgieron desde principios del Cretácico, hace 

aproximadamente 140 millones de años, y desde entonces han experimentado una 

diversificación ecológica y taxonómica que supera la de cualquier otro grupo vegetal 

(Villaseñor y Ortiz, 2014). Producto de dicha diversificación la riqueza actual de 

angiospermas varia de 261 750 a 369 000 especies agrupadas en 450 o bien en 416 familias 

(según Renner 2014 y Willis et al., 2017, respectivamente). Dado que la estimación de Renner 

(2014), se desprende de una revision bibliográfica de diversidad taxonómica y de sistemas 

reproductivo, en lo subsecuente se utiliza como referencia en este trabajo. La riqueza de 

especies en las angiospermas se puede clasificar en dos grandes clases taxonómicas: las 

monocotiledóneas (Liliopsida) y dicotiledóneas (Magnolipsida; Cronquist, 1981). Además, las 

plantas con flores se consideran como un grupo monofilético donde se han desarrollado una 

gran diversidad de formas e historias de vida que van desde especies arbóreas, lianas, 

arbustivas, hierbas, epífitas, parásitas y acuáticas, que les han permitido colonizar una gran 

diversidad de ambientes y dominar la mayoría de los ecosistemas terrestres contemporáneos 

(Márquez et al., 2013). Las regiones tropicales albergan la mayor diversidad de plantas con 

flores, y particularmente en el neotrópico se distribuyen más de 300 familias (~66 % del total), 

5000 géneros y 80 000 especies (~32 % del total; Quesada et al., 2012). Los tres elementos 

principales que contribuyen de manera general a la diversidad floral y de los sistemas 

reproductivos, son: el sistema de polinización, la manera en que ocurren los apareamientos y 

la distribución de las órganos sexuales femeninos (pistilos) y masculinos (estambres) en flores, 

plantas y poblaciones.  



 

 
 7 

Los atributos florales relacionados con la polinización son probablemente el elemento 

más evidente y vistoso de la diversidad sexual de las angiospermas. 

 

3. Sistemas de polinización y diversidad floral 

 

Debido a su hábito sésil las plantas requieren de vectores bióticos y/o abióticos para la 

dispersión de polen. Aproximadamente el 80 % de las plantas terrestres dependen de animales 

para la polinización y la reproducción sexual (Buchmann y Nabham, 1996), mientras que el 

porcentaje restante de plantas son polinizadas por viento, agua o bien presentan mecanismos 

de autopolinización automática. Esta dependencia reproductiva de las plantas por sus vectores 

de polen, indica que los polinizadores desempeñan un papel fundamental en el mantenimiento 

de la diversidad taxonómica, de la variación genética y de la riqueza de grupos funcionales de 

plantas (Costanza et al., 1997; Fontaine et al., 2006). Por tanto, la evolución de la 

extraordinaria diversidad de plantas con flores se debe en parte a la relación entre 

polinizadores y la reproducción sexual de las angiospermas. El mantenimiento de esta 

interacción en el largo plazo es responsable de que tanto plantas como polinizadores hayan 

evolucionado características, en ocasiones muy elaboradas, relacionadas con la polinización 

(Bawa, 1990; Manchado et al., 2006). 

Atributos como el aroma, color, tamaño, tipo, patrones fenológicos y variedad de 

recompensas son parte de la compleja y diversificada morfología floral que ha evolucionado 

bajo la influencia de la selección ejercida por el tipo de vector empleado para la dispersión del 

polen entre plantas. En estrecha reciprocidad diversos grupos de animales como abejas, 

mariposas, polillas, moscas, avispas, escarabajos, colibríes, murciélagos y otros, han 

evolucionado a la par de los atributos florales de las angiospermas.  
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Los atributos concurrentes de flores y polinizadores han dado lugar a estudios de adaptación y 

coevolución (Endress, 1994; Fenster et al., 2004). En este contexto se ha planteado que las 

combinaciones específicas de rasgos florales son ajustadas con la finalidad de atraer grupos 

específicos de animales y utilizarlos como polinizadores (Faegri y Van der Pijil, 1966). Este 

planteamiento se conoce como “síndromes de polinización”, cuyas implicaciones y 

restricciones han sido ampliamente discutidas. Sin embargo, resultados de un amplio análisis 

cuantitativo sobre el tema muestran que la evolución de atributos florales es fuertemente 

influenciada por la adaptación a un tipo particular de polinizadores efectivos, y que el poder 

predictivo de los síndromes de polinización es mayor para especies de plantas tropicales cuya 

reproducción sexual depende fuertemente de polinizadores (Rosas-Guerrero et al., 2011). 

Además de la polinización, otros componentes estructurales y funcionales de las flores 

se relacionan con dos transiciones evolutivas principales: la evolución de la autofertilización a 

partir de fertilización cruzada y la evolución del dimorfismo sexual a partir del 

hermafroditismo (cosexualidad). El estudio de estas transiciones y de las fuerzas subyacentes 

ha permitido inferir mecanismos que explican su origen y mantenimiento, explorar la 

flexibilidad ecológica y evolutiva de los sistemas reproductivos, y analizar su influencia en la 

diversificación evolutiva de las angiospermas (Eguiarte et al., 2015).  
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4. Estrategias que promueven el entrecruzamiento y/o evitan la endogamia 

Diversas aproximaciones al estudio de la diversidad sexual se han enfocado en la 

manera en la que ocurren los apareamientos en las poblaciones (sistemas de apareamiento) y 

en sus consecuencias. Muchas especies de plantas hermafroditas tienen mecanismos que 

previenen la autofecundación y/o que promueven el entrecruzamiento. Entre estos 

mecanismos destacan la separación espacial (heterostilia) o temporal (dicogamia) de las 

estructuras sexuales dentro de la flor, y los sistemas de auto-incompatibilidad (Darwin, 1877; 

Schultz y  Ganders, 1996; Ainsworth, 2000;  Barrett, 2002). Una de las principales fuerzas 

selectivas que favorecen el entrecruzamiento es la depresión por endogamia, que puede ser 

particularmente intensa en la progenie de autofecundación debido a la expresión de 

mutaciones recesivas deletéreas en genotipos homocigos (Lande y Schemske, 1985). En 

general las plantas heterostilicas se subdividen en dos sistemas que difieren entre sí en el 

número de morfos florales en la población: la distilia con dos morfos florales y la tristilia con 

tres morfos (Barrett, 1992). La posición de anteras y estigmas dentro de las flores difiere de tal 

forma que existe una correspondencia en la posición de los órganos florales entre los 

diferentes morfos (Figura 1). Esta correspondencia promueve el intercambio de polen entre los 

morfos florales. La relevancia funcional de la heterostilia se puede ilustrar si consideramos 

que ha evolucionado en al menos 150 géneros de 28 familias de angiospermas (Barrett, 2002). 

Con respecto a la dicogamia se reconocen dos formas diferentes: la protándria donde los 

estambres y el polen maduran antes que el estigma sea receptivo, y  la protoginia donde el 

estigma es receptivo antes que las anteras liberen polen (Barrett, 2002). Además de reducir la 

probabilidad de autofecundación, esta separación temporal de las funciones sexuales también 

disminuye la interferencia entre las funciones sexuales (Lloyd y Webb, 1986). 
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Además, de la separación espacial y temporal de las funciones sexuales, 

aproximadamente un 50% de las angiospermas han desarrollado sistemas de incompatibilidad 

(SI), que impiden que plantas fértiles fecunden sus óvulos y produzcan semillas con polen 

propio. La reacción de incompatibilidad se debe al reconocimiento del genotipo haploide del 

grano de polen (SI gametofíticos), o bien del genotipo diploide (SI esporofíticos) de la 

cubierta (de origen materno) de los granos de polen que son depositados en el estigma. Los SI 

se interpretan como mecanismos que evitan la autofecundación y los costos relacionados con 

la endogamia, y con frecuencia se presentan en taxones donde también han evolucionado 

mecanismos que promueven el entrecruzamiento (Allen y Hiscock, 2008). Por ejemplo, el 

dimorfismo floral que caracteriza a la distilia, incluye un sistema de incompatibilidad 

esporofítico que impide la fecundación entre plantas del mismo morfo. Así que los SI son un 

componente fundamental de los sistemas de apareamiento y de la evolución de las expresiones 

de la sexualidad en las plantas (Charlesworth et al., 2005; Allen y Hiscock, 2008).  
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Figura 1. Separación de las estructuras sexuales que promueve el entrecruzamiento y/o previene la autofecundación en las 

angiospermas. A) Separación espacial (hercogamia): 1) Distilia y 2) Tristilia; Las flechas negras ilustran que el movimiento del polen 

es reciproco entre los morfos o plantas con anteras y pistilos que son de similar tamaño. b) Separación temporal (dicogamia): 3) 

Protoginea y 4) Protandria.  
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5. La evolución de la autofecundación 

 

La condición ancestral y más frecuente en las angiospermas es el hermafroditismo, que 

está presente en aproximadamente 90% de las especies (Barrett, 2002; Ainsworth, 2000). Las 

plantas con flores tienen crecimiento modular y generalmente producen múltiples flores por 

planta. Esta condición tiene importantes consecuencias en la dinámica de apareamientos y en 

la adecuación de las plantas. La primera y más obvia es que la producción simultanea de 

gametos femeninos y masculinos en una planta permiten la autofecundación. La capacidad de 

autofecundación libera a los individuos de la necesidad de conseguir parejas para aparearse y 

de la dependencia de vectores para el transporte de polen, lo cual les facilita colonizar espacios 

desocupados con relativa facilidad (Pannell y Barrett, 1998). Sin embargo, este sistema de 

apareamiento también se asocia con diversos costos, incluyendo uniformidad genética de las 

poblaciones, descuento de polen y depresión por endogamia (Charlesworth y Charlesworth, 

1987). Para explicar la disyuntiva que implica la autofecundación y comprender porque se 

origina con tanta frecuencia, modelos teóricos de los sistemas de apareamientos plantean la 

necesidad de considerar dos consecuencias genéticas primordiales y opuestas: la ventaja 

(50%) en la transmisión de alelos que provocan autofecundación en una población de plantas 

que se entrecruzan y que les permite diseminarse rápidamente, versus la reducción de la 

adecuación de la progenie que resulta de endogamia (Lande y Schemske, 1985; Uyenoyama et 

al., 1993). Resultado de este conflicto se predicen dos alternativas evolutivamente estables: 

plantas autogamas versus plantas donde predomina el entrecruzamiento. Acorde a los 

planteamientos teóricos, evidencia empírica muestra que una característica común de familias 

de plantas principalmente herbáceas es la evolución de especies con flores pequeñas y que se 

autofecundan (20 % de las especies).  
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Esta transición  a la autofecundación ha ocurrido en múltiples ocasiones a partir de especies de 

entrecruza (Barrett et al., 1996; Kohn et al., 1996; Goodwillie, 1999).  

El predominio de la autofecundación o bien del entrecruzamiento, se consideran 

estados alternativos estables de los sistemas de apareamiento en la mayoría de poblaciones de 

plantas. Sin embargo, esta idea se ha modificado con evidencia que muestra que el 

establecimiento de los sistemas de apareamientos depende de la historia de las poblaciones, y 

de la magnitud de los costos y beneficios tanto de la autofecundación como del 

entrecruzamiento. Estimaciones genéticas de tasas de entrecruzamiento de especies 

polinizadas por animales indican que además de plantas de autofecundación al menos un 

tercio de las especies analizadas tienen apareamientos mixtos (autofecundación y 

entrecruzamiento) y otro tanto que esencialmente se entrecruzan (Vogler y Kalisz, 2001), 

especialmente árboles tropicales (Charlesworth, 2002). En contraposición a las ventajas y 

evolución de sistemas reproductivos endogámicos, diversos estudios muestran que la progenie 

de autofecundación, es menos adecuada que la progenie de entrecruza. Esta consecuencia 

reproductiva se conoce como depresión por endogamia y es una de las principales fuerzas 

selectivas que dirigen las estrategias de apareamiento de las plantas (Charlesworth y 

Charlesworth, 1987; Figura 2). 
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Figura 2.  Sistemas de  apareamiento en angiospermas. A) Autofecundación, B) Entrecruzamiento y C) Mixto. 
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6. Distribución de las funciones sexuales (femenina y masculina) y 

diversidad de sistemas reproductivos  

 

Un atributo distintivo de las angiospermas es la gran diversidad de expresiones de la 

sexualidad que en general se conocen como sistemas reproductivos (Charlesworth y 

Charlesworth, 1978; Ainsworth, 2000, Barrett, 2002). Para visualizar esta variedad es 

conveniente considerar que las flores se componen de estructuras sexuales femeninas 

(gineceo) y/o masculinas (androceo) encargados de la producción de óvulos y semillas y 

polen, respectivamente. Tres tipos diferentes de flores resultan de la distribución de dichos 

órganos. Las flores con órganos de ambas funciones sexuales se conocen como flores 

perfectas o hermafroditas, y las flores que presentan únicamente gineceo (femeninas) o 

androceo (masculinas) se conocen como pistiladas o estaminadas, respectivamente  (Figura 3).  
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Figura 3. Tipos de flores en las angiospermas en relación a la distribución de las estructuras sexuales (androceo representado por los 

estambres y gineceo representado por el pistilo). A) Flor masculina o estaminada, B) flor femenina o pistilada y C) flor perfecta o 

hermafrodita. 
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La diversidad de maneras en que se pueden combinar estos tres tipos de flores 

determina la gran variedad de sistemas reproductivos. En un extremo de dichas expresiones de 

sexualidad tenemos plantas con flores hermafroditas, en el extremo opuesto plantas 

unisexuales y en medio una amplia gama de combinaciones de las funciones sexuales. A pesar 

de la aparente complejidad que esta diversidad involucra, se reconocen dos patrones distintos 

de la sexualidad de las plantas y prácticamente todas las especies pueden asignarse a una de 

dos categorías: sistemas reproductivos monomórficos o dimórficos. En las poblaciones 

monomórficas hay un solo tipo de plantas con uno o diferentes tipos de flores, y su 

contribución relativa como progenitores maternos o paternos varía de manera continua. El 

ejemplo clásico de esta condición son las plantas monoicas, que producen flores unisexuales 

macho y hembra en diversas proporciones y por tanto su contribución por cada vía sexual 

varia. En contraste, las poblaciones con dimorfismo de género o sexual se componen de dos 

morfos o tipos sexuales distintos que en general funcionan de manera relativamente más 

discreta como progenitores maternos o paternos (Ainsworth, 2000; Barrett, 2002). El ejemplo 

típico son las poblaciones dioicas con plantas unisexuales hembra y macho. 

Con la finalidad de ilustrar la diversidad de sistemas reproductivos monomórficos y 

dimórficos se mencionan algunos casos y se acompañan de un esquema para ejemplificar la 

distribución de las estructuras sexuales femeninas y masculinas en plantas y poblaciones 

(Figura 4). Algunos sistemas monomórficos, además del monoicismo son: ginomonoicismo, 

que se caracteriza por la presencia plantas con flores pistiladas y hermafroditas, 

andromonoicismo, flores estaminadas y hermafroditas; y por último el  trimonoicismo donde 

hay tres tipos de flores: pistiladas, estaminadas y hermafroditas en un mismo individuo.  
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En sistemas dimórficos las poblaciones están formadas por plantas que pueden ser 

estrictamente unisexuales (dioicismo), o un morfo es hermafrodita y el otro hembra 

(ginodioicismo), o bien macho (androdioicismo). Por último, algunas poblaciones pueden 

presentar sistemas tridioicos o subdioicos que se caracteriza por la presencia de tres tipos 

sexuales diferentes (hembras, macho y hermafroditas; Darwin, 1877; Charlesworth y 

Charlesworth, 1978; Lloyd y Bawa, 1984; Ainsworth, 2000; Ehlers y Bataillon, 2007). 
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Figura 4. Diversidad de sistemas reproductivos en las angiospermas. A) Monomórficos: 1) Hermafrodita, 2) Monoico, 3) Ginomonoico, 4) 

Andromonoico y 5) Trimonoico; B) Dimóficos: 1) Dioico, 2) Ginodioico, 3) Androdioico y 4) Subdioico.  
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7. Segregación de las funciones sexuales y rutas evolutivas del dioicismo 

 

 Dado el carácter sustancialmente hermafrodita de las angiospermas, la segregación de 

las funciones sexuales masculina y femenina en plantas individuales (dioicismo) representa el 

extremo opuesto de la expresión sexual, de las estrategias reproductivas relacionadas con la 

promoción del entrecruzamiento y de la especialización funcional. El dioicismo es 

relativamente raro, pues ocurre aproximadamente en solo 6 % de las especies de angiospermas 

(Yampolsky y Yampolsky, 1992). Sin embargo, la presencia de plantas dioicas en 39% de las 

familias (~175) de angiospermas indica que a pesar de ser un sistema poco frecuente a nivel de 

especie, el dioicismo ha evolucionado independientemente y de manera reiterada en este grupo 

(Renner y Ricklefs, 1995; Heilbuth, 2000; Renner, 2014). Por lo tanto, la comprensión de los 

factores relacionados con el origen y evolución de sexos separados a partir de una condición 

hermafrodita, constituye un atractivo desafío intelectual para los biólogos interesados en la 

diversidad sexual de las angiospermas (Barrett y Hough, 2013; Quesada et al.,  2011). 

La presencia de flores unisexuales distribuidas en diferentes combinaciones en plantas 

y poblaciones, se ha utilizado como base para plantear las posibles rutas o vías de evolución 

del dioicismo a partir de una condición hermafrodita. Esto se debe a que el requisito básico 

indispensable para la evolución de la segregación de la sexualidad desde una condición 

hermafrodita, es la ocurrencia de mutaciones de esterilidad que den origen a flores unisexuales 

(Barrett, 2002). A pesar de que se proponen diferentes rutas evolutivas para la segregación de 

las estructuras sexuales (Bawa, 1980; Torices et al., 2011; Spigler y Ashman; 2012), se han 

distinguido dos vías principales del origen del dioicismo (Charlesworth y Charlesworth, 1978; 

Charlesworth, 1999; Charlesworth y Guttman, 1999). Una primera ruta  es por la vía del 
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monoicismo. Bajo este modelo la selección natural actúa de manera disruptiva sobre la 

variación en la proporción de flores unisexuales por individuo, y como resultado de 

especialización gradual en una función sexual eventualmente se originan plantas hembra y 

macho. La segunda ruta es la del ginodioicismo, donde plantas hembra (mutaciones de 

esterilidad masculina) invaden poblaciones de plantas hermafroditas. Posteriormente, la 

presencia de hembras debe favorecer la fertilidad masculina de las plantas hermafroditas 

remanentes en la población, dando origen a plantas unisexuales macho y hembra 

(Charlesworth y Charlesworth, 1978; Charlesworth, 1999; Figura 5).  

La evidencia de la ruta del monoicismo está basada principalmente en filogenias 

moleculares que indican que el dioicismo es un carácter derivado de linajes ancestrales 

monoicos (Renner y Won, 2001). En contraste, existe una cantidad considerable de evidencia 

de la relativa facilidad con la que mutantes de esterilidad masculina invaden poblaciones 

hermafroditas (ginodioicismo) y de los mecanismos involucrados en la transición al diocismo 

(Barrett, 1992; Maurice et al., 1994; Schultz, 1994; Renner y Ricklefs, 1995; Kohn y Biardi, 

1995; Schultz y Ganders, 1996; Sakai et al., 1997; Pannell, 1997; Wolfe y Shmida, 1997; 

Delph y Carroll, 2001; Sarkissian et al., 2001; Renner y Won, 2001).  
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Figura 5. Rutas de evolución al dioicismo en angiospermas. A) Condición ancestral hermafrodita, B) vía del ginodioicismo, C) vía del 

monoicismo, D) separación de las estructuras femeninas y masculinas en individuos, dioicismo. (Esquema modificado de Barrett, 

2002).  
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Modelos teóricos señalan que las plantas con esterilidad masculina (hembra) pueden 

proliferar en poblaciones cosexuales si el producto de la tasa de autofecundación (r) y la 

depresión por endogamia () en las plantas hermafroditas es superior a 0.5 (Lewis, 1941; Ross 

1982). En la práctica, las hembras puedan diseminarse en una población cosexual si producen 

el doble de semillas viables (número y/o calidad) que las hermafroditas. Esta ventaja 

reproductiva es clave para superar la pérdida de la función y adecuación masculina que se 

deriva de la esterilidad. Las hembras pueden producir más y/o mejores semillas que las 

hermafroditas si reasignan los recursos de la función masculina a la femenina, y si su progenie 

que es producto de entrecruza supera a la de las hermafroditas que puede experimentar 

depresión por endogamia, respectivamente (Renner y Ricklefs, 1995; Sarkissian et al., 2001; 

Renner y Won, 2001). Una revisión del tema muestra que las hembras de especies ginodioicas 

tienen ventaja en adecuación sobre las hermafroditas produciendo más y/o mejores semillas 

(ver revisión de Shykoff et al., 2003). En una segunda etapa se requiere la reducción gradual 

de la fertilidad femenina de hermafroditas especializados en la función masculina. Esta etapa 

puede incluir hermafroditas que pierden la función femenina (esterilidad femenina) y que se 

convierten en machos. En el último paso, las plantas hermafroditas remanentes se eliminan de 

las poblaciones subdioicas y el sistema deriva en uno dioico. En este escenario se predice el 

establecimiento de poblaciones con tres morfos sexuales: 1) plantas hembras con flores 

femeninas, 2) machos con flores masculinas y 3) hermafroditas con flores perfectas. Este 

sistema se conoce como subdioicismo, y se ha interpretado como una etapa tardía en la ruta 

evolutiva ginodioicismo-diocismo (Charlesworth y Charlesworth, 1978; Ehlers y Bataillon, 

2007). Sin embargo, la fase final de esta ruta es poco comprendida en parte debido a la poca 

investigación de especies subdioicas (Spigler y Ashman, 2012). Los reportes de poblaciones o 
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especies subdioicas comúnmente indican la presencia de plantas con flores perfectas y con 

frecuencia de machos fructíferos, lo cual sugiere una transición que involucra la ruta del 

ginodioicismo (Ehlers y Bataillon, 2007).  

Por lo tanto, los sistemas subdioicos representan escenarios ideales para investigar la 

evolución de sexos separados a partir de una condición cosexual y elucidar los mecanismos 

relacionados con el origen y mantenimiento de la especialización sexual en angiospermas. Un 

elemento clave en la evolución del dioicismo desde el subdioicismo, es la adecuación que las 

plantas hermafroditas obtienen a través de las funciones femenina y masculina en contraste 

con la adecuación de plantas hembra y macho respectivamente. En este proyecto de 

investigación se evalúan los componentes de la fecundidad femenina de machos fructíferos 

para explorar el papel de este componente de adecuación en el mantenimiento de poblaciones 

subdioicas en particular y en la evolución del dioicismo en general. 
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8. Conclusiones  

La reproducción sexual de las angiospermas se caracteriza por una sorprendente 

diversidad de estructuras reproductivas y expresiones la de sexualidad. Entre los aspectos más 

relevantes de esta diversidad reproductiva esta la polinización biótica y la correspondencia 

morfológica y funcional entre flores y polinizadores, el sistema de apareamiento 

(autofecundación, entrecruzamiento y mixto) que define quien se aparea con quien en una 

población y tiene relevantes consecuencias genéticas, ecológicas y evolutivas, y por último la 

distribución y combinación de las estructuras sexuales femenina y masculina en flores, plantas 

e individuos. Una de las transiciones evolutivas de mayor interés biológico, es la segregación 

de las funciones sexuales, pues involucra en el proceso cambios en atributos florales que 

pueden resultar en dimorfismos sexuales, modificaciones sustanciales en la dinámica de 

apareamientos, y obviamente la especialización sexual de plantas individuales. 

La evolución de la segregación de las estructuras sexuales en individuos a partir de una 

condición ancestral hermafrodita, se ha explicado por diferentes rutas o vías evolutivas. Sin 

embargo, aún es escaso el conocimiento de las etapas tardías de la segregación de la 

sexualidad en individuos. Por tanto la presencia de poblaciones con plantas de sexualidad 

intermedia representa un experimento natural para esclarecer dichas etapas y su relevancia en 

la transición al dioicismo. Estos temas se abordan en el Capítulo II, utilizando como modelo 

de estudio poblaciones subdioicas del árbol tropical Jacaratia mexicana A. DC. (Caricaceae) 

que es una especie que ha sido descrita como dioica. 
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CÁPITULO II 

 

Evaluación de la adecuación femenina de machos fructíferos y su 

influencia en la transición subdioicismo-dioicismo en el árbol 

Jacaratia mexicana A. DC. (Caricaceae) en la Sierra de Huautla, 

Morelos, México
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1. Resumen 

 

Una de las transiciones evolutivas más significativas en la diversificación de sistemas 

reproductivos y de apareamiento en las angiospermas, es la especialización sexual y el 

establecimiento de sistemas dioicos a partir de una condición hermafrodita. Pero se 

desconocen las consecuencias ecológicas y evolutivas de la presencia de fenotipos de 

sexualidad intermedia en etapas tardías de la transición evolutiva al dioicismo. En este trabajo 

se investiga la evolución de la especialización sexual utilizando como modelo de estudio 

Jacaratia mexicana (Caricaceae), una especie dioica con plantas hembras (H) y machos (M), 

donde existen poblaciones subdioicas en las que además de plantas unisexuales hay individuos 

machos que producen flores hermafroditas y frutos (machos fructíferos, MF). Se documentó la 

distribución espacial y la frecuencia de H, M y MF en seis poblaciones en la región de 

Huautla, Morelos, México. En cinco poblaciones se estimó la adecuación femenina de H y 

MF, cuantificando la cantidad y viabilidad de su progenie. Finalmente, se calculó la 

adecuación femenina relativa (C) y el género funcional de los MF (GMF), para averiguar la 

contribución de la adecuación femenina en su mantenimiento, y en la persistencia de 

poblaciones funcionalmente subdioicas. La frecuencia de MF varia de 0 a 29 %, y la 

proporción de H: M + MF no difiere en general de 1:1 como se predice en poblaciones dioicas 

(χ2 (gl) = 9.91 (5), P = 0.08). Las H producen significativamente más frutos maduros que pesan 

más y tienen más semillas/fruto. Además las semillas son más pesadas y de mayor calidad o 

viabilidad que las de MF. La adecuación femenina de MF varía de 0.005 a 0.065 y el GMF de 0 

a 4 %. Suponiendo que la adecuación masculina de los MF es igual a la de machos puros, las 

estimaciones de GMF > 0, indican que se podría favorecer su mantenimiento en poblaciones 

funcionalmente subdioicas. En las poblaciones de Jacaratia mexicana, tres son 

funcionalmente dioicas y en tres los MF son relativamente más exitosos, subdioicas. Sin 

embargo, para precisar sobre la especialización reproductiva de los machos fructíferos y su 

papel en la evolución de sistemas dioicos puros en Jacaratia mexicana, es indispensable 

evaluar la magnitud de su adecuación relativa masculina. 
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2.  Introducción 

 

La separación de las funciones sexuales en plantas individuales se conoce como 

dioicismo. Estudios del tema plantean que el dioicismo evoluciona por la diseminación de 

mutaciones de esterilidad en poblaciones hermafroditas que eliminan la función masculina o 

femenina en diferentes individuos (Lewis, 1941; Charlesworth y Charlesworth, 1978; Ross, 

1982; Charlesworth, 1999; Charlesworth y Guttman, 1999; Ainsworth, 2000; Barrett, 2002). 

Sin embargo, en ocasiones la segregación de los sexos en individuos no es completa y algunas 

plantas pueden producir flores del sexo opuesto (Ehlers y Bataillon, 2007). Esta inconsistencia 

de la expresión sexual ocurre generalmente en machos que producen flores estaminadas y 

flores perfectas. Si estas plantas macho con órganos sexuales femeninos son capaces de 

producir frutos, se les llama machos fructíferos, y su presencia en poblaciones de hembras y 

machos se conoce generalmente como subdioicismo (Darwin, 1877; Ross, 1982; Aguirre et 

al., 2007).  

Las poblaciones de plantas subdioicas representan un experimento natural donde es 

posible cuantificar y comparar la fecundidad relativa de los diferentes tipos sexuales de 

plantas, y con base en esta información explorar las consecuencias ecológicas y evolutivas de 

la presencia de MF. Estas consecuencias dependen básicamente de la cantidad y calidad de las 

semillas que producen los machos MF con respecto a las hembras (WFMF/WFH) (Lloyd, 

1974a; Charlesworth y Charlesworth, 1978; Ross, 1982). Es decir, de la adecuación relativa 

que los MF obtienen a través de la función femenina. 
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Con la finalidad de explorar el funcionamiento de plantas de sexualidad intermedia, 

Lloyd (1974b) propuso el concepto de género funcional (G), que se define como la 

contribución de genes vía óvulos en relación a la contribución vía polen. El método propuesto 

por Lloyd (1976) utiliza información de la frecuencia de los diferentes tipos sexuales y de su 

adecuación femenina relativa. La evaluación del género funcional de MF (GMF) en 

poblaciones naturales permite establecer si los MF tienen una contribución significativa de 

genes a través de óvulos y semillas (GMF > 0), y estamos frente a un sistema funcionalmente 

subdioico, o bien si los MF contribuyen genes a la siguiente generación exclusivamente vía 

polen (GMF = 0) y el sistema es funcionalmente dioico. 

Asimismo, una estimación de la adecuación femenina de MF y hembras que considere 

tanto la cantidad como la calidad la progenie, puede brindar información de la estabilidad 

evolutiva del subdioicismo. Teóricamente y asumiendo determinación nuclear de la 

sexualidad, las hembras pueden diseminarse y mantenerse en una población cosexual, siempre 

y cuando produzcan el doble de semillas viables (número y/o calidad) que las hermafroditas. 

Esta ventaja reproductiva es clave para superar la pérdida de la función y adecuación 

masculina que se deriva de la esterilidad (Lewis, 1941; Ross, 1982).  

En poblaciones de especies subdioicas, el éxito reproductivo femenino de plantas 

hembra puede ser mayor al de MF por diversas razones. Las plantas hembra conseguirían 

producir más y/o mejores frutos y semillas que los MF por dos razones principales: a) pueden 

producir más semillas, si hay reasignación de recursos que no son utilizados para la 

producción de polen y flores estaminadas (Darwin, 1877), y b) pueden producir semillas de 

mayor calidad, dado que evitan la autofecundación y los costos asociados a la depresión por 

endogamia (Shykoff, 1992; Wang et al., 2015). Por su parte, la principal ventaja de los MF 
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frente a las hembras es que tienen la capacidad de producir semillas por autofecundación, lo 

cual puede ser un seguro reproductivo que las plantas unisexuales no tienen.  

En este trabajo se exploran las consecuencias ecológicas y evolutivas de la presencia 

de MF en poblaciones compuestas por hembras y machos de Jacaratia mexicana A. DC. 

(Caricaceae), un árbol tropical que previamente se ha descrito como una especie dioica 

(Pennington y Sarukhán, 1988 y 2012).  
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3. Antecedentes 

 

3.1. Frecuencia de dioicismo en las angiospermas 

La diversidad de angiospermas o plantas con flores se estima en 261,750 especies, 14 

559 géneros y 450 familias (Renner, 2014). En este grupo de plantas el sistema reproductivo 

predominante es el hermafroditismo que lo presenta aproximadamente un 90% del total de 

especies (Barrett, 2002). A partir de esta condición ancestral, la unisexualidad ha 

evolucionado en diversos grupos por la segregación de las funciones sexuales femenina y 

masculina en plantas individuales, lo cual se conoce como dioicismo. Aunque la información 

y las estimaciones de frecuencia y distribución del dioicismo han mejorado en años recientes, 

aún existe incertidumbre sobre el número preciso de especies dioicas. En esta sección se 

presenta información disponible que muestra que independientemente del número y la 

proporción de plantas dioicas en diferentes floras, el dioicismo no se distribuye de manera 

homogénea entre regiones geográficas, formas de vida y familias de angiospermas. 

El dioicismo, es una condición relativamente rara que está presente en 15 600 especies 

y 987 géneros, lo que corresponde respectivamente a 6 y 7 % del total (Renner y Ricklefs, 

1995; Renner, 2014). A pesar de que a nivel de especie el dioicismo es relativamente raro, este 

sistema reproductivo ocurre en el 39 % de las familias (~175 familias) de angiospermas, lo 

que indica evolución independientemente y reiterada en diferentes linajes (Renner, 2014). 

Estimaciones de la incidencia de dioicismo a nivel de género indican que de 987 géneros con 

plantas dioicas, 116 son géneros estrictamente dioicos, lo que implicaría que el dioicismo se 

ha originado independientemente en al menos 871 géneros (Heilbulth, 2000). Del total de 
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especies dioicas reportadas, 6 650 pertenecen a 34 familias que son completamente dioicas y 

las 8 950 especies restantes están en familias donde hay especies dioicas y otros sistemas 

reproductivos, particularmente sistemas monoicos y ginodioicos (Renner, 2014).  

3.2. Correlaciones ecológicas del dioicismo 

La información de la literatura señala que el dioicismo en general se asocia con 

distribuciones tropicales, con formas de vida de crecimiento leñoso particularmente árboles, 

con polinización por viento o bien por polinizadores pequeños y generalistas, y con frutos 

carnosos y semillas que son dispersadas por animales (Bawa, 1980; Lloyd, 1982; Sakai et al., 

1995; Sakai et al., 1997; Sakai y Weller, 1999; Renner y Ricklesfs, 1995, Vamosi et al., 2003, 

Vamosi y Vamosi, 2004). 

En regiones templadas las especies dioicas constituyen menos del 4% del total de 

especies, mientras que en regiones tropicales dicha proporción puede ser mayor a 8% del total 

de especies (Bawa 1980). Este sesgo geográfico en la incidencia de dioicismo se ha explicado 

en relación con diferentes correlatos. En los bosques templados el dioicismo se correlaciona 

con polinización y dispersión por viento, mientras que en bosques tropicales se correlaciona 

con polinización por insectos, y dispersión por animales (Bawa, 1980; Fox, 1985; Vamosi y 

Otto, 2002, Heilbuth et al., 2001, Vamosi et al., 2003; Vamosi y Vamosi, 2004). Dado que las 

floras tropicales tienen alta diversidad y proporción de especies leñosas, se plantea que la alta 

incidencia de dioicismo en los trópicos puede deberse en parte a la asociación entre dioicismo 

y tamaño de las plantas. 
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La evolución de dioicismo ha ocurrido principalmente en plantas con crecimiento 

leñoso, con mayor biomasa y con ciclos de vida largos, como árboles y arbustos (Darwin, 

1877, Bawa, 1980; Fox, 1985). Bawa (1980), encontró que dentro de diferentes floras un 

aumento en la frecuencia de dioicismo y se correlaciona con un incremento en el tamaño de 

las plantas. Los árboles en contraste con las hierbas, tienen una alta incidencia de dioicismo. 

Para explicar la correlación entre dioicismo y forma de vida se invoca al entrecruzamiento 

como una de las principales presiones selectivas. Este planteamiento supone que la posibilidad 

de fecundación de óvulos con polen propio aumenta con el tamaño de la planta. En los árboles, 

con grandes copas y un gran número de flores se incrementa la probabilidad de 

autofecundación por geitonogamia, lo cual puede derivar en depresión por endogamia y 

favorecer la evolución de la unisexualidad (y entrecruzamiento obligado; Thomson et al., 

1989; Webb, 1999). 

El dioicismo no se distribuye de manera homogénea entre diferentes grupos 

taxonómicos de plantas. Algunas familias como Caricaceae y Myristicaceae están formadas 

casi exclusivamente por especies dioicas, en contraste familias como Bombacaceae y 

Dipterocarpacae no tienen especies dioicas. Otras familias (Anacardiaceae, Euphorbiaceae, 

Moraceae y Urticaceae), tienen una mezcla relativamente equitativa de taxa dioicos y 

monoicos, y hay familias como Meliaceae con taxones dioicos, monoicos y hermafroditas 

(Bawa, 1980). Además, estudios filogenéticos indican que el dioicismo se encuentra tanto en 

familias basales como en familias recientes o derivadas (Renner y Ricklefs, 1995; Vamosi et 

al., 2003; Renner, 2014).  Algunas estimaciones del tipo de polinización en especies dioicas 

(4,935 especies) sugieren que el 68.4 % son polinizadas por animales y 31.6 % restante 

dispersan su polen por vectores como el viento y agua (Renner, 2014).  
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En contraste con plantas dioicas de regiones templadas que son principalmente polinizadas por 

viento, la mayoría de las plantas dioicas tropicales son polinizadas por animales donde se 

incluyen aves, murciélagos, polillas y otros insectos. Estudios de ecología en los trópicos 

revelan algunas asociaciones entre el dioicismo y el modo de polinización y dispersión de 

semillas. En general se ha documentado una correlación entre dioicismo y polinización por 

abejas. Las plantas dioicas de los trópicos tienen inflorescencias y/o flores relativamente 

pequeñas, de color blanco, amarillo o verde  pálido (Bawa y Opler, 1975; Bawa, 1980; 

Vamosi et al., 2003). Estas flores son polinizadas principalmente por abejas generalistas, 

pequeñas y medianas de lengua corta de las familias Halictidae, Megachilidae y Meliponini 

(Bawa, 1980). Algunos grupos de plantas ilustran la asociación entre dioicismo y tipo de 

polinización. En el género Fuchsia con aproximadamente 90 especies, 78 son hermafroditas y 

polinizadas principalmente por aves, mientras el resto son polinizadas sobre todo por abejas y 

en su mayoría son plantas ginodioicas, subdioicas y dioicas (Berry et al., 2004). 

Otro atributo relacionado con el dioicismo es la dispersión por animales. Muchas 

especies dioicas tienen frutos carnosos con semillas que son dispersadas por animales. La 

asociación entre dioicismo y modo de dispersión se presenta en diferentes comunidades y en 

diversos grupos taxonómicos. En general, la dispersión por aves es más común en las 

comunidades tropicales que en las templadas. En árboles y arbustos dioicos tropicales, los 

frutos tienen una o pocas semillas que con frecuencia son dispersadas por las aves. Diversos 

autores coinciden en señalar que la incidencia de dioicismo en bosques tropicales puede 

deberse en parte a la dispersión por animales, particularmente por aves (Bawa y Opler, 1975; 

Bawa, 1980; Ibarra-Manríquez y  Oyama, 1992; Sakai y Weller, 1999; Vamosi y Vamosi, 

2004). 
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3.3. Rutas de evolución al dioicismo 

 

Las presiones selectivas que dirigen la evolución del dioicismo y la naturaleza de las 

posibles rutas evolutivas involucradas en dicha transición, son dos cuestiones fundamentales 

relacionadas con la presencia de dioicismo en las plantas con flores. Un señalamiento general 

relacionado con las presiones selectivas, es que la evolución del dioicismo está relacionada 

con: a) la evasión de la autofecundación y la depresión por endogamia, b) con una ventaja 

derivada de la especialización sexual, o c) una combinación de ambas (Lloyd, 1975; 

Charlesworth y Charlesworth, 1978; Barrett, 2002). En relación a las vías evolutivas del 

dioicismo a partir de una condición hermafrodita, se han planteado al menos cinco rutas 

alternativas (Webb, 1999). Una vía (1) directa sin estados intermedios, y 4 rutas donde 

diferentes sistemas reproductivos constituirían una fase intermedia de la transición: 2) vía la 

heterostilia, 3) ruta del monoicismo, y 4) vía ginodioicismo o 5) androdioicismo (Torices et 

al., 2011). La ruta directa, plantea la aparición simultánea y el establecimiento de dos 

mutaciones independientes; una de esterilidad masculina y otra de esterilidad femenina en 

poblaciones hermafroditas. Charlesworth y Charlesworth (1978), sugieren que una transición 

directa es poco probable, debido a que las mutaciones de esterilidad masculina y femenina 

deben surgir y mantenerse simultáneamente en especies hermafroditas. No obstante, la 

hipótesis de la vía directa es relevante por hacer patente la ocurrencia de mutaciones de 

esterilidad, que es un elemento clave para el establecimiento de sistemas dioicos. 
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El dioicismo también ha evolucionado a partir de ancestros cosexuales dimórficos, 

como es el caso de la distilia (Darwin, 1877, Lloyd, 1979, Ross, 1982). El planteamiento es 

que la perdida de polinizadores eficientes resulta en transferencia asimétrica de polen entre los 

morfos florales, lo cual favorecería la especialización masculina del morfo más eficaz para 

donar polen (por lo general, thrum) y la especialización femenina del morfo más efectivo 

recibiendo polen (generalmente pin). La especialización sexual es posible gracias a la 

reciprocidad reproductiva y a la autoincompatibilidad entre morfos florales. Estudios 

comparativos sugieren que el dioicismo pudo evolucionar a través de esta ruta en tres familias 

de angiospermas: Boraginaceae, Menyanthaceae y Rubiaceae (Pailler et al., 1998, Barrett, 

2002).  

 En especies monoicas las plantas tienen una mezcla de flores unisexuales femeninas y 

masculinas en diferentes proporciones. En esta ruta evolutiva del dioicismo se requiere que la 

selección actué de manera disruptiva sobre la variación (genética) en la proporción de flores 

de uno y otro sexo, e incremente gradualmente la especialización sexual de plantas 

individuales dando lugar al establecimiento de plantas femeninas y masculinas. La evidencia 

que apoya esta hipótesis evolutiva se basa principalmente en estudios filogenéticos que 

muestran la ocurrencia de grupos con taxa monoicos y dioicos (Renner, 2014; Dufay et al., 

2014). 
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En la ruta del ginodioicismo, plantas unisexuales femeninas invaden poblaciones de 

individuos hermafroditas por la propagación de mutaciones de esterilidad masculina. 

Posteriormente y debido a la presencia de hembras, la selección favorece a las plantas 

hermafroditas que se especializan en la función masculina y el proceso concluye con la 

transición al dioicismo. Esta ruta evolutiva que involucra esterilidad masculina es por mucho 

la más común entre las angiospermas (543 especies, 178 géneros y 50 familias) se concibe con 

una transición clave en la evolución del dioicismo y existe evidencia empírica robusta que la 

apoya (Jacobs y Wade, 2003; Dufay et al., 2014). 

La ruta del androdioicismo sigue la misma lógica del ginodioicismo pero involucra la 

invasión inicial de plantas con esterilidad femenina. Sin embargo, la incidencia de plantas 

androdioicas es extremadamente rara y no existe evidencia empírica sólida que permita validar 

esta hipótesis. 

De las hipótesis que tratan de explicar la evolución del dioicismo, las rutas del 

monoicimo y el ginodioicimo (Rutas evolutivas que se abordaron en el Capítulo I) han 

recibido más atención. Dufay y colaboradores (2014) y Renner (2014), proporcionan 

evidencia filogénica que muestran una correlación del dioicismo con sistemas sexuales 

ginodioicos y monoicos. Las estimaciones sugieren que para un total de 14 559 géneros en las 

angiospermas, alrededor de 59 géneros (0.4 %) contienen tanto especies ginodioicas con 

dioicas y aproximadamente 210 (1.4 %) géneros con especies dioicas también contienen 

especies monoicas. 
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La vía del ginodioicimo se ha investigado más a fondo mediante modelos teóricos. 

Además es uno de los pocos sistemas reproductivos en los que la determinación genética del 

sexo es bien conocida. Se sabe que mutaciones nucleares o elementos citoplasmáticos son 

responsables de la esterilidad masculina; ambas pueden ser contrarrestadas por genes 

nucleares que pueden restaurar la función masculina (Ehlers y Bataillon, 2007; Spigler et al., 

2011). A diferencia del ginodioicismo, la genética subyacente de la vía del monoicismo 

apenas comienza a entenderse (Boualem et al., 2008; Martin et al., 2009). Sin embargo, los 

modelos fenotípicos han demostrado que los individuos unisexuales pueden invadir una 

población monoica, si su adecuación en una función sexual (usualmente la masculina) se 

incrementa (Charnov, 1982).  

 

3.4. Etapas tardías en la transición al dioicismo 

 

En la transición evolutiva al dioicismo en angiospermas, se ha reportado la ocurrencia 

de individuos hermafroditas o de sexualidad intermedia junto a plantas hembra y macho que 

constituyen un sistema que se conoce como subdioicismo (Lewis, 1941). Diversos autores 

plantean que el subdioicismo, es una etapa tardía en el proceso evolutivo del hermafroditismo 

al dioicismo, o bien podría ser la ruptura de un sistema dioico ya establecido (Darwin, 1877; 

Charlesworth y Charlesworth, 1978; Ehlers y Bataillon, 2007). No obstante estas etapas 

tardías de la evolución del dioicismo han sido escasamente estudiadas, y en consecuencia la 

comprensión de los mecanismos que dirigen el establecimiento de plantas unisexuales y de 

sistemas dioicos puros es aún muy pobre (Spigler y Ashman, 2012).  
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Evidencia empírica indica que al menos en 32 especies dioicas de 21 familias diferentes se han 

reportado poblaciones donde la frecuencia de plantas hermafroditas es igual o mayor a 5% y 

pueden considerarse subdioicas. La información disponible señala también que en la mayoría 

de estas especies (78%), las plantas de sexualidad intermedia son machos que producen flores 

perfectas y frutos. Asimismo, en las familias con taxa subdioicos hay significativamente más 

miembros con flores perfectas, lo cual se relacionaría con evolución principalmente por la vía 

del ginodioicismo (Ehlers y Bataillon, 2007). Sin embargo, el escenario completo de la ruta 

ginodioicismo-dioicismo aún no es del todo clara, en parte debido a que la poca investigación 

con especies subdioicas es insuficiente para comprender plenamente los pormenores de las 

últimas etapas de esta ruta evolutiva de la segregación de las funciones sexuales en 

angiospermas (Spigler y Ashman, 2012). 

 

3.5. Estudios de la adecuación femenina 

 

Acorde a predicciones teóricas, diversos estudios muestran que las hembras de especies 

ginodioicas tienen ventaja en adecuación sobre las hermafroditas produciendo más y/o 

mejores semillas (ver revisión de Shykoff et al., 2003). Sin embargo, relativamente pocos 

estudios han cuantificado el éxito reproductivo femenino de fenotipos de sexualidad 

intermedia en especies subdioicas (Atsatt y Rundel, 1982; Delph, 1990; Aguirre et al., 2007). 

Modelos teóricos recientes exploran el papel de la autofecundación y del aseguramiento 

reproductivo en la adecuación femenina de MF, así como las condiciones que favorecen su 

mantenimiento en poblaciones subdioicas (Ehlers y Bataillon, 2007).  
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La capacidad de autofecundación permite a las plantas hermafroditas producir semillas aun 

cuando los apareamientos o polinizadores sean escasos, constituyendo un seguro reproductivo 

que las plantas hembra no tienen. Por el contrario, la producción de frutos y semillas por 

autofecundación puede involucrar costos relacionados con el efecto negativo de la endogamia, 

lo cual representaría una desventaja frente a hembras que solo producen semillas por 

entrecruzamiento. Sin embargo, estos modelos aún no se han puesto a prueba debido 

esencialmente a la falta de estimaciones robustas de la adecuación de estas plantas de 

sexualidad intermedia. Por lo tanto, en este proyecto se plantea estimar el éxito reproductivo 

femenino de MF en relación al de hembras en población del árbol Jacaratia mexicana, para 

explorar las condiciones que favorecerían la permanencia de MF en poblaciones con plantas 

unisexuales macho y hembra. 
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4. Objetivos  

 

4.1. General 

 

Estimar y contrastar la fecundidad femenina de hembras y machos fructíferos con la 

finalidad de evaluar la contribución de la adecuación femenina de los machos fructíferos a su 

mantenimiento en poblaciones subdioicas, y analizar las implicaciones de su presencia en la 

evolución de dioicismo puro en poblaciones del árbol Jacaratia mexicana A. DC. (Caricaceae) 

en la Sierra de Huautla, Morelos, México.  
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4.2. Particulares 

 

Caracterizar la distribución espacial, frecuencia y talla de hembras, machos y machos 

fructíferos en seis poblaciones de Jacaratia mexicana para explorar la existencia de 

correlaciones entre dichas variables ecológicas y la expresión de la sexualidad.  

Cuantificar y comparar la producción de frutos y semillas (cantidad), así como la 

calidad de la progenie (la tasa de germinación y sobrevivencia) de hembras y machos 

fructíferos en las poblaciones de estudio, con la finalidad de obtener estimadores robustos de 

la fecundidad relativa de machos fructíferos. 

Con base en las estimaciones de la adecuación femenina de machos fructíferos y 

hembras, explorar las condiciones que favorecen la permanencia de machos fructíferos y el 

establecimiento de poblaciones funcionalmente subdioicas o bien las circunstancias que 

resultarían en el establecimiento de poblaciones funcionalmente dioicas.  
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5. Hipótesis  

5.1. General 

La capacidad de los machos fructíferos de producir semillas puede ser una ventaja 

reproductiva sobre plantas unisexuales macho y hembra, por lo que su mantenimiento en 

poblaciones subdioicas dependerá de que su adecuación femenina sea suficiente para 

considerarlas funcionalmente hermafroditas, superando la adecuación que las hembras 

obtienen exclusivamente por la vía femenina y los machos exclusivamente por la vía 

masculina. 
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5.2. Particulares  

La expresión de la sexualidad tiene un determinante genético y por tanto la presencia y 

frecuencia de MF en las poblaciones estará principalmente influenciada por su adecuación 

relativa, y no por el tamaño de los individuos ni por la influencia del ambiente en la 

reproducción. 

 

Si no existe una disyuntiva entre las funciones sexuales masculina y femenina, los MF 

no tendrán restricciones para producir una cantidad equiparable de frutos y semillas que las 

hembras. En contraste con las hembras, los machos fructíferos tienen flores hermafroditas que 

pueden producir semillas por autofecundación, por lo que de haber costos de la endogamia, se 

expresarán como una menor viabilidad de las progenies de los MF. 

 

Si se asume que la adecuación masculina de los machos fructíferos es igual o 

equivalente a la de machos puros, cualquier contribución a la adecuación por la vía femenina 

favorecerá el mantenimiento de MF y poblaciones funcionalmente subdioicas. 
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6. Justificación  

La presencia de individuos de sexualidad intermedia (MF) en poblaciones subdioicas 

del árbol Jacaratia mexicana, constituye un experimento natural y una excelente oportunidad 

para explorar el papel de mecanismos evolutivos involucrados con el establecimiento del 

dioicismo. Particularmente esta condición permite evaluar el potencial de la ventaja de la 

fecundidad femenina de las plantas hembra sobre los MF, e indagar sobre la magnitud de los 

costos asociados con la endogamia que afectará la adecuación de la progenie de MF, y en 

consecuencia su mantenimiento en poblaciones subdioicas. La información obtenida permitirá 

evidenciar los mecanismos que dirigen la especialización sexual y resolver una ruta aún no 

esclarecida de la evolución del dioicismo en las angiospermas. Los resultados del estudio 

permitirán mejorar la comprensión de la dinámica evolutiva del dioicismo en especies de 

árboles tropicales, donde la segregación de las funciones sexuales ha evolucionado con mayor 

frecuencia. Esto último es particularmente relevante en las plantas de la familia Caricaceae, 

donde predomina el dioicismo y el grupo constituye un importante recurso genético. 
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7. Especie de estudio 

 

Caricaceae es una pequeña familia de plantas tropicales que se compone de seis 

géneros y 35 especies de hierbas y árboles dioicos (Leal, 1999). Quizá el miembro más 

conocido de esta familia es Carica papaya, que ha sido domesticada y se cultiva en 

prácticamente todo el trópico por sus frutos que son muy apreciados (Evans y Ballen, 2012). 

En contraste con la familia Caricaceae donde todos los miembros son dioicos (Carvalho y 

Renner, 2012 y 2014), este sistema sexual es relativamente raro, pues está presente en 

aproximadamente un 6% de las especies de angiospermas (Renner y Ricklefs, 1995; Heilbuth, 

2000; Charlesworth, 2002; Barrett y Hough, 2013). Este dato resalta la relevancia biológica de 

las Caricaceae como un modelo de estudio para comprender la evolución del dioicismo y de la 

diversidad de expresiones de la sexualidad en las plantas con flores. El género Jacaratia se 

compone de seis especies de árboles dioicos que se localizan desde los bosques estacionales 

secos de México hasta el Norte de Argentina (Badillo, 1971; Olson, 2000). Jacaratia 

mexicana es una especie que en diversos trabajos ha sido descrita como dioica, con árboles 

unisexuales hembras con flores femeninas o pistiladas y árboles machos con flores masculinas 

o estaminadas (Pennington y Sarukhán, 1988 y 2012). Sin embargo, Aguirre y colaboradores 

(2007), documentaron cuatro poblaciones naturales de Jacaratia mexicana en la “Sierra de 

Huautla” en el estado de Morelos, México y reportan la presencia de tres morfos sexuales en 

un sistema funcionalmente subdioico (Figura 6). Asimismo, se ha mostrado que las flores 

pistiladas de los MF son morfológicamente similares pero más pequeñas que las flores que se 

observan en árboles hembra. 
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Las flores masculinas presentan un pistilo rudimentario que no es funcional y son las únicas 

que producen néctar. Por último, las flores hermafroditas producen óvulos y polen, pero tienen 

ovarios más pequeños que las flores pistiladas y menos anteras que las flores masculinas 

(Aguirre et al., 2007).  

Jacaratia Mexicana A. DC. (Caricaceae), comúnmente llamado “Cuaguayote ó 

Bonete”. Es un árbol nativo de los bosques tropicales estacionales secos de México, que 

alcanza hasta 15m de altura y un diámetro a la altura del pecho (DAP) de 1m (Pennington y 

Sarukhán, 2012). La época de floración de Jacaratia mexicana ocurre durante la estación seca, 

cuando los árboles han perdido todo su follaje (Bullock, 1992). En el sur de México la 

floración tiene lugar entre noviembre y febrero. La polinización se lleva a cabo durante la 

noche, y los principales visitantes son polillas o esfíngidos (Sphingidae) (Bullock, 2002) y 

abejas nocturnas (Megalopta spp, Halictidae) (Aguirre et al., 2007). Las Jacaratias, producen 

frutos carnosos que crecen en los meses de enero a abril, son de color verde cuando maduran y 

contienen entre 47 y 676 semillas por fruto (Bullock, 1992; Pennington y Sarukhán, 2012;  

Figura 7). 
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Figura 6. Esquema de los morfos sexuales del árbol subdioico Jacaratia mexicana A. DC. 

(Caricaceae). A) Hembra con flores pistiladas, B) Macho con flores estaminadas y C) Macho 

fructífero con flores estaminadas y hermafroditas (Esquema modificado de Aguirre et al., 

2009). 
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Figura 7. Esquema de Jacaratia mexicana A. DC. (Caricaceae) y estructuras reproductivas 

característica de poblaciones subdioicas: a) árbol adulto; b) flor femenina o pistilada, c) rama 

con hojas d) flor masculina o estaminada, e) flor hermafrodita, f) corte trasversal de fruto de 

macho fructífero, g) corte trasversal de fruto de hembra (Esquema de Marco Pineda). 
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8. Área de estudio 

Las poblaciones del árbol subdioico Jacaratia mexicana A. DC. (Caricaceae), se 

localizan dentro y en el vecindario de la Reserva de la Biosfera Sierra de Huautla (REBIOSH), 

en el estado de Morelos, en el centro sur de México, entre 18 ° 20 ' y 19 ° 07' N, y 98 ° 37 'y 

99 ° 30' O (Figura 8). La REBIOSH cubre una superficie total de 59, 030 hectáreas donde 

predomina el bosques tropicales estacionales seco (BTES; Janzen, 1988; CONANP, 2005). 

Sin embargo, también se pueden localizar pequeños manchones de otros tipos de ecosistemas 

tales como, selva mediana subcaducifolia y bosque templado de pino-encino. La REBIOSH al 

ubicarse dentro de la Cuenca del Río Balsas, constituye un reservorio de biodiversidad de gran 

relevancia para la conservación del trópico seco en México (Arias y Maldonado, 2002; 

CONAP, 2005). La REBIOSH, posee una topografía esencialmente accidentada con 

formación de valles y cañadas, cuyas altitudes varían de los 700 a los 2,400 msnm. El BTES 

en la REBIOSH, se caracteriza por presentar una marcada estacionalidad climática, una 

temporada de secas y una de lluvias. La precipitación media anual varía entre los 800 y 1000 

mm y ocurre entre el mes de junio y principios de octubre. Dicha estacionalidad origina que la 

mayor parte de las especies vegetales pierdan sus hojas por períodos de cinco a siete meses, en 

la época seca del año (noviembre a mayo). Además, la estacionalidad climática obliga a que 

diversas especies de fauna realicen movimientos migratorios tanto a escala local como a 

distancias considerables, favoreciendo que la biodiversidad sea compartida con otros tipos de 

vegetación. El clima del BTES es cálido subhúmedo, con una temperatura media anual que 

oscila entre los 22-26◦C, siendo mayo el mes donde se presenta la máxima temperatura 

(García, 1988).  
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Figura 8. Ubicación geográfica del estudio y localidades con poblaciones del árbol Jacaratia mexicana A. DC. (Caricaceae) dentro y 

en el vecindario de la Reserva de Biosfera de la Sierra de Huautla, Morelos, México. 
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9. Métodos 

9.1. Distribución espacial, frecuencia y talla de los morfos sexuales 

 

El trabajo de campo que se realizó en esta sección, incluye la localización previa de los 

sitios con poblaciones naturales del árbol subdioico Jacaratia mexicana dentro y en el 

vecindario de la Reserva de la Biosfera Sierra de Huautla, Morelos, México. Los sitios 

localizados en el área de estudios fueron los siguientes: Los Bonetes, El pastoreo, Barranca el 

Quejenecuil, San Antonio, Los Hornos y Ajuchlitlán.  

En el mes de febrero de 2016, se registró el número de individuos de Jacaratia 

mexicana por sitio y se marcaron las coordenadas geográficas (Gps) para cada uno de los 

árboles marcados. Además, se identificó la sexualidad de los árboles mediante la observación 

directa del tipo de flores que presentaban y se registró la presencia de frutos para clasificar los 

morfos sexuales en hembras (H), machos (M) y machos fructíferos (MF). En las seis 

localidades muestreadas, se midió el diámetro a la altura del pecho (DAP) de 109 árboles para 

estimar la talla promedio de los árboles por morfo sexual (hembras, machos y machos 

fructíferos) y por población. Los datos del DAP se utilizaron para explorar si la talla está 

relacionada con el morfo sexual (ANOVA). En una segunda salida a campo realizada en la 

temporada reproductiva de 2017 (febrero), se verificó la expresión sexual de los árboles 

marcados e identificados en 2016, con la finalidad de explorar si la sexualidad de los árboles 

variaba entre años.  
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Con base en la información recopilada en campo, se elaboraron mapas de la 

distribución espacial de los árboles y se estimaron las distancias entre árboles/sitio y entre 

localidades. Asimismo, se estimó la frecuencia de H, M y MF en cada sitio y se exploró si las 

poblaciones de Jacaratia mexicana presentaban una proporción 1:1 (considerando H: M + 

MF) como se reporta en poblaciones dioicas, o bien si existen desvíos de dicha proporción y 

en qué sentido. 

 

9.2. Cantidad y calidad de la progenie (frutos y semillas) de hembras y 

machos fructíferos  

 

Este apartado incluye la cuantificación y la comparación de la fecundidad femenina de 

Jacaratia mexiacana. El éxito reproductivo femenino de hembras y machos fructíferos, se 

calculó considerando componentes de la “cantidad” y de la “calidad o viabilidad” de la 

progenie (frutos y semilla). 
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9.2.1. Registro de la producción de frutos en campo 

 

En la temporada reproductiva que corresponde a febrero-mayo de 2016, se realizó el 

seguimiento y registro de la producción de frutos de árboles H y MF de cinco poblaciones de 

Jacaratia mexicana. Con base en observaciones directas, se registró y cuantificó el número de 

frutos iniciados, abortados y maduros para 32 H y 31 MF. Finalmente, durante la temporada 

reproductiva de febrero-mayo de 2017, se llevó a cabo el mismo registro descrito realizado en 

2016, pero únicamente se incluyeron en dicho registro 16 H y 15 MF. Con base en esta 

información se obtuvo y analizó la repetitivilidad de la producción y atributos de los frutos.   
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9.2.2. Caracterización cuantitativa de atributos de frutos y semillas 

 

En el periodo de fructificación de mayo de 2016, se seleccionaron al azar cinco árboles 

H y cinco MF de cada una de cinco poblaciones de Jacaratia mexicana. De cada árbol madre, 

se colectaron entre tres y cinco frutos maduros (según la disponibilidad), para los cuales se 

registró: 1) peso del fruto (g), 2) número de semillas/fruto y 3) el peso (g) de las semillas. Se 

pesaron en total 222 frutos, 135 de H y 87 de MF. Para registrar el número de semillas/fruto, 

se contaron las semillas de 102 frutos de H y 59 de MF, para un total de 161 frutos. En ambos 

casos los frutos pertenecen a 35 H y 23 MF. Por último, se pesaron 1460 semillas de una 

muestra al azar de diez semillas de cada uno de 82 y 64 frutos procedentes de 15 H  y 15 MF, 

respectivamente.  

En mayo de 2017, se colectaron frutos maduros de 11 H y 7 MF de los cuales se tiene 

registro de los atributos de la progenie producida en 2016 para las cinco poblaciones. La 

información registrada en las dos temporadas reproductivas sucesivas se utilizó para explorar 

el grado de repetitivilidad del peso (g) de los frutos y del número de semillas/fruto de los 

árboles mencionados entre años de fructificación. 
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9.2.3. Calidad o viabilidad de la progenie 

 

Con la finalidad de evaluar la calidad de la progenie y obtener un estimador robusto de 

la fecundidad, se realizó un experimento de germinación de las semillas de H y MF de cinco 

poblaciones. En el ensayo de germinación, se incluyeron seis árboles (3 MF y 3 H) de cada 

una de 5 poblaciones y 15 semillas de 3 frutos por árbol, para un total de 1350 semillas de 90 

frutos y 30 árboles. Antes de ponerse a germinar, las semillas se hidrataron con agua destilada 

durante un periodo de 24 horas. Posteriormente, las semillas se sumergieron en una solución 

de hipoclorito al 1 % para evitar la proliferación de hongos y después de cinco minutos se 

enjuagaron con agua destilada. Las semillas se colocaron en cajas Petri con papel filtro 

humedecido con agua destilada y se pusieron en una cámara de crecimiento de plantas 

(Lumistell, ICP-55). Para simular las condiciones ambientales del sitio de estudio y promover 

la germinación, la cámara se programó con periodos de 12 horas de luz y 12 horas de 

obscuridad, 50 % de humedad relativa y 22 °C de temperatura constante, Las semillas y 

posteriormente las plántulas, se monitorearon por un periodo de 18 y 14 semanas, 

respectivamente. Durante estos periodos y cada tercer día se registró el número de semillas 

germinadas y la sobrevivencia de las plántulas. 
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9.2.4. Análisis estadísticos  

 

El número de frutos iniciados y maduros en hembras y MF se analizó mediante pruebas 

de ANOVA (en un diseño anidado; para probar el efecto del morfo [H vs MF] anidado en sitio 

[5 localidades] y del sitio mismo sobre la variable de respuesta, JMP, 2011). Los atributos de 

la progenie, como el peso de los frutos y de las semilla de hembras y MF, así como la tasa de 

germinación y la sobrevivencia de las plántulas se análizaron con pruebas de t de student (H vs 

MF), o bien con sus homólogos no paramétricos. En cada caso se verificó que las variables de 

respuesta cumplieran con los supuestos de las pruebas paramétricas. Cuando fue necesario se 

realizaron las transformaciones pertinentes para satisfacer el criterio de normalidad (Hammer, 

2006). 
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9.3. Adecuación femenina y género funcional de machos fructíferos 

 

Para resolver el último objetivo de este trabajo como primer paso se obtuvo un 

estimador compuesto de la adecuación femenina de machos fructíferos (WFMF) y de hembras 

(WFH) de cinco poblaciones. Este cálculo brinda un estimador de la adecuación promedio por 

morfo en cada población y se puede representar de la siguiente manera: 

 

𝐖𝐅 = (fm ∗ ns ∗ g) ∗ (s)    

 

Donde WF es el estimador de la adecuación femenina, fm = número frutos maduros/árbol, ns 

= número semillas/fruto, g = proporción de semillas germinadas, y s = sobrevivencia de las 

plántulas (únicamente en los casos donde el valor de “s” fue diferente de cero).  

 

Posteriormente para cada población se calculó la adecuación femenina relativa de los 

MF (C) como el cociente entre WFMF y WFH: 

 

     𝑪 =
WFMF

WFH
 

 

Donde C  representa la adecuación femenina relativa de MF por población.  Los valores que 

toma esta variable van de  0 a 1. Cuando C = 0 los machos fructíferos no tienen una 

contribución a su adecuación por la vía femenina y cuando C  1 los MF tienen adecuación 

femenina equivalente a la de hembras. 
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Por último, se calculó el género funcional de los machos fructíferos (GMF), utilizando 

el estimador propuesto por Lloyd (1976). Dicho cálculo integra la información de la 

adecuación femenina relativa y la frecuencia de los morfos sexuales en cada población, para 

estimar la proporción de genes transmitidos por la vía femenina (óvulos).  

 

𝐆
𝐌𝐅 = 

∁
(∁r+p)∗ r

(r +q)⁄   
,
 

 

Donde GMF representa el género funcional de los machos fructíferos, С la adecuación 

femenina relativa de MF, y p, q, y r la frecuencia de H, M y MF, respectivamente (p + q + r = 

1). El modelo supone que los apareamientos ocurren de forma aleatoria y tanto los machos 

puros como los machos fructíferos, contribuyen de igual manera como donadores de polen. 

Cuando GMF = 0 se considera que los machos fructíferos son funcionalmente machos, y 

cuando GMF > 0 los machos fructíferos son funcionalmente hermafroditas y obtienen una 

contribución a su adecuación por la vía femenina. 
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10. Resultados 

 

10.1. Distribución espacial, frecuencia y talla de los morfos sexuales 

 

En el área de estudio se ubicaron seis localidades con poblaciones naturales del árbol 

Jacaratia mexicana. De estas poblaciones, en cinco se registraron MF cuya frecuencia varía 

de 8 a 29 %. Dada la presencia de MF, dichas poblaciones se podrían considerar 

morfológicamente subdioicas (Los Bonetes, El Pastoreo, Barranca el Quejenecuil, Los Hornos 

y Ajuchlitlán), mientras que la localidad de San Antonio, se puede considerar como dioica 

porque solo se registraron hembras y machos. En general la frecuencia de morfos sexuales es 

de 54.2 % hembras, 28.4 % machos y 17.3 % machos fructíferos, mientras que la proporción 

de MF entre las diferentes localidades varía de 0 a 29 % (Cuadro 1). El análisis de la 

proporción de morfos sexuales (H : M+MF), mostró que no existe una desviación significativa 

de una proporción 1:1, como se espera teóricamente en poblaciones dioicas (χ2 (5) = 9.91, P = 

0.08, Figura 9). 

Durante la temporada reproductiva de febrero de 2016, se identificaron y marcaron en 

total 302 árboles de Jacaratia mexicana, de los cuales 147 son hembras, 77 machos, 47 

machos fructíferos y 31 juveniles. En la temporada reproductiva de 2017, se registró que todas 

las hembra (147/147) y 39 de 47 (82%) MF mantuvieron su expresión sexual produciendo 

frutos en ambas temporadas. 
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En relación a la talla de los árboles se registró que el diámetro a la altura del pecho 

(DAP) de hembras, machos y machos fructíferos fue de 33.2 cm (±DE=13), 30.9 (±DE=13.5) 

y 33 cm (±DE=11.8), respectivamente. El análisis mostró que los árboles de los tres morfos 

sexuales no difieren en talla (F (2,108) = 0.6074, P = 0.5466). 

Las localidades donde se distribuye Jacaratia mexicana en la Sierra de Huautla van de 

los 1093 a los 1276 msnm y en general se localizan en un ecosistema dominado por bosque 

tropical estacional seco. Se observó que los árboles de Jacaratia mexicana tienen una 

distribución discreta formando parches asociados principalmente a cañadas y cauces de 

arroyos estacionales (Figura 10). La distancia entre las localidades varía considerablemente 

entre 0.3 y 10 kilómetros. El Pastoreo y Barranca el Quejenecuil son los sitios más cercanos 

entre sí (Cuadro 2). Dentro de las poblaciones los arboles de los tres morfos sexuales se 

mezclan y distribuyen al azar, y la distancia entre árboles por localidad es de 4.5 a 21.8 m, lo 

cual indica que la densidad de árboles en cada sitio varía considerablemente (Cuadro 3). 
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Cuadro 1. Número y porcentaje (%) de hembras (H), machos (M) y machos fructíferos (MF) por localidad y total del árbol subdioico 

Jacaratia mexicana A. DC. (Caricaceae), en la Sierra de Huautla, Morelos, México. 

 

Localidad Morfos sexuales 

 
H M MF Total 

El pastoreo 30 (44.8) 23 (34.3) 14 (20.9) 67 

Los Bonetes 20 (46.5) 18 (41.9) 5 (11.6) 43 

Barranca el Quejenecuil 30 (63.8) 7 (14.9) 10 (21.3) 47 

San Antonio 24 (72.7) 9 (27.3) 0  33 

Los Hornos 14 (56) 9 (36) 2 (8) 25 

Ajuchitlán 29 (51.8) 11 (19.6) 16 (28.6) 56 

Total 147 (54.2) 77 (28.4) 47 (17.3) 271 
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Figura 9. Proporción de hembras (H), machos (M) y machos fructiferitos (MF) por localidad en el árbol Jacaratia mexicana A. DC. 

(Caracaceae), en la Sierra de Huautla, Morelos, México.  
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Figura 10. Ubicación y distribución de árboles hembras (H), machos (M), machos fructíferos (MF) y 

juveniles (J) de Jacaratia mexicana A. DC. (Caricaceae) en seis localidades de la Sierra de Huautla, 

Morelos, México.  Para la delimitación del polígono se utilizó el conjunto de datos vectoriales de uso de 

suelo y vegetación, serie V (INEGI, 2013).  
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Cuadro 2. Matriz de distancias (km) entre las diferentes localidades con poblaciones de 

Jacaratia mexicana A. DC. (Caricaceae) en la Sierra de Huautla, Morelos, México. El 

pastoreo (EP), Los Bonetes (LB), Barranca el Quejenecuil (BQ), San Antonio (SA), Los 

Hornos (LH) y Ajuchlitlán (AJ). 

 

 

 

 

Cuadro 3. Distancia (m) promedio (±DE) entre árboles en cada localidad con poblaciones 

Jacaratia mexicana A. DC. (Caricaceae) en la Sierra de Huautla, Morelos, México. 

 

Localidad Distancia entre árboles  

El Pastoreo 7.8 (4.7) 

Barranca el Quejenecuil 5.5 (3.6) 

Los Bonetes 13 (9.2) 

San Antonio 6.9 (4.8) 

Los Hornos 4.5 (2.2) 

Ajuchitlán 21.8 (13.1) 

  

 EP LB BQ SA LH AJ 

EP       

LB 3      

BQ 0.3 3     

SA 4 2 5    

LH 8 10 8 9   

AJ 6 9 5 10 7  
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10.2. Cantidad y calidad de la progenie (frutos y semillas) de hembras y 

machos fructíferos 

 

10.2.1. Registro de la producción de frutos en campo 

 

En la temporada reproductiva de mayo, 2016 en promedio (± D.E.) las hembras y los 

machos fructíferos produjeron 20.8 (±17) y 12.94 (± 20) frutos iniciados, y 19.4 y 9.2 frutos 

maduros respectivamente (Figura 11). Los análisis estadísticos indican que la producción de 

frutos iniciados (F (9,62) = 5.4, P < 0.001) y maduros (F (9,62) = 7.1, P < 0.001) difiere entre 

morfos. Específicamente el número de frutos iniciados (F (1) = 22, P < 0.001) y maduros (F (1) 

= 37, P < 0.001) es significativamente mayor en hembras que en MF. Esta diferencia es 

consistente en dirección pero difiere en magnitud entre las localidades (sitio [morfo]) tanto 

para frutos iniciados (F (8) = 4.2, P < 0.001) como para frutos maduros (F (8) = 4.5, P < 0.001). 

Estos resultados en conjunto indican que las hembras producen consistentemente más frutos 

que los MF, y que la tasa de aborción de frutos [1 – (# frutos maduros/ # frutos iniciados por 

individuo)] es 5 veces mayor en los machos fructíferos (0.22 ± 0.24) en comparación con las 

hembras (0.044 ± 0.083). Con base en el seguimiento de la producción de frutos en dos 

temporadas de fructificación (Febrero-mayo, 2016 y 2017), se registró que el grado de 

repetitivilidad en la producción de frutos maduros tanto para H (R2 = 0.97, P < 0.05) como 

para MF (R2 = 0.51, P = 0.05), es consistente entre años.  
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Figura 11. Número de frutos iniciados y maduros producidos por hembras (H) y machos fructiferitos 

(MF) por localidad [A) El pastoreo, (B) Los Hornos, (C) Los Bonetes, (D) Barranca el Quejenecuil, (E) 

Ajuchitlán] y en general para el conjunto de localidades (F). Se muestra el Promedio, (±EE). Notar que la 

escala del eje Y, varía entre poblaciones.  
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10.2.2. Caracterización cuantitativa  de los atributos de frutos y semillas 

 

La caracterización cuantitativa de los atributos de frutos y semillas, mostró que el 

morfo de la planta materna influye significativamente en el peso (g) de los frutos, el número 

de semillas/fruto y el peso (g) de las semillas (Figura 12). En general, las hembras producen 

frutos que son 3.5 veces más pesados [640.7g (± 188) vs 184.6g (± 70.3)] (Mann-Whitney, U 

= 5, P < 0.05), tienen 3 veces más semillas/fruto [551.5 (±151.8) vs 176.8 (±111.1)] (U = 

107.5, P < 0.05) y las semillas pesan 1.75 veces más [0.07 (± 0.005) vs 0.04 (± 0.011)]  (t (1, 

1458) = 87.5, P < 0.001) en contraste con los frutos y semillas de machos fructíferos. Además, 

se observó que el peso de los frutos y el número de semillas por fruto, pero no el peso de las 

semillas, varían considerablemente entre las localidades (Figuras 13, 14 y 15). 

El análisis de correlación mostró que el peso de los frutos (R2 = 0.76 y 0.95) y el 

número de semillas/fruto (R2 = 0.70 y 0.66), de H y MF respectivamente (en todos los casos, P 

< 0.05), se mantienen relativamente constantes entre temporadas reproductivas (2016-2017) 

(Figuras 16 y 17). 
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Figura 12. Frutos de hembra (A) y macho fructífero (B) de árbol Jacaratia mexicana A. DC. (Caricaceae). 
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Figura 13. Peso (g) de los frutos producidos por hembras (H) y machos fructiferitos (MF) por localidad   

[(A) El pastoreo, (B) Los Hornos, (C) Los Bonetes, (D) Barranca el Quejenecuil, (E) Ajuchlitlán] y en 

general para el conjunto de localidades (F). Se muestra el promedio (±DE). 
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Figura 14. Número de semillas/fruto producidas por hembras (H) y machos fructiferitos (MF) por 

localidad  [(A) El pastoreo, (B) Los Hornos, (C) Los Bonetes, (D) Barranca el Quejenecuil, (E) 

Ajuchlitlán] y en general para el conjunto de localidaes (F). Se muestra el Promedio, (±DE). 
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 Figura 15. Peso (g) de las semillas producidas por hembras (H) y machos fructiferitos 

(MF) del árbol Jacaratia mexicana A. DC. (Caricaceae) en la Sierra de Huautla, Morelos, 

México. 
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Figura 16. Correlación entre el peso (g) de los frutos producidos por hembras (H) y machos fructíferos (MF) en dos temporadas de 

fructificación del árbol subdioico Jacaratia mexicana A. DC. (Caricaceae), en la Sierra de Huautla, Morelos, México. (R2 = 0.76 (H)  

y 0.95 (MF), P < 0.05). 
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Figura 17. Correlación entre el número de semillas/fruto producidas por hembras (H) y machos fructíferos (MF) en dos temporadas de 

fructificación (2016 y 2017) del árbol subdioico Jacaratia mexicana A. DC. (Caricaceae), en la Sierra de Huautla, Morelos, México. 

(R2 = 0.70 (H) y 0.66 (MF), P < 0.05). 
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10.2.3. Calidad o viabilidad de la progenie 

 

Con respecto a la evaluación de la viabilidad de la progenie, los ensayos de viabilidad 

indicaron que las semillas y plántulas de las hembras tienen mayor probabilidad de 

germinación y sobrevivencia respectivamente, que las de los machos fructíferos. El monitoreo 

constantes de la progenie en un periodo de 18 semanas reveló que el surgimiento de la radícula 

ocurre entre las tres y cinco semanas después de la siembra y estas se convierten en plántulas 

entre las seis y ocho semanas. 

Al final de las 18 semanas, la proporción de semillas que germinaron las H fue en 

promedio de 0.17 y de 0.07 para los MF. Es decir, las semillas de las H tienen una 

probabilidad de germinación que es 2.43 veces mayor en contraste con la de los MF (U= 425, 

P < 0.001; Figura 18). Además, las pocas semillas de machos fructíferos que germinaron en 

general tienen una baja capacidad de desarrollarse como plántulas. En la progenie de machos 

fructíferos, se observó con frecuencia que las hojas cotiledonarias son incapaces de romper la 

testa. Esto impide su expansión, el desarrollo posterior del meristemo apical y el surgimiento 

de las primeras hojas verdaderas, que finalmente resultan en la muerte de las plántulas (Figura 

19).  

Con base, en el monitoreo de las plántulas en un periodo de 13 semanas, se encontró 

que la probabilidad de sobrevivencia de la progenie de MF es de 0.07 y de 0.57 para las H. Es 

decir, la progenie de hembras tiene una probabilidad de sobrevivencia que es 7.1 veces mayor 

a la de los MF (U= 39, P < 0.001;  Figura 20). 
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Figura 18. Proporción de semillas germinadas en un periodo de 18 semanas para hembras (H) y machos fructíferos (MF) del árbol subdioico 

Jacaratia mexicana  A. DC. (Caricaceae), en la Sierra de Huautla, Morelos , México.  
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Figura 19. Expansión normal de las hojas cotiledonarias de una plántula de hembra (B) y 

mantenimiento de la testa que impide la extensión de las hojas cotiledonarias de una plántula de 

macho fructífero (B) del  árbol Jacaratia mexicana A. DC. (Caricaceae).  
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Figura 20. Proporción de la sobrevivencia de plántulas para hembras (H) y machos fructíferos (MF) del árbol subdioico Jacaratia mexicana  A. DC. 

(Caricaceae), en la Sierra de Huautla, Morelos , México.  
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10.3. Adecuación femenina y género funcional de machos fructíferos  

La adecuación femenina de los MF representa solo una fracción de la adecuación 

femenina de las hembras. En general, para las cinco poblaciones incluidas en este análisis, la 

fecundidad de las hembras fue de 3590 mientras que la de los machos fructíferos fue de 43. Lo 

cual muestra que la fecundidad de los MF es únicamente 1.2 % con respecto a la de las H. Sin 

embargo, existe amplia variación en este componente de la adecuación entre poblaciones. Esta 

variación va de 0 a 173 en los MF y de 1641 a 4955 en las H (Cuadro 4). 

Es importante señalar que la estimación de la adecuación femenina de hembras (WFH) 

y machos fructíferos (WFMF), se modifica en relación a los componentes de fecundidad que se 

consideran. Si se incluyen únicamente los componentes de adecuación hasta la germinación de 

las semillas (ver métodos), entonces la fecundidad general es de 7001 y 277 para H y MF, 

respectivamente. Es decir, la fecundidad de MF es aproximadamente 4% en relación a la de 

hembras. La adecuación femenina de las hembras varía entre poblaciones de 2897 a 13336, y 

para MF varia de 19 a 866 (Cuadro 4). A pesar de esta variación relacionada con los 

componentes de adecuación incluidos, los análisis muestran de manera consistentemente que 

la fecundidad de los MF es considerablemente escasa, pero varía entre localidades. En lo 

sucesivo se describen únicamente los resultados de las estimaciones de adecuación femenina 

relativa y género funcional que incluyen la sobrevivencia de la progenie. La adecuación 

femenina relativa (C) de los MF, en general es 0.011 y varía entre poblaciones desde 0 a 

0.044. La variación y diferencias en adecuación femenina entre hembras y MF, de debe 

básicamente a que las progenies de los MF tienen baja tasa de germinación y nula o baja 

capacidad de sobrevivir (Cuadro 5).  
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Con base en el cálculo del género funcional de los MF (GMF), se encontró que en 

general el aporte de los machos fructíferos a través de la vía femenina es del 1%. Además, la 

variación del GMF entre poblaciones fue de 0 a 4 %. En dos de cinco poblaciones donde se 

registraron MF se obtuvieron valores de GMF iguales a cero (Cuadro 5).  Dado que los valores 

del GMF = 0, indican que la contribución que los MF obtienen a través de la función femenina 

es nula, entonces los MF de dos localidades se considerarían funcionalmente machos y esas 

poblaciones dioicas. 
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Cuadro 4. Adecuación femenina de hembras (WFH) y machos fructíferos (WFMF). Se incluyen estimaciones que incorporan la 

fecundidad hasta la germinación e incorporando la sobrevivencia de las plántulas, por localidad para el árbol subdioico Jacaratia 

mexicana (Caricaceae) en la Sierra de Huautla, Morelos, México.  

 

 

Localidad 

Germinación Sobrevivencia 

WFH WFMF WFH WFMF 

Ajuchitlán 13336 866 3912 173 

Barranca el Quejenecuil 7955 339 4932 34 

El Pastoreo 2897 101 1641 10 

Los Bonetes 6757 61 4955 0 

Los Hornos 

Promedio general 

4061 

7001 

19 

277 

2508 

3590 

0 

43 
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Cuadro 5. Adecuación femenina relativa (C, %) y género funcional de machos fructíferos (GMF, %), por localidad y total. Las 

estimaciones incluyen por un lado solo el componente de la germinación (G) de las semillas y por el otro lado la estimación incorpora 

la supervivencia (S) de las plántulas del árbol subdioico Jacaratia mexicana (Caricaceae) en la Sierra de Huautla, Morelos, México.  

Sitio C (%) GMF (%) 

 G S G S 

Ajuchitlán 0.065 (6.5)  0.044 (4.4) 0.057 (5.7)  0.040 (4) 

Barranca el Quejenecuil 0.043 (4.3)  0.007 (0.67) 0.024 (2.4)  0.004 (0.4) 

El Pastoreo 0.035 (3.5)  0.006 (0.61) 0.041 (4.1)  0.008 (0.8) 

Los Bonetes 0.009 (0.9)  0 0.010 (1.0) 0 

Los Hornos 0.005 (0.5)  0 0.004 (0.4)  0 

Promedio general 0.031 (3.1)  0.011 (1.1) 0.027 (2.7)  0.010 (1) 
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11. Discusión  

11.1. Distribución y frecuencia de machos fructíferos 

Jacaratia mexicana (Caricaceae), es un árbol que a la largo de su rango de  

distribución geográfica se ha descrito como una especie dioica (Pennington y Sarukhán, 2012), 

con plantas unisexuales hembra y macho. Sin embargo, Aguirre y colaboradores (2007), 

reportaron poblaciones naturales de Jacaratia mexicana en la Sierra de Huautla, Morelos, 

México, con plantas de sexualidad intermedia o machos fructíferos (MF), que producen flores 

hermafroditas capaces de desarrollar frutos y semillas viables. En las seis poblaciones de 

Jacaratia mexicana  que se evaluaron en el presente estudio, la presencia de MF varía de 0 a 

29 %. Puntualmente, en una de las seis localidades únicamente se observaron hembras y 

machos (dioica), mientras que en cinco poblaciones los MF ocurren en una frecuencia mayor a 

8%. Ehlers y Bataillon (2007), realizaron una revisión del tema y reportan 32 especies 

subdioicas de 21 familias diferentes, donde la incidencia de plantas hermafroditas fue igual o 

mayor al 5% en al menos una población. Acorde a lo anterior, las poblaciones de Jacaratia 

mexicana que se estudiaron en una región relativamente pequeña de la Sierra de Huautla, 

pueden considerarse desde dioicas hasta morfológicamente subdioicas, con amplia variación 

en la frecuencia de MF entre localidades. 

Las poblaciones de Jacaratia mexicana en la sierra de Huautla ocurren en parches 

relativamente discretos y se distribuyen principalmente asociadas a cañadas y lechos de 

arroyos temporales. Dentro de las poblaciones los MF al igual que hembras y machos se 

distribuyen de manera aleatoria, y la talla (Dap) de los árboles reproductivos no difiere entre 

morfos sexuales, ni entre poblaciones. Es decir, no hay evidencia de que los árboles de 

diferente expresión sexual se agrupen u ocurran en sitios con características microclimáticas 
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particulares, ni de que la expresión de la sexualidad sea influenciada por el tamaño de los 

individuos. 

El seguimiento y registró de los árboles en dos temporadas reproductivas (febrero-mayo, 2016 

y 2017), mostró que la expresión de la sexualidad de hembras, machos y machos fructíferos es 

constante. Lo anterior sugiere que la presencia de MF en poblaciones subdiocias de Jacaratia 

mexicana debe tener un determinante genético; que es heredable y potencialmente sujeto de 

presiones selectivas impuestas por el ambiente. A pesar de que no se cuenta con evidencia 

directa de los elementos genéticos que definen la sexualidad en Jacaratia mexicana, diversos 

estudios proveen información que apunta a la existencia dichos elementos. Jacaratia 

mexicana, es una especie que pertenece a la familia Caricaceae y el género Jacaratia se 

caracteriza por presentar seis especies hierbas y árboles dioicos (Olson, 2000). Además, en 

Carica papaya (Caricaceae), que quizá es la especie más estudiada de la familia, se conocen 

las bases genéticas que determinan la sexualidad (Ming et al., 2008, 2012 y 2014; Tripathi et 

al., 2014; Chávez-Pesqueira y Núñez-Farfán, 2014 y 2017). Carica papaya puede presentar 

tres morfos sexuales; hembras, machos y hermafroditas, que están determinados por 

cromosomas sexuales incipientes (XX, hembra, XY, macho y XYh, hermafrodita; Aryal y 

Ming, 2014). Además se han identificado genes que determinan los diferentes tipos sexuales 

en regiones que diferencian machos (MSY) de hermafroditas (HSY; Ueno et al., 2015). En 

conjunto, esta información muestra la existencia de mecanismos genéticos que determinan no 

solo la segregación de las funciones sexuales en plantas individuales en linajes completos de 

angiospermas, sino la presencia de plantas hermafroditas en poblaciones subdioicas. Sin 

embargo, es necesario el desarrollo de estudios que investiguen y corroboren la existencia y 

naturaleza de las bases genéticas de la expresión sexual en Jacaratia mexicana. 
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11.2. Cantidad y calidad de la progenie de machos fructíferos 

Los resultados de este estudio muestran que la progenie producida por las hembras del 

árbol de Jacaratia mexicana supera considerablemente en cantidad y calidad a la de los 

machos fructíferos. Esto se debe a  que las hembras en contraste con los MF producen: 1) más 

frutos maduros, 2) frutos más pesados, 3) más semillas por fruto, 4) semillas más pesadas y 5) 

que germinan y sobreviven en mayor proporción. Estos resultados son consistentes con 

predicciones teóricas (Lewis, 1941; Charlesworth y Charlesworth, 1978) y evidencia empírica 

relacionada con la transición al dioicismo en la ruta ginodioicismo/subdioicismo (Ehlers y 

Bataillon, 2007; Spigler y Ashman, 2012; Wang et al., 2015). La baja adecuación femenina de 

los machos fructíferos en poblaciones subdioicas, podría estar relacionada una disyuntiva en la 

asignación de recursos a las funciones masculina y femenina. En contraste con las hembras 

que asignan recursos para la reproducción exclusivamente por la vía femenina, los MF tienen 

que invertir recursos tanto en la función femenina (producción de flores pistiladas, óvulos y 

semillas) como en la masculina (flores estaminadas y polen; Darwin, 1877). Además, los MF 

producen una mayor cantidad de flores en comparación con las hembras que producen pocas 

flores solitarias (Aguirre et al., 2007). Entonces, los recursos que los MF asignan para la 

producción de más flores estaminadas y perfectas, no pueden ser asignados al ejercicio de la 

función femenina. Esta disyuntiva en la asignación de recurso entre funciones sexuales, podría 

restringir los recursos necesarios para para la maduración de frutos y semillas, reduciendo el 

número y/o el tamaño de las semillas (Charlesworth y Charlesworth, 1978) de los MF. 

Por otra parte, los machos fructíferos pueden producir semillas tanto por 

entrecruzamiento como por apareamientos endogámicos (autofecundación y geitonogamia), en 

contraste con las hembras que producen semillas exclusivamente por entrecruza (Darwin, 
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1877; Lewis 1941; Charlesworth y Charlesworth, 1978). Esta asimetría en la dinámica de 

apareamientos entre machos fructíferos y hembras puede tener consecuencias ecológicas y 

genéticas cuyos efectos pueden reflejarse en la calidad de su progenie. La mayor 

concentración de recursos florales en los MF, puede incrementar el número de flores que los 

polinizadores visitan en el mismo árbol. Dada la posibilidad de que las flores hermafroditas 

sean fecundadas con polen propio, el movimiento limitado de polinizadores entre flores del 

mismo árbol puede incrementar la polinización por geitonogamia. Este proceso no ocurre en 

las hembras, pues sus flores pistiladas tienen que ser fecundadas con polen de entrecruza, de 

machos y/o de machos fructíferos. Producto de la endogamia se espera un aumento de 

homocigocis, y si existen genes recesivos deletéreos en la población, la expresión de sus 

efectos negativos en sus portadores. Los efectos negativos de la endogamia son 

particularmente evidentes en especies de plantas con sistemas de apareamiento por entrecruza, 

como en árboles dioicos (Barrett, 1998; Barrett, 2002). La depresión por endogamia, afecta los 

componentes de la adecuación en las plantas, como la tasa de germinación, el crecimiento y 

tamaño de las plántulas (Charlesworth y Charlesworth, 1987). Si la progenie de los MF en 

Jacaratia mexicana es producto de endogamia, entonces probablemente su baja viabilidad 

(germinación y sobrevivencia) puede deberse a la depresión por endogamia. En contraste, la 

progenie de las hembras no experimentará los costos de adecuación relacionados con la 

endogamia. En este escenario, parece poco probable que la capacidad de autofecundación de 

los MF represente invariablemente un seguro reproductivo que les confiera una ventaja 

reproductiva frente a plantas unisexuales macho y hembra (Herlihy y Eckert, 2002). La 

hipótesis de los costos derivados de la depresión por endogamia en las progenies de los MF 

requiere ser confirmada. Particularmente, es necesario implementar análisis genéticos que 
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permitan calcular y contrastar, las tasas de entrecruzamiento y los coeficientes de endogamia 

de progenies de MF y de hembras. 

 

11.3. Adecuación femenina y género funcional de machos fructíferos  

Las estimaciones de la adecuación femenina relativa y del género funcional de los 

machos fructíferos fueron en general de 1 % y su variación entre poblaciones de 0 a 4%. El 

estimador del GMF, incluye la frecuencia de MF registrados en cada población, mientras que la 

adecuación relativa no. Sin embargo, ambos estimadores brindan valores muy semejantes. 

¿Cómo se puede explicar este resultado? Con base en un análisis posterior se mostró que la 

frecuencia de los MF en las poblaciones se correlaciona de manera positiva y significativa con 

su adecuación relativa (Spearman, R2 =  0.9783, P < 0.05; Figura 21). Esta relación ayuda a 

explicar porque las estimaciones de la adecuación femenina relativa y el género funcional de 

MF en las poblaciones varían en el mismo sentido. 

Además y biológicamente más relevante, la relación de la Figura 21 indica que la 

ocurrencia y frecuencia de machos fructíferos en poblaciones de Jacaratia mexicana, está 

fuertemente influenciada o determinada por su éxito reproductivo como hembras. En el 

contexto de las estimaciones del GMF, los resultados señalan que en dos de cinco poblaciones 

los individuos que son fenotípicamente MF, no tiene una contribución a su adecuación a través 

de la función femenina, por lo que pueden considerarse funcionalmente machos (GMF = 0). Por 

otro lado, en tres de cinco poblaciones los machos fructíferos obtienen una pequeña fracción 

de su adecuación total por la vía femenina (GMF > 0). Lo cual sugiere, que estos árboles de 

sexualidad intermedia son funcionalmente hermafroditas.  
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La ocurrencia de MF y su capacidad para producir frutos en poblaciones subdioicas, se 

ha interpretado como estrategia adaptativa relacionada con el medio abiótico, en particular con 

el uso de recursos disponibles y su asignación a la reproducción (Webb, 1999; Case y Barrett, 

2001; Ramsey y Vaughton, 2001). Delph y Wolf (2005), exploraron el significado adaptativo 

de la expresión sexual en especies dioicas en el contexto de la variación en la disponibilidad 

de recursos. Dichos autores, reportan que los individuos de sexualidad intermedia, son más 

propensos a producir flores hermafroditas, frutos y semillas en ambientes con mayor humedad 

y temperatura. En contraste, en sitios donde los recursos son escasos se predice que los 

individuos de sexualidad intermedia no serán exitosos produciendo frutos y semillas; y por lo 

tanto funcionarán más eficientemente como machos puros. Una conclusión general de los 

estudios teóricos sobre el tema, es que la especialización sexual puede ser favorecida en 

ambientes pobres en recursos.   

Es probable que la presencia de MF que funcionalmente podrían considerarse como 

hermafroditas, se deba a que en las localidades donde se encuentran las condiciones 

ambientales sean más favorables y les permitan la producción de frutos y semillas. Sin 

embargo, este estudio no se tiene evidencia de la influencia ambiental sobre la especialización 

reproductiva de los MF en las poblaciones evaluadas, por lo tanto este es un aspecto que 

merece ser abordado en futuras investigaciones.   
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11.4. Evolución del dioicismo en poblaciones subdioicas  

La presencia de una población sin MF y de poblaciones donde estas plantas son 

funcionalmente machos, apoya los planteamientos teóricos de la especialización sexual en las 

angiospermas (Charlesworth y Charlesworth, 1978). Asimismo, esta evidencia sugiere que el 

subdioicismo en Jacaratia mexicana, representa una de las últimas etapas en la evolución del 

dioicismo desde una condición hermafrodita. Esta interpretación concuerda con 

planteamientos teóricos sobre las etapas finales de la evolución del dioicismo a partir de la 

ruta del ginodioicismo (Charlesworth y Charlesworth, 1978; Ross, 1978 y 1982; Barrett, 1992; 

Charlerworth y Guttman, 1999; Figura 22). En las poblaciones subdioicas el paso clave para la 

evolución del dioicismo es la reducción de la adecuación femenina en las plantas de 

sexualidad intermedia y su posterior especialización reproductiva como machos puros (Lewis, 

1941; Ross, 1978; Lloyd, 1974a; Lloyd, 1976).  

La evidencia empírica que este trabajo aporta acerca del funcionamiento sexual de los 

individuos de sexualidad intermedia en las poblaciones de Jacaratia mexicana, mejora nuestra 

compresión de los factores y mecanismos que caracterizan a las etapas finales de la evolución 

al dioicismo. Particularmente, esta evidencia es relevante en el estudio de la segregación de las 

funciones sexuales en las Caricaceae; un linaje de plantas tropicales que comparte, ancestros 

comunes, forma de vida, historia evolutiva y donde el dioicismo es el sistema reproductivo 

predominante (Carvalho y Renner, 2012 y 2014). Dadas estas similitudes funcionales y 

relaciones filogenéticas, es probable que la evolución del dioicismo en el grupo de las 

Caricaceae, haya seguido una ruta evolutiva donde las fases finales del establecimiento de 

plantas unisexuales sean semejantes a la especialización sexual que se ha documentado en este 

trabajo.  
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Figura 21. Correlación de la adecuación femenina relativa (C) y frecuencia de los machos fructíferos (MF) en cinco población del 

árbol subdioico Jacaratia mexicana (Caricaceae). LH: Los Hornos, LB: Los Bonetes, EP: El Pastoreo, BQ: Barranca el Quejenecuil, 

A: Ajuchitlán. 
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Figura 22. Esquema de la transición evolutiva de la segregación de las funciones sexuales (femenina y masculina) en individuos a 

través de la ruta del ginodioicismo, e incluyendo el subdioicismo como una etapa tardía. A) Condición ancestral hermafrodita, B) 

Ginodioicismo (plantas hembras y hermafroditas), C) Subdioicismo (plantas hembras, macho y hermafroditas) y D) Dioicismo (plantas 

hembras y machos). 
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12. Conclusiones  

En cinco de seis poblaciones de Jacaratia mexicana en la Sierra de Huautla se registró 

la ocurrencia de machos fructíferos, con una frecuencia relativa general de 17 % y variación 

entre poblaciones de 0 a 29 %. 

Los machos fructíferos en contraste con las hembras producen menos progenie (frutos 

y semillas) y de menor viabilidad (germinación y sobrevivencia). La baja o nula adecuación 

femenina observada en la progenie de los machos fructíferos, sugiere que se trata de 

individuos funcionalmente hermafroditas o machos, respectivamente. Esto implicaría que dos 

de cinco poblaciones con machos frutíferos son funcionalmente dioicas y mientras que tres 

poblaciones en la misma región son subdioicas. 

En conjunto, los resultados de este estudio indican que el subdioicismo presente en las 

poblaciones de Jacaratia mexicana, representa una etapa tardía en la evolución al dioicismo. 

Sin embargo, aún resta evaluar la función de adecuación masculina relativa de los machos 

fructíferos (en relación a los machos puros), para definir con mayor precisión su papel 

reproductivo y su relevancia en la evolución de la especialización sexual y la segregación de 

las funciones sexuales.  
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14. Glosario de definiciones 

 

Androdioicismo o androdioico. Es un polimorfismo sexual en el que las poblaciones están 

compuesta de plantas machos y hermafroditas. 

Andromonoicismo o andromonoico. Es la condición en la que plantas individuales producen 

flores masculinas y hermafroditas. 

Autogamia. Es la transferencia de polen al estigma de la misma flor. 

Bisexual. Planta con ambas funciones sexuales (femenina y masculina) y generalmente se 

asocia con la presencia de flores perfectas pero se puede utilizar para  plantas 

monoicas. 

Cosexual. Es la condición en la que las plantas se reproducen por la vía femenina y masculina 

como resultado de la expresión del sexo hermafrodita. El sistema sexual más común en 

las plantas con flores. 

Depresión por endogamia. La reducción en la viabilidad y fertilidad de la descendencia 

producida por  autofecundación en contraste con la de entrecruza. 

Dicogamia. Diferencias temporales en la dehiscencia de las anteras y la receptividad de los 

estigmas en las flores perfectas. Existen dos tipos: Protandria, donde la función 

masculina se encuentra receptiva antes que la femenina; y Protoginia, con el patrón 

inverso. Generalmente, este mecanismo reduce la autopolinización intrafloral. 

Dioicismo o dioico. Es un polimorfismo sexual en el que las poblaciones están compuestas de 

plantas unisexuales hembras y machos.  



 

 
 111 

Flores estaminadas o masculinas. Flores unisexuales con la función masculina que pueden 

presentar uno o más estambres funcionales. Esta condición en las flores requiere 

estrictamente de entrecruzamiento. 

Flores perfectas o hermafroditas. Flores con dos funciones sexuales, masculina (androceo) y 

femenina (gineceo). Esta condición permite la autofecundación. 

Flores pistiladas o femeninas. Flores unisexuales con la función femenina que pueden 

presentar uno o más pistilos funcionales. Esta condición en las flores requiere 

estrictamente de entrecruzamiento. 

Género funcional. Es la contribución relativa de un individuo a través de la vía femenina en 

contraste con la contribución por la función masculina.  

Género. Es el sexo expresado  en las plantas cuando alcanzan la madurez sexual (hembra, 

machos o hermafrodita); esta definición se basa en la función sexual y depende de la 

proporción de los genes de una planta que se transmiten como productor de polen 

(macho) o de semilla (hembra). 

Ginodioicismo o ginodioico. Es un polimorfismo sexual en el que las poblaciones están 

compuesta de planta hembras y hermafroditas. 

Ginomonoicismo o ginomonioico. Es la condición en la que las plantas producen flores 

femeninas y hermafroditas separadas en un mismo individuo. 

Hembras. Plantas o individuos unisexuales que presentan únicamente flores femeninas o 

pistiladas.  

Hercogamia. Es la separación espacial de las funciones sexuales masculinas (anteras) y 

femeninas (estigmas) dentro de las flores perfectas. Generalmente, en plantas 

dicogamas se reduce la autofecundación. 
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Hermafroditismo. Las plantas que presentan únicamente flores perfectas (con ambas 

funciones sexuales). Esta es la condición ancestral y más frecuente en las 

angiospermas. 

 

Heterostilia. Es un polimorfismo sexual en el que las poblaciones de plantas están compuestas 

de dos (Distilia) o tres (Tristilia) morfos con los arreglos recíprocos de las anteras y 

estigmas. Generalmente, está asociado con la incompatibilidad heteromórfica. Este 

mecanismo de separación espacial de las funcionas sexuales en las flores promueve la 

dispersión del polen de manera eficiente y reduce la autofecundación.  

Individuos o plantas de sexualidad intermedia. Plantas de sexo lábil (generalmente ocurre 

en los machos) que tienen diferentes tipos de flores (masculinas, femeninas y/o 

hermafroditas). 

Machos fructíferos. Plantas o individuos macho de sexualidad intermedia o indefinida que 

pueden expresar ambas funciones sexuales (femenina y masculina) con combinación 

de flores masculinas, femeninas y/o hermafroditas. Debido a la presencia de la función 

femenina estos individuos son capaces de producir frutos y semillas. 

Machos. Plantas o individuos unisexuales que presentan únicamente flores masculinas o 

estaminadas. 

Monoicismo o monoico. Es la condición en la que las plantas producen flores unisexuales 

femeninas y masculinas en un mismo individuo. 

Morfos sexuales. Se refiere a los diferentes tipos de plantas en una población en relación con 

su género o expresión sexual. 
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Polimorfismo. Es para referirse a aquellas poblaciones en las que hay dos o más morfos 

sexuales (hembras, machos y/o hermafroditas), que difieren en su contribución relativa 

en la adecuación como polen o semilla de los padres. 

Sistemas de apareamiento. El modo de transmisión de los genes de una generación a la 

siguiente a través de la reproducción sexual. Los determinantes importantes de los 

sistemas de apareamiento de plantas son la tasa de autofecundación materna (óvulo) y 

el éxito de los machos a través de la vía del polen (fertilidad masculina). 

Sistemas dimórficos. Es la presencia de dos o más morfos sexuales en las poblaciones que se 

caracterizan por presentas diferencias en el tipo y distribución de las flores en las 

plantas. Se incluyen las poblaciones dioicas, ginodioicas, androdioicas y subdioicas. 

Sistemas monomófico. Es la presencia de una sola clase o morfo sexual en las poblaciones 

que se caracterizan por presentan igual tipo y distribución de las flores en las plantas. 

Se incluyen las poblaciones hermafroditas, monoicas, ginomonoicas, andromonoicas y 

polimonoicas. 

Sistemas reproductivos. Se refiere a la distribución de las funciones sexuales (femenina y 

masculina), dentro de las flores, individuos y poblaciones que generan unos o más 

morfos sexuales. 

Subdioicismo o subdioico. Es un polimorfismo sexual en el que las poblaciones están 

compuesta de tres morfos sexuales planta hembras, machos y hermafroditas. 

Unisexual. Plantas que presentan separadas las funciones sexuales (femenina y masculina; 

dioica) en individuos. Es decir, plantas hembras que presentan únicamente flores 

femeninas y macho son flores estaminadas.  

 


