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RESUMEN
En las angiospermas existe una gran diversidad de sistemas reproductivos. En un extremo
se encuentran las plantas hermafroditas (aproximadamente 90%) y en el otro las plantas
dioicas, las cuales representan entre 6-7% de las plantas con flor. Estos sistemas
reproductivos, conforman un continuo que abarca desde la autogamia obligada hasta la
polinizacién cruzada obligada. ElI género Fuchsia presenta especies cercanamente
emparentadas y con sistemas reproductivos hermafroditas, subdioicos y dioicos. En este
estudio se compard la biologia floral y reproductiva de dos especies hermafroditas (Fuchsia
fulgens y F. arborescens) con la de dos especies dioicas (F. parviflora y F. obconica) en
poblaciones del estado de Michoacan. En cada una de las especies y morfos se registro el
despliegue floral, los visitantes florales, su tasa de visita, asi como la produccion y
concentracion del néctar. Ademas, se estimo la limitacion por polen en términos de la tasa
de fructificacion, numero de semillas y tasa de germinacion. En las especies hermafroditas,
se evalud la hercogamia y la capacidad de polinizacion autonoma. La floracion de las dos
especies hermafroditas fue de cuatro meses y la de las especies dioicas de seis meses, l0s
mayores promedios de produccién de flores correspondieron a las especies dioicas. En las
cuatro especies los visitantes observados hicieron contacto con los 6rganos reproductivos
de las flores (anteras y estigma). En F. arborescens la abeja Apis mellifera fue la visitante
principal y F. fulgens solo fue visitada por el colibri Eugenes fulgens. Respecto a las
especies dioicas, ambos morfos de F. obconica fueron visitados por un hymenoptero sp. y
Bombus ephippiatus y los morfos de F. parviflora fueron visitados por B. ephippiatus y los
colibries Amazillia beryllina e Hylocharis leucotis. F. fulgens presentd una tasa de visita
significativamente maés alta que la de F. arborescens. En F. obconica y F. parviflora las

plantas hembra y macho tuvieron tasas de visitas similares. En todas las especies se detectd
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produccion de néctar desde el primer dia de vida de las flores. No observamos evidencia de
limitacion por polen en ninguna especie, ya que no hubo diferencias significativas en la
produccion de frutos y semillas desarrolladas de controles y exocruzas manuales. Por
ultimo, F. arborescens presento niveles de hercogamia menores a las de F. fulgens y en
ambas especies hermafroditas se obtuvieron frutos por polinizacion auténoma. Finalmente
no se observd un patrén claro que muestre que las especies dioicas presentan ventajas o
estrategias que les permitan tener un mismo éxito reproductivo que las hermafroditas,
debido a que los patrones de apareamiento en las plantas pueden ser a la vez complejos y
altamente promiscuos dado que los gametos masculinos y femeninos se despliegan en una
amplia gama de escalas espaciales y temporales, ya sea a nivel de flor, inflorescencia,

planta y/o poblacion lo que implica diversas consecuencias en la adecuacion de las plantas.

Palabras clave: Adecuacion, fenologia, tasa de fructificacion, Fuchsia, sistema

reproductivo.



ABSTRAC

In angiosperms there is great diversity of reproductive systems. At one extreme are
hermaphrodite plants (about 90 %) and the other dioecious plants, which account for 6-7 %
of flowering plants. These reproductive systems form a continuum from the obligatory
selfing to outcrossing required. The closely related genus Fuchsia presents and
hermaphrodite, and dioecious reproductive systems subdioicos species. In this study the
floral and reproductive biology in two hermaphroditic species (Fuchsia fulgens and F.
arborescens) with two dioecious species (F. parviflora and F. obconica) in Michoacan state
populations was compared. In each of the species and morphs the floral display, floral
visitors, their rate cards, as well as the production and concentration of nectar was recorded.
In addition, pollen limitation was estimated in terms of the rate of fruiting, number of seeds
and germination rate. In hermaphroditic species, and the ability herkogamy pollination was
assessed independently. The flowering of the two hermaphroditic species was four months
and dioecious species of six months, the highest mean flower production corresponded to
the dioecious species. In the four species observed visitors made contact with the
reproductive organs of flowers (anthers and stigma). In F. arborescens bee Apis mellifera
was the principal and F. fulgens only visitor was visited by the hummingbird Eugenes
fulgens. Concerning dioecious species, F. obconica both morphs were visited by a
hymenoptero sp. and Bombus ephippiatus and F. parviflora morphs were visited by
hummingbirds and B. ephippiatus, Amazillia beryllina and Hylocharis leucotis. F. fulgens
presented a significantly higher rate than visit F. arborescens. In F. obconica and F.
parviflora the female and male plants had rates similar views. In all species, nectar

production was detected from the first day of life of the flowers. We observed no evidence



of pollen limitation in any species, and no significant differences in the production of fruits
and seeds developed exocruzas and manual controls. Finally, F. arborescens herkogamy
present levels lower than those of F. fulgens and both hermaphroditic species fruits were
obtained by self-pollination. Finally no clear pattern showing that dioecious species have
advantages and strategies to have the same reproductive success was observed that the
hermaphrodite, because mating patterns in plants can be both complex once and highly
promiscuous as male and female gametes are deployed in a wide range of spatial and
temporal scales, either at the level of flower, inflorescence, plant and/or population which

implies several consequences on plant fitness.

Keywords: Adaptation, phenology, fruiting rate, Fuchsia, reproductive system.



INTRODUCCION

Las angiospermas, o plantas con flores, son el grupo més representativo de las plantas
vasculares y estan presentes en la mayor parte de los ecosistemas. Se estima que hay unas
240,000 especies (Renner y Ricklefs 1995) y una de las caracteristicas méas peculiares de
estas plantas, es que sus flores, presentan una mayor variacion en la ubicacién de las
estructuras reproductivas dentro y entre los individuos que las estructuras equivalentes en
cualquier otro grupo de organismos (Barrett 2002). Esta diversidad también se refleja en
una amplia gama de sistemas reproductivos y de apareamiento en estas especies.
Comunmente el sistema de apareamiento implica los caracteres de un organismo que rigen
de qué manera se unen los gametos para formar los cigotos (Barrett y Eckert 1990), es
decir, si las semillas son producto de autofecundacién, exocruza o apomixis (produccion
asexual de semillas). Es importante resaltar que el tipo de apareamiento influye en el
movimiento de los genes en el espacio y su transmision a través del tiempo, por lo que éste
desempefia un papel fundamental en la determinacion de los patrones de la diversidad
genética dentro y entre poblaciones y por lo tanto, en la dinamica evolutiva de las especies
(Barrett 2003).

Los sistemas reproductivos se refieren al despliegue espacial y temporal de los
organos sexuales (pistilos y estambres) y su variacion dentro de las flores, entre flores o
entre individuos. Esta diversificacion adaptativa en forma y funcion de las flores, influye
directamente en la calidad y cantidad de la descendencia que es producida (Barrett 2010).

Dentro de la diversidad existente de sistemas reproductivos podemos encontrar en
un extremo a las plantas con flores hermafroditas, en las cuales las estructuras

reproductivas masculinas y femeninas se encuentran en la misma flor, y representan



aproximadamente el 90% del total de las especies de angiospermas (Barrett y Hough 2013).
En el otro extremo, se ubican las plantas dioicas, en las que las flores de un individuo son
masculinas o femeninas. Este sistema reproductivo es relativamente raro, ya que solo
ocurre aproximadamente en el 6-7% del total de especies (Barrett 2010), aunque se presenta
en casi la mitad (157 de 365) de todas las familias de plantas con flor (Renner y Ricklefs
1995; Vamosi et al 2003).
Los sistemas reproductivos también conforman un continuo de sistemas de apareamiento
que abarcan desde la autogamia estricta hasta la polinizacion cruzada obligada (Barrett et al
1996) en funcion de factores intrinsecos (filogenéticos, rasgos de historia de vida) y
extrinsecos (ambiente, interacciones bioticas; Barrett y Eckert 1990; Abe 2001). Por
ejemplo, las especies hermafroditas pueden presentar autofecundacion que asegura la
reproduccion cuando los polinizadores son escasos (Harder y Barrett 1995), aunque las
altas tasas de autofecundacion tienen importantes consecuencias en la estructura genética
de las poblaciones y por lo tanto en la evolucién de estas especies (Barrett 2010). Sin
embargo, existen estrategias en los sistemas reproductivos hermafroditas que evitan la
autofecundacion, reducen la perdida de polen y previenen los efectos negativos de la
endogamia; como la separacion temporal (dicogamia) y espacial (hercogamia) de las
estructuras reproductivas (Freeman et al 1997; Sakai y Weller 1999; Barrett 2002; 2003);
asi como los sistemas de incompatibilidad que impiden la autofertilizacion (Charlesworth
et al 2005, Takayama e Isogai 2005).

Se estima que el 39% de las especies de plantas con flor pertenecientes a 100
familias presentan algun sistema de incompatibilidad, en las cuales el polen es incapaz de
germinar en los estilos de las flores que lo producen (Igic et al 2008). Este tipo de estrategia

es similar a un sistema reproductivo dioico, donde todas las semillas son producto de
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exocruza (Freeman et al 1997). Debido a esta variacion, el interés por entender la
diversidad sexual en las plantas tiene una larga historia en la biologia (Barrett y Hough
2013). No obstante, hoy en dia comprender la evolucion y el significado adaptativo de esta
diversidad floral y sexual es un tema de investigacion relevante en la biologia reproductiva,
ya que todavia no es del todo claro por qué las angiospermas han evolucionado tan
extraordinariamente en diversos aspectos para lograr una sola funcion principal: el éxito de
apareamiento (Barrett 2002).

Se ha propuesto que el hermafroditismo ha dado origen a la diversidad actual de
sistemas reproductivos, por lo que las especies dimorficas (ginodioicas, subdioicas, y
dioicas) generalmente son consideradas de origen derivado (Charlesworth 1999; Barrett
2002). La transicion evolutiva del hermafroditismo a la dioecia (sexos separados) ha
ocurrido muchas veces en la historia evolutiva de las plantas (i.e. 100 ocasiones,
Charlesworth 2002) y se propone que esta evolucion de los sexos separados puede estar
relacionada con la reduccion de los efectos nocivos de la depresion endogamica,
aumentando asi el éxito reproductivo (Vamosi et al 2006). Otra hipétesis propone que la
separacion de los sexos pudo haberse originado por especializacion sexual, en donde al
asignar el 100% de los recursos a una sola funcién (a diferencia de las especies
hermafroditas donde se espera que los recursos se asignen 50% a la funcion femenina y
50% a la funcion masculina) se puede traducir en una mayor produccion de polen y mas o
mejores semillas (Darwin 1877, Freeman et al., 1997). Ademas, algunos autores han
detectado una relacion entre el dioicismo y la polinizacion por viento, asi como con flores
de tamafios pequefios, distribuciones tropicales, frutos carnosos, formas de crecimiento
lefioso y muchas flores por inflorescencia (Renner y Ricklefs 1995; Sakai y Weller 1999;

Culley et al 2002; Vamosi et al 2003; Friedman y Barrett 2009). Dada la amplia
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distribucion del dioicismo en términos del nimero de familias en las que se ha originado de
manera independiente, su evolucion se considera una de las principales transiciones
evolutivas en las plantas con flores (Barrett 2008; Ashman 2009). Esta transicién entre un
sistema reproductivo y otro, generalmente tiene consecuencias en los rasgos morfoldgicos y
fisiologicos de las flores.

Las especies dioicas presentan “dimorfismo sexual” el cual se refiere a las
diferencias entre los sexos en los caracteres sexuales primarios y secundarios (Sakai y
Weller 1999). Los primeros se relacionan directamente con los oOrganos sexuales
masculinos (androceo) y femeninos (gineceo) y los Gltimos a las diferencias entre los sexos
que no sean propias de los Organos sexuales, incluyendo todos los aspectos de la
morfologia y fisiologia (Barrett y Hough 2013). El tamafio de las flores es un claro ejemplo
de dimorfismo sexual el cual fue estudiado por Delph, y colaboradores (1996), donde
compararon los tamafos florales de 919 especies dimorficas (367 monoicas y 522 dioicas),
tanto de sitios templados como tropicales y con polinizacion bidtica y abi6tica, encontrando
que en el 48% de los casos, las flores macho presentaban tamafios mas grandes que las
flores hembra. Cabe mencionar, que este resultado fue visto sobre todo en ambientes
templados y con polinizacion por animales. Se han propuesto varias hipétesis para tratar de
entender las diferencias en el tamafio de las flores entre sexos. Una hipétesis sugiere que
existe una relacién entre la esterilidad de las anteras y la disminucién del tamafio de la
corola, ya que por definicion, las flores hembra presentan anteras esteriles (Schultz 2003).
Otra propuesta sugiere que la funcion de los pétalos y sepalos es proteger el desarrollo de
las estructuras reproductivas, por lo que el tamafio del perianto sera determinado por el
volumen del gineceo y androceo que se encuentran dentro de la flor. Esta propuesta se basa

en la fuerte asociacion que existe entre el tamafio del perianto (pétalos y sépalos) y el

8



tamario de las estructuras reproductivas de cada flor y se espera que las flores hembra, que
generalmente invierten mas recursos en la reproduccion, sean de mayor tamafio que las
flores macho (Delph et al 1996).

La reduccion en el tamafio de las flores en las especies dimorficas de polinizacion
bidtica, puede provocar un cambio en la interaccion con los polinizadores los cuales
determinan en gran medida el éxito reproductivo de estas plantas (Bawa 1980) y juegan un
papel central en la evolucién de los sistemas sexuales (Ashman 2000). Las plantas dioicas
dependen totalmente de vectores bioticos o abi6ticos para transportar el polen (gametos) de
una planta macho a una planta hembra permitiendo asi la reproduccién sexual. En especies
con polinizacion por viento la seleccidn ha favorecido rasgos como una mayor produccion
de polen y granos mas pequefios, un menor nimero de évulos por flor, flores méas pequefas
pero mas numerosas donde los filamentos de las anteras y los estilos méas largos ofrecen
una mayor exposicion de los estigmas al polen (Vamosi et al 2003). También en estas
especies, ha habido una disminucion en las estructuras asociadas con la polinizacion
bidtica, tales como nectarios y en general en las estructuras de atraccion (Golonka et al
2005; Barrett y Hough 2013). Estas caracteristicas, se considera que han evolucionado en
respuesta a la falta de polinizadores o cuando estos se vuelven escasos 0 poco fiables

(Hesse y Pannell 2011).

Debido a que las especies dioicas dependen de un vector que transporte el polen,
corren el riesgo de que exista “limitacion de polen” (Ashman et al 2004), la cual ocurre
cuando una cantidad inadecuada de polen o polen de baja calidad reduce el éxito
reproductivo de la planta (cantidad o calidad de las semillas). Por ejemplo, en plantas con

polinizacion bidtica, la cantidad de polen puede ser reducida como resultado de un menor
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namero de visitas de los polinizadores o que transporten menos granos de polen por visita,
y la calidad del polen se puede reducir si se utiliza polen del mismo individuo o polen
incompatible (en el caso de las especies hermafroditas), lo que puede provocar que no
ocurra la fertilizacion de los 6vulos (Ashman et al 2004, Martén y Fenster 2010). Se
considera que las especies hermafroditas autocompatibles y con polinizacion auténoma,
corren un menor riesgo de presentar limitacion por polen (Larson y Barrett 2000). Para las
especies dioicas polinizadas por animales Charlesworth (1993) sostiene que los
polinizadores pueden percibir diferencias entre las recompensas (i.e., polen o néctar) o
incluso en el aroma floral (Ashman et al 2005) que en ocasiones s6lo ofrecen los machos de
las especies dioicas, afectando la eficiencia de la polinizacion cruzada y por lo tanto, la
produccion de semillas. Por lo tanto, los polinizadores son de particular importancia en la
biologia reproductiva de especies dioicas con polinizacion bidtica. De esta manera, resulta
muy relevante conocer sus preferencias por uno u otro morfo, y su posible relacion con la
produccion de recompensas florales y finalmente su relacion con el éxito reproductivo
femenino. Sin embargo, existen muy pocos estudios que hayan comparado la biologia
reproductiva y la polinizacion de especies cercanas filogenéticamente, pero con sistemas
reproductivos contrastantes. Un buen sistema para realizar este tipo de comparaciones, es el
que presenta el género Fuchsia (Onagraceae), ya que incluye especies hermafroditas,
subdioicas y dioicas en secciones hermanas (Berry et al 2004). Un estudio reciente
(Alvarado 2012) que incluyo nueve especies México-Centroamericanas del género Fuchsia
encontrdé que las especies dimorficas (dioicas y subdioicas) presentan flores
significativamente méas pequefias que las de sus parientes hermafroditas. También se
encontré que las especies dimorficas presentan un menor numero de 6vulos y granos de

polen por flor que las especies hermafroditas. Este resultado no apoya la hipoétesis de la
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evolucion del dioicismo debido a la especializacion sexual, segun la cual se esperaria que
estas plantas tuvieran una mayor produccion de polen y més o mejores semillas que las
especies hermafroditas al asignar el 100% de los recursos a una sola funcién (Freeman et al
1997; Shykoff et al 2003). Sin embargo, es posible que la compensacion reproductiva que
se esperaria observar en las especies dimdrficas, se manifieste en otros componentes
reproductivos que no fueron evaluados (i.e. el nimero de flores a nivel de planta, la
duracién del periodo de floracion, la produccion de frutos, etc.).

Este estudio aborda la biologia reproductiva y la polinizacion de especies de Fuchsia
con sistemas reproductivos contrastantes, y pretende generar informacion que ayude a
entender algunas de las consecuencias de tener un sistema reproductivo distinto en la
adecuacion de las plantas y su interaccion con los polinizadores.

De manera interesante, la mayoria de las especies de Fuchsia son polinizadas por
colibries con excepcion de algunas de las especies dimorficas. En estas Gltimas especies se
ha reportado la presencia de abejas y dipteros como polinizadores, sin que se haya realizado
un estudio especifico al respecto (Breedlove 1969).

OBJETIVOS

Objetivo General
Realizar un analisis comparativo de la biologia floral, reproductiva y de la polinizacién de
dos especies de Fuchsia hermafroditas (Fuchsia arborescens y F. fulgens) y dos especies
dioicas (F. obconica y F. parviflora).
Objetivos Particulares.

= Describir la fenologia floral.

= Identificar a los visitantes florales, estimar su tasa de visita y su relacion con la

produccion y concentracion del néctar.
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Analizar la limitacion de polen en términos de la tasa de fructificacion y nimero de
semillas por fruto.
En las especies hermafroditas evaluar la capacidad de polinizacion auténoma y su
relacion con la hercogamia.

HIPOTESIS
Se espera una relacion positiva en todas las especies entre la produccion de flores y
la tasa de visita.
Se espera que las especies dioicas compensen la menor produccion de polen y
6vulos por flor, mediante un periodo de floracion mas largo y/o una mayor
produccion de flores, 6 semillas de mayor calidad (peso) y vigor (tasa de
germinacion) y por lo tanto un éxito reproductivo similar o mayor al de las especies
hermafroditas.
Se espera que las hermafroditas presenten bajos niveles de hercogamia y por ende
una alta probabilidad de autofecundacién, y que no presenten limitacion de polen.
En las especies dioicas, esperariamos una mayor variacion en la limitacion de polen
posiblemente relacionada a la variacion en la disponibilidad de polinizadores.

MATERIALES Y METODOS

Descripcion del area y especies de estudio.

El area de estudio comprende parte del Cinturén Volcanico Trans-Mexicano (CVTM) en

donde se ubicaron dos poblaciones de F. fulgens, F. parviflora y F. obconica y una de F.

arborescens, dentro del Estado de Michoacan (Cuadro 1). EI CVTM se extiende en

direccion Este-Oeste en el centro de México con una distancia longitudinal aproximada de

880 km y una distancia latitudinal de 180 km, comprendida entre los paralelos 19° y 20°

latitud N y entre los 1500 y 3000 m de altitud en promedio. El clima de estas montafas es
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templado con lluvias en verano con una temperatura media anual que oscila entre los 10 y
20°C y una precipitacion media anual que va de los 400 a los 1000 mm de lluvia
dependiendo de los elementos arboreos que conforman cada area boscosa (Garcia 2007).

Cuadro 1. Sintesis de las especies y poblaciones estudiadas.

Especie Sistema Sexual  Localidad  Localizacion Geogréafica
19°39°7.97" N,

100° 56°59.01" W
19°29731.09” N,

F. arborescens Cosexual El Salto

F. fulgens Cosexual Ctra. Uruapan 101° 43°23.95” W
F. fulgens Cosexual Charahuén 118;03121%%2 l\\IN
F. obconica Dioico Ichaqueo 118103;', 3283%% '\\/lv
F. obconica Dioico El Manzano 11(?1"03519850&[3’\/
F. parviflora Dioico Ajuno 1(1)?: iggiggNW
F. parviflora Dioico Agua Verde 1729 20,

101° 45°34.71" W

Fuchsia es un género distintivo de la familia Onagraceae el cual comprende cerca
de 110 especies agrupadas en 11 secciones. Es un género monofilético, que se caracteriza
por la presencia de frutos carnosos, polen biporado y por lo general sus flores presentan
polinizacién por aves (colibries; Berry et al. 2004).

Fuchsia arborescens: Es un arbusto erecto, hermafrodita de 3-8 m de altura con
hojas opuestas de 10-21 cm de largo y 4.8 cm de ancho en promedio. Sus flores son erectas
y numerosas en la parte terminal de las ramas, el tubo floral es subcilindrico a obconico con
sépalos de color rosa-purpura y los pétalos son de color lavanda (Fig. 1). Posee un estigma
casi siempre excerto, presenta semillas de 1-1.5 mm de largo y 0.5-0.8 mm de ancho. Esta

especie se localiza entre los 1750-2500 msnm. Se encuentra principalmente en barrancos
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hamedos de pino-encino en la Sierra Madre Occidental y a lo largo del CVTM (Breedlove

1982).

& Fuchsio arborsscens

Figura 1. Flores de Fuchsia arborescens y su distribucian.

Fuchsia fulgens: Es un arbusto hermafrodita de madera blanda que alcanza los 3 m
de altura. Tiene hojas opuestas, de color verde palido en la parte superior y tefiidas de rojo
en la parte inferior. Presenta varias flores en la parte terminal de las ramas (racimos
colgantes), y sus flores son de color rojo, tubulares, estrechas y con ovario cilindrico (Fig.
2). Son parcialmente hemi-epifitas de encinos o en las rocas, especialmente alrededor de las
filtraciones y las cascadas a lo largo del CVTM. Es una especie endémica de los estados de
Jalisco, Guerrero, Michoacan y México y se localiza entre los 1450-2300 msnm (Breedlove

1982).

Figura 2. Flores de Fuchsia fulgens y su distribucion.
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Fuchsia obconica: Es un arbusto dioico de 1-3 m de altura, con hojas opuestas de
11-63 mm de largo y 6.24 mm de ancho (en promedio), con flores de color blanco. Las
flores estaminadas tienen un ovario no desarrollado, y las flores pistiladas tienen pétalos,
sépalos y pedicelo mas pequefios que las flores estaminadas (Fig. 3). Llegan a producir de
12-16 semillas por fruto. Se ubica entre los 1700-2400 m de altitud en los bosques de Pinus

y Quercus. Sobre todo en las montafias mas bajas del CVTM (Breedlove 1969).

T
* T Vi o e

Figura 3. Flores macho (lado izquierdo) y hembra (lado derecho) de Fuchsia obconica y su
distribucion.

Fuchsia parviflora: Es una especie dioica arbustiva de 1.5-4 m de altura, con hojas
opuestas, pubescentes en ambas superficies. Las flores estaminadas con hipantio cilindrico
rojizo, sépalos anchamente lanceolados de color rojo a blanco y ovario no desarrollado. Las
flores pistiladas, son similar a las flores masculinas, excepto en el hipantio, sépalos y
pedicelos son generalmente mas pequefios que las flores estaminadas y estigma exerto 2.5-
3.5 mm por encima del hipantio (Fig. 4); producen entre 14-20 semillas por fruto. Se
localiza entre los 1500-2500 msnm. Se distribuye en cafiadas de bosques de Pinus, Quercus
y Arbutus y bosques mesofilos de la Sierra Madre Occidental y a través de la parte

occidental del CVTM (Breedlove 1969).
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Figura 4. Flores macho (lado izquierdo) y hembra (lado derecho) de Fuchsia parviflora 'y su
distribucion en México.

Fenologia floral

En cada una de las poblaciones se marcaron 30 plantas en las especies hermafroditas y 40
para las especies dioicas (20 plantas por morfo) al inicio de la época de floracion de cada
especie. Posteriormente, durante dos temporadas de floracion de cada especie (2012-2013,
excepto en F. arborescens), se realizaron censos cada dos semanas y en cada uno se
registré el numero de flores abiertas por planta. Una vez obtenidos los datos se hizo una
estimacion de la produccién de flores a partir de los censos realizados, en las especies
hermafroditas se obtuvo un promedio por planta y posteriormente un promedio por
poblacién y por especie.

En las especies dioicas se obtuvo un promedio por planta por morfo por especie y
mediante una prueba de t de Student se realizO una comparacion con el proposito de
conocer si habia diferencias en la produccién de flores entre los morfos. En los casos donde
no se encontraron diferencias se obtuvo una media final por poblacion (promediando ambos
morfos).

También se seleccionaron 3 botones en 12 plantas por morfo y especie a los cuales

se les dio seguimiento para obtener el promedio de vida de las flores.
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Visitantes florales, tasa de visita y su relacion con la produccién de néctar

Primero se realizaron observaciones preliminares con la finalidad de conocer a qué hora del
dia se encontraba el mayor pico de visitas y con base en ello decidir el horario para realizar
las observaciones.

Para las observaciones se determiné realizar filmaciones por medio de camaras de
video entre las 0800 y 1500 hrs del dia en las seleccionadas de cada especie (Cuadro 2). En
general se realizaron filmaciones de entre 4 y 25 nimero de flores por camara y en el caso
de las plantas dioicas se filmaron plantas de ambos sexos.

Cuadro 2. Total de horas observadas en 2012 y 2013 de cada especie y poblacion. Solo en
F. parviflora se realizaron observaciones en dos poblaciones.

Horas totales observadas

Especie Poblacion 2012 2013
F. arborescens  El Salto 52 NA
F. fulgens Crta. Uruapan 55 NA
F. obconica El Manzano 52 12
F. parviflora Ajuno 23 18
F. parviflora Agua Verde 27 19

Los videos fueron analizados registrando las especies visitantes y si éstas hacian o
no contacto con los 6rganos reproductivos, también se registro el nimero de flores visitadas
por visitante y el tiempo que durd la visita. Asimismo, se anot6 el nimero de flores
observadas para calcular la tasa de visita por flor por hora (nimero de visitas entre el
namero de flores observadas entre el nimero de horas) y obtener un promedio por morfo y

especie.
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Posteriormente se estimé la produccion de “néctar acumulado™ y su concentracion.
Primero se embolsaron flores antes de su apertura y se extrajo el néctar con una
micropipeta una sola vez por flor en cinco flores/individuo de doce plantas/morfo durante
cinco dias consecutivos, muestreando una de las cinco flores cada dia. Se realiz6 este tipo
de tratamiento debido a que las flores de todas las especies son muy fragiles y caen al
momento de obtener el néctar. La concentracion del néctar fue medida con un refractometro
manual (Master-53M Brix 0~53%). Se obtuvieron los valores promedio de la produccion y
concentracion por dia/ planta de cada morfo y posteriormente un promedio por especie.
Limitacion de polen
Conociendo el tiempo de vida de las flores, para cada especie se registro el dia en el cual el
estigma se encuentra mas receptivo (por su morfologia y grado de desarrollo).

Para estimar la limitacion por polen se realizaron dos tratamientos, exocruzas
manuales y controles en las cuatro especies, se seleccionando seis flores por planta por
tratamiento y 15 plantas por especie. En caso de que las flores de exocruzas produzcan una
mayor cantidad de frutos o semillas que los controles, esto se interpreta como limitacion de
polen. Cada tratamiento fue marcado con un alambre de distinto color y se siguieron las
flores hasta obtener frutos y semillas. Se estimd la proporcién de flores que produjeron
fruto de cada tratamiento realizado.

Exocruzas manuales: Se embolsaron botones florales para evitar la visita de
polinizadores y una vez abiertas las flores, se realizaron exocruzas manuales utilizando
flores de otros individuos de la misma poblacion. Para ello, se cortaron anteras de flores de
plantas alejadas (al menos 10 m para evitar cruzas entre parientes) de su misma especie y se

depositd su polen en el estigma receptivo de la flor seleccionada, tratando de cubrirlo por
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completo. En las especies hermafroditas se emascul6 la flor antes de la dehiscencia de las
anteras para evitar la autofecundacion.

Controles: Unicamente se marcaron flores antes de su apertura y se dejaron
expuestas a los polinizadores durante todo el tiempo de vida de la flor.

Ademas, en las especies dioicas se embolsaron flores de las plantas hembra antes de
su apertura y permanecieron asi para saber si pueden producir semillas asexualmente. Por
ultimo, se estimé la proporcion de flores que pasaron a fruto de cada tratamiento realizado.
Hercogamia y Polinizacion auténoma en especies hermafroditas
En las especies hermafroditas, para estimar la hercogamia, se seleccionaron tres flores por
planta y doce plantas por especie, en las cuales se midi¢ la distancia entre las anteras
superiores y la base del estigma con un vernier. Esta medida se realizé a partir del primer
dia de vida de la flor durante cinco dias en F. fulgens y tres dias en F. arborescens basado
en el tiempo de vida de la flor. Se calculd el promedio de hercogamia por dia de cada
especie.

Para determinar si ocurre autopolinizacién autébnoma en las especies hermafroditas
se embolsaron flores dejandolas cubiertas durante toda su vida y se registrd si habia
produccion de frutos. Ademas, se realizaron autopolinizaciones manuales, embolsando
botones flores, para después depositar el polen de la misma flor en el estigma. Para ambos
tratamientos se seleccionaron 6 flores por planta y 15 plantas por especie.

Por dltimo, para los tratamientos de exocruza, controles y apomixis, asi como los de
autopolinizacion autonoma y manual se registro la produccion de frutos después de seis
semanas cuando los frutos ya se encontraban maduros (aunque no totalmente) y se obtuvo
el promedio de frutos por tratamiento por planta. Sin embargo, no todos los frutos se

colectaron debido a que algunos fueron removidos por las aves.
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Posteriormente, de los frutos colectados se contd el numero de semillas
desarrolladas y no desarrolladas, distinguiéndolas por la diferencia evidente en el tamafio,
que es menor en las semillas no desarrolladas. Enseguida, las semillas desarrolladas de cada
fruto se pesaron en grupos de cinco con una balanza analitica, debido a que la balanza no
registra el peso de una sola semilla. Se dividio el peso obtenido entre el nimero de semillas
pesadas para obtener el peso promedio por semilla para cada fruto de las plantas utilizadas
en los diferentes tratamientos.

Finalmente, una muestra de las semillas desarrolladas, representativa de todas las
plantas y todos los tratamientos de cada especie, fueron sembradas en tierra para evaluar su
tasa de germinacion en un sombreadero.

Anélisis estadisticos
Los andlisis se realizaron por medio de los paquetes estadisticos R version 2.14.0 (2011) y
JMP 7.0 (SAS Institute Inc., 2007).

Para comparar la produccion de flores y el tiempo de vida de las mismas entre los
morfos de las especies dioicas se realizaron pruebas de t de Student y para las
comparaciones multiples entre especies y entre poblaciones se realizaron ANOVA’s de una
via y posteriormente una prueba de Tukey-Kramer, ya que los datos se ajustaron a una
distribucion normal.

Para comparar el promedio de la tasa de visitas por planta entre morfos, para cada
especie dioica se realizd una prueba de t de Student y para comparar entre poblaciones se
hizo un ANOVA y una prueba de Tukey-Kramer.

Para conocer si existe una relacion entre la produccion de flores y la tasa de visita,
se realizo un analisis de regresion lineal, utilizando los promedios por morfo y especie tanto

del nimero de flores como de la tasa de visita.
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La produccion y concentracion de néctar por flor entre morfos se comparé mediante
una t de Student y entre especies con ANOVA’s y pruebas de Tukey-Kramer, utilizando al
morfo y a la especie como factores fijos, la identidad de la planta como factor aleatorio y
anidando planta dentro de morfo.

Por otro lado, para analizar si existe limitacion de polen, para cada especie se
determind el efecto de los tratamientos (control y exocruzas manuales) en tres variables de
respuesta: la produccién de frutos por planta, el nimero de semillas desarrolladas por fruto
y el nimero de semillas no desarrolladas por fruto, mediante un modelo lineal generalizado
mixto, con distribucion binomial y con funcion de liga logit, donde el tratamiento se utilizd
como factor fijo y la identidad de la planta como factor aleatorio.

También se evalud el nimero de semillas desarrolladas entre las especies (utilizando
solo el tratamiento de control) por medio de un modelo lineal generalizado mixto con
distribucion de tipo Poisson y con funcion de liga logit donde el factor fijo era la especie y
la identidad de la planta el factor aleatorio.

En el caso del efecto del tratamiento en el peso de las semillas desarrolladas por
fruto (de cada especie y entre las especies) se utilizé un modelo lineal mixto, donde la
identidad de la planta también se utiliz6 como variable aleatoria. Por ultimo, para evaluar
este mismo efecto sobre la proporcion de semillas que germinaron, se utilizé un modelo
lineal generalizado mixto, con distribucion binomial y funcion de liga logit.

Por dltimo, en las especies hermafroditas se realizé un andlisis de la tasa de
fructificacion comparando todos los tratamientos (mencionados anteriormente) mediante un
modelo lineal generalizado mixto con distribucién binomial y con funcién de liga logit,

utilizando al tratamiento como factor fijo y la identidad de la planta como factor aleatorio.
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Cabe mencionar que no se pudo comparar la produccion y peso de semillas
desarrolladas entre los tratamientos de F. arborescens y F. fulgens debido a que los frutos
de autopolinizacion manual fueron removidos de las plantas antes de su colecta.

RESULTADOS
Las poblaciones de las especies hermafroditas presentaron un bajo nimero de individuos
(~100 en cada poblacion), mientras que en las especies dioicas se encontraron entre 400 y
500 individuos por morfo por poblacion.
Fenologia floral
En general las flores de todas las especies estudiadas viven entre 3 y 5 dias (Fig. 5 A). No
se encontraron diferencias en la longevidad de las flores entre morfos para ninguna de las
especies dioicas, pero si entre especies (F3 21,=13.39, p<0.05; Fig. 5 A).

Respecto al periodo de floracion, las especies hermafroditas mostraron un periodo
mas corto que las dioicas. F. arborescens florecié cinco meses (diciembre a abril),
mientras que F. fulgens solo florecié cuatro (mayo a agosto). F. obconica florecio por seis
meses (agosto a enero) y F. parviflora siete (junio a diciembre). Cabe mencionar que dos
poblaciones de las especies dioicas (Ichaqueo y Ajuno) fueron destruidas en 2013 por lo

que no se pudo continuar con los censos florales (Cuadro 3).
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Cuadro 3: Periodo de floracion de cuatro especies de Fuchsia, durante 2012 y 2013. Las lineas
negras y discontinuas indican dos poblaciones de cada especie y representan la duracion de la
floracion. También se muestra el nimero promedio de flores a lo largo de la floracion de cada
especie. La escala del eje Y es distinta en cada caso.

2012 2013

Especie Ene Mar May Jul Sep Nov Ene Mar May Jul Sep Nov

Feb Abr Jun Ago Oct Dic Feb Abr Jun Ago Oct Dic
45
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F. fulgens s
0
30
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§ 15
F. obocnica = 10
g 5
o o
F. parviflora

Promedio de flores / planta

En F. obconica no se encontraron diferencias en el nimero de flores producidas
entre morfos en ninguna de las poblaciones (EI Manzano t=1.9674, p>0.05 e Ichaqueo
t=1.9685, p>0.05). En F. parviflora las plantas macho produjeron significativamente mas
flores en ambas poblaciones (Ajuno t=1.9666, p<0.05 y Agua Verde t=1.9817, p<0.05)
(42.13 + 4.38 promedio * error estandar, de aqui en adelante y 15.5 + 1.28) que sus
respectivas plantas hembra (27.31 £ 3.38 y 11.66 £ 0.83).

Al realizar el analisis comparativo de la produccion de flores entre las especies, se

tomo en cuenta a los morfos de F. parviflora como especies distintas en ambas poblaciones,
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debido a que sOlo en esta especie dioica se encontrd que los morfos difieren
significativamente. El andlisis mostr6 diferencias estadisticamente significativas (Fs,
1343=44.09, p<0.05). Como se observa en la figura 5 B las poblaciones de F. fulgens y F.

obconica fueron las que menos flores produjeron.
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Figura 5. Valores promedio (+ EE) del tiempo de vida de las flores (A) y produccion de flores por
poblacién (B). Las letras de la figura B representan cada una de las especies (Fa= F. arborescens,
Ff= F. fulgens, Fo= F. obconica y Fp= F. parvilfora) y los colores muestran el morfo
(Hermafroditas= gris, hembras= blanco y machos= negro).

Visitantes florales, tasa de visita y su relacion con la produccién de néctar
En las cuatro especies los visitantes observados hicieron contacto con los érganos
reproductivos de las flores (anteras y estigma). En F. arborescens la abeja Apis mellifera
fue la visitante principal con el 71% de las visitas, seguida por el abejorro Bombus
ephippiatus (24%), entre otros visitantes (Lepidoptero sp. 3% e Hylocharis leucotis 2%). F.
fulgens solo fue visitada por el colibri Eugenes fulgens.

Respecto a las especies dioicas en el 2012 las plantas hembra de F. obconica
fueron visitadas principalmente por un hymenoptero sp. (94% de las visitas) y las plantas

macho por B. ephippiatus (67% de las visitas); Fig. 6 A). Sin embargo, en 2013 en ambos

24



25

morfos de F. obconica la mayoria de las visitas fueron hechas por B. ephippiatus (72% en

hembras y 91% en machos, Fig. 6 B).
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Figura 6. Numero de visitas por polinizador en F. obconica durante 2012 (A) y 2013 (B). Bombus

ephippiatus (negro) e hymenoptero sp. (gris).

Por su parte, F. parviflora fue visitada por colibries y abejorros. En esta especie se

realizaron observaciones en dos poblaciones: Ajuno y Agua Verde. En el afio 2012 yen la

primera poblacién las plantas hembra fueron visitadas principalmente por el abejorro B.

ephippiatus con 70% de las visitas (Fig. 7 A) y en la segunda por el colibri Amazillia

beryllina con 77% (Fig. 7 C). En la poblacion de Ajuno los machos fueron visitados sélo

por Hylocharis leucotis (Fig. 7 A) y en Agua Verde el 67% de las visitas fueron realizadas

por A. beryllina y el 33% por B. ephippiatus (Fig. 7 C).

En 2013, B. ephippiatus fue el Unico que visit6 a las plantas hembra en Ajuno y a

diferencia del afio anterior las plantas macho fueron visitadas por este mismo abejorro

(27%) y por el colibri H. leucotis quien realizé el 73% de las visitas (Fig. 7 B). En Agua

Verde las visitas solo fueron hechas por A. beryllina en ambos morfos (Fig. 7 D).
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Figura 7. Namero de visitas por polinizador en F. parviflora en dos poblaciones: Ajuno 2012 (A) y
2013 (B) y Agua Verde 2012 (C) y 2013 (D).

F. fulgens presentd una tasa de visita significativamente més alta que la de F.
arborescens (t=1.9837, p<0.05). En F. obconica las plantas hembra y macho tuvieron tasas
de visitas similares (0.68 £ 0.08 y 0.44 + 0.1) y las diferencias no fueron significativas
(t=2.0859, p>0.05).

En ambas poblaciones de F. parviflora la tasa de visita entre morfos fue similar
(Ajuno= hembras 0.87 + 0.12, machos 0.57 £ 0.1 y Agua Verde= hembras 0.43 £ 0.16,
machos 0.76 + 0.11) y no se encontraron diferencias significativas en ninguna de las

poblaciones (Ajuno t=2.2621, p>0.05 y Agua Verde t=2.1199, p>0.05).
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Posteriormente, se compard la tasa de visita entre especies (mediante un ANOVA).
Cabe mencionar que en las especies dioicas no se encontraron diferencias entre los morfos,
por lo que se promedid la tasa de visita de ambos sexos, para hacer el andlisis. Se
encontraron diferencias significativas (Fs, 150=9, p<0.05) entre las especies (Fig. 8) y una

relacion negativa entre la produccion de flores y la tasa de visita (F16=0.56, p>0.05).
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Figura 8. Frecuencia de las visitas (promedio + EE) por flor por hora de las cuatro especies
estudiadas (los numeros 1y 2 se refieren a las dos poblaciones de F. parviflora, 1=Ajuno y 2=Agua
Verde). Las letras muestran que los valores difieren entre las especies.

Finalmente, en todas las especies se detectd produccion de néctar desde el primer
dia de vida de las flores. F. arborescens produjo menos néctar que F. fulgens (Fig. 9 A).
Las plantas hembra de F. obconica produjeron mas néctar (t=1.9802, p>0.05) y mas
concentrado que los machos (t=1.9802, p>0.05). En F. parviflora ocurrié lo contario, los
machos produjeron mas néctar que las hembras pero las diferencias no fueron
significativas.

Respecto a la concentracion del néctar se encontrd lo contrario al volumen ya que F.

arborescens fue la especie que presento las concentraciones mas altas. En F. obconica las
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plantas hembra produjeron néctar mas concentrado que los machos. Por ultimo, F. fulgens y
F. parviflora fueron las especies que presentaron la menor concentracion de néctar.

Por ultimo, se detectaron diferencias entre especies (los morfos de F. obconica se
tomaron como especies distintas) tanto en la produccion (F4, 355=106.16, p<0.05) como en

la concentracion (F4, 355=92.76, p<0.05) del néctar (Fig. 9 Ay B).
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Figura 9. Valores promedio £+ EE de la produccion (A) y concentracion (B) del néctar de las
especies estudiadas. Hermafroditas (gris), hembras (blanco) y machos (negro). Las letras muestran
que los valores difieren entre morfos y especies.
Limitacion de polen
En las especies dioicas no se registrd produccion de frutos y semillas asexualmente por
apomixis. La tasa de fructificacion de los controles y las exocruzas manuales dentro de
cada especie no difirio significativamente (F. arborescens F; ,3=0.98, p>0.05, F. fulgens F;,
28=1.89, p>0.05, F. obconica, Fi, 25=0, p>0.05 y F. parvilfora F; 2=0.28 p>0.05). Estos
resultados sugieren que no hubo limitacion de polen en ninguna de las especies (Fig. 10).

Al comparar la tasa de fructificacion de los controles entre las especies (barras

negras) se detectd que F. fulgens fue la especie que produjo menos frutos (Fs s5=4.01,

p<0.05; Fig. 10).
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Figura 10. Proporcion de frutos (promedio = EE) de los controles (negro) y las exocruzas (blanco)
de las cuatro especies de estudio. Las letras indican diferencias significativas en la tasa de
fructificacion de los controles entre especie (barras negras).

Por otro lado, Unicamente en F. obconica el nimero de semillas desarrolladas por
fruto de los controles y su peso fue significativamente mayor que el de las exocruzas
(semillas F; 48=6.12, p<0.05 y peso Fi, 15=8.8, p<0.05). En las otras tres especies no hubo
diferencias (p>0.05 en todos los casos; Fig. 11 Ay B).

Las especies hermafroditas produjeron significativamente un mayor nimero de
semillas desarrolladas por fruto (Fs ¢5=208.4, p<0.05), pero con un menor peso (Fs
30=43.18 p<0.05) en comparacion con las especies dioicas (Fig. 11 A y B sélo barras

negras).
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Figura 11. El grafico muestra el nimero (A) y peso (B) promedio (x EE) de las semillas
desarrolladas por fruto. El asterisco muestra que los valores de los tratamientos controles (negro) y
exocruza (blanco) difieren en F. obconica y las letras muestran que los valores de los controles son
distintos entre las especies.

En lo que respecta a la tasa de germinacion, Gnicamente en F. fulgens el porcentaje
de semillas que germinaron de los controles fue significativamente mayor (F; 11=5.19
p<0.05) que el de las exocruzas. En las otras tres especies no hubo diferencias (p>0.05 en
todos los casos; Fig. 12). Por ultimo, las especies hermafroditas tuvieron una tasa de

germinacion significativamente mas alta (F; s57=34.8, p<0.05) en comparacion con las

especies dioicas (barras negras; Fig. 12).
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Figura 12. Namero (promedio y + EE) de semillas que germinaron de los tratamientos de control
(negro) y exocruza (blanco) de cada especie y la comparacion de la tasa de germinacion de los
controles entre especies. El asterisco muestra que los valores de los tratamientos difieren en F.
fulgens y las letras muestran que los valores de los controles difieren entre especies.

Tasa de germinacion (%)

Hercogamia y Polinizacién auténoma en especies hermafroditas
Los valores de hercogamia, fueron mayores en F. fulgens (0.31 mm + 0.04) que en F.
arborescens (0.61 mm + 0.08) y en ambos casos los valores disminuyen conforme pasan
los dias de vida de las flores (Fig. 13 A)

En ambas especies hermafroditas se obtuvieron frutos por medio de polinizacién
autbnoma y no se encontraron diferencias significativas (F. arborescens F3 56=1.85,

p=>0.05y F. fulgens F3 55=1.75, p=>0.05) en comparacion con el resto de los tratamientos

en ninguna de las especies (Fig. 13 B).
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Figura 13. (A) Promedio + EE de hercogamia (distancia entre anteras y estigma) de las especies
hermafroditas por dia, y (B) la tasa de fructificacion de los controles (negro), exocruza (blanco),
polinizacién auténoma (gris) y autopolinizacion manual (barra con lineas diagonales) de F.
arborescens y F. fulgens. En ningin caso se encontraron diferencias significativas entre los
tratamientos de cada especie.

DISCUSION

Fenologia floral, visitantes florales, tasa de visita y su relacion con la produccién de
néctar

De acuerdo a lo esperado las especies dioicas (F. obconica y F. parviflora) mostraron un
periodo de floracion mas largo y una mayor produccién de flores en comparacion con las
especies hermafroditas (F. arborescens y F. fulgens), ademas de que las poblaciones de
estas especies presentaron un mayor nimero de individuos que las de las especies
hermafroditas. Estos resultados pueden disminuir la desventaja que presentan las especies
dioicas en términos del nimero de 6vulos y granos de polen por flor.

Por otro lado, en ambas especies dioicas las plantas macho produjeron mas flores en
comparacion con sus respectivas plantas hembra. Estos resultados coinciden con otros
estudios de especies dioicas con polinizacion biédtica como W. dioica (Vaughton y Ramsey
1998) y S. latifolia (Glaettli y Barrett 2008), donde los autores reportan que las plantas

macho presentan un mayor despliegue floral que las plantas hembra. En relacion al tamafio
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de las flores nuestros resultados coinciden con lo que encuentran algunos estudios (Delph et
al 1996; Delph y Herlihy 2011; Yakimowski et al 2011) donde los machos presentan
tamarnos mayores del tubo floral que sus respectivas hembras.

Contrario a lo esperado no se observo una relacion positiva entre la produccién de
flores y la tasa de visita en todas las especies. Dado que F. fulgens presentd la menor
produccion de flores y la tasa de visita méas alta, de la misma manera las plantas hembra de
F. obconica produjeron menos flores que sus respectivos machos y fueron més visitadas,
esto podria explicarse por la variacion que puede existir entre afios, asi como de la
disponibilidad de polinizadores.

Por otro lado, algunos autores (Vaughton y Ramsey 1998; Glaettli y Barrett 2008;
Karron y Mitchell 2012) consideran que un mayor despliegue floral puede resultar en un
mayor numero de visitas de los polinizadores. En el caso de las especies hermafroditas los
grandes despliegues florales a menudo atraen més visitas de polinizadores, pero con la
posibilidad de incrementar la geitonogamia (Lloyd 1992; Harder y Barrett 1995). En las
especies dioicas también puede ocurrir un aumento en las visitas de un morfo (i.e., machos)
lo que puede provocar una reduccidn de la transferencia de polen a otros individuos (Barrett
2003; VVamosi et al 2006). Por ejemplo, las plantas macho de F. parviflora presentaron un
mayor numero de visitas significativamente por polinizador que las hembra. A pesar de
ello, en la poblacion de Ajuno (en ambos afios) las plantas macho fueron visitadas
principalmente por colibries y las hembras por el abejorro B. ephippiatus, lo que puede
provocar ineficiencia en la transferencia de polen a los estigmas de las plantas hembra.

Sin embargo, las recompensas florales ofrecidas son clave en la atraccion de los
visitantes (Charlesworth 1993, Ashman 2005, Hemborg y Bond 2005; Rocca y Sazima

2006). Las flores macho de F. parviflora y las de F. fulgens (las plantas macho) produjeron

33



34

mayor cantidad de néctar y fueron las que presentaron también la tasa de visita mas alta.
Ambas especies fueron visitadas principalmente por colibries (aunque F. parviflora
también fue visitada por un abejorro principalmente las plantas hembras). Por otro lado, F.
arborescens presento el néctar mas concentrado pero la tasa de visita més baja en
comparacion con el resto de las especies, quiza porque el visitante principal de esta especie
fue Apis mellifera el cual es un polinizador generalista, siendo posible que encuentre sus
recompensas en otras especies de plantas. En la poblacion de Agua Verde ambos morfos
fueron visitados por colibries, quiza porque esta poblacién presenta un mayor grado de
conservacion que la de Ajuno.

El hecho de que las plantas macho hayan sido mas visitadas que las hembra
coincide con otros estudios (Ashman et al 2000; Carlson 2008) que han evaluado los rasgos
florales que influyen en la atraccion de los polinizadores (i.e. tamafio de las flores,
produccion de polen y néctar, el tamafio de los filamentos, olor, etc.,) encontrando que los
morfos con flores de mayor tamafio, mayor produccion de polen y néctar son las que
presentan un mayor nimero de visitas.

En F. obconica a pesar de que las flores femeninas son méas pequefias presentaron
una mayor produccion de néctar y con una concentracion mas alta asi como un mayor
namero de visitas que sus respectivos machos, aunque la diferencia no fue significativa.
Esto quiza se deba a que en esta especie todas las visitas fueron por insectos, los cuales
quiza son mas sensibles a las diferencias en las recompensas que a los tamafios florales. Por
lo tanto se requieren estudios experimentales mas detallados que evallen otros atractivos

florales (fragancia o refugio) que ayuden a comprender las preferencias de los visitantes.
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Limitacién de polen

Debido a que no se encontré produccion asexual de semillas, en las especies dioicas, es
indispensable que los polinizadores se muevan de un planta macho con anteras dehiscentes
a una planta hembra con estigmas receptivos. Sin embargo, no todos los movimientos entre
plantas son de machos hacia hembras, por lo que la probabilidad de que ocurra la
polinizacidn en un solo movimiento entre plantas es menor para una especie dioica que para
una hermafrodita (Abe 2001), lo que podria conducir a la limitacion de polen e incluso a la
extincion (Vamosi y Otto 2002, Ashman et al 2004).

La produccion de frutos de los controles de F. arborescens y F. parvilfora fue
menor que el de las exocruzas, lo que podria conducir a que estas especies presenten
limitacion de polen, sin embargo, los analisis realizados no mostraron diferencias
significativas en la tasa de fructificacion de estos tratamientos indicando que ninguna de las
especies estudiadas presentan limitacion de polen y esto podria indicar que tampoco
presenten limitacion de recursos. Estos resultados no apoyan la hipotesis planteada de
esperar mayor variacion en la disponibilidad de polinizadores en las especies dioicas. Sin
embargo, hay que considerar que la limitacion de polen es un fendmeno que puede variar
temporal y espacialmente y en este trabajo solo se evalu6 en un afio y en una poblacién por
especie.

Por otro lado, al comparar la tasa de fructificacion de los controles entre las especies
unicamente F. fulgens presentd valores significativamente menores, a pesar de que esta
especie tuvo la tasa de visita més alta. Esto puede deberse a que los polinizadores no sean
tan efectivos, es decir, que probablemente no transportan polen conespecifico o forrajeen
las flores de una misma planta, provocando el aumento de la geitonogamia. En el caso del

numero de semillas desarrolladas por fruto, como era de esperarse, las especies
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hermafroditas presentaron un mayor nimero pero de menor peso que el de las dioicas. Sin
embargo, esto no afectd la tasa de germinacién e incluso fue lo opuesto de lo que se
esperaba inicialmente, dado que las especies hermafroditas presentaron una tasa de
germinacion mas alta que las dioicas.

Estos resultados no muestran una clara ventaja de las especies dioicas en
comparacion con las hermafroditas. Sin embargo, estas ventajas pueden presentarse en
otros factores que no fueron evaluados en este estudio como la supervivencia de las
plantulas, el vigor de las plantas, la dispersion de las semillas etc. En este sentido, las
especies hermafroditas requieren de sitios con mucha humedad o sustratos especificos (i.e.,
arboles o rocas) para su establecimiento, lo que puede estar relacionado con los menores
tamanos poblacionales antes mencionados.

Hercogamia y polinizacion auténoma en especies hermafroditas
Ambas especies presentaron valores bajos de hercogamia como inicialmente se planted en
las hipotesis, al igual que produccion de frutos sin la intervencion de polinizadores y no
presentaron limitacion de polen. En F. arborescens se pudo observar que el estigma de esta
especie se recurvaba en los Gltimos dias de vida de las flores hacia las anteras (obs. pers)
facilitando lo que se conoce como autofecundacién tardia (Lloyd 1992). Esto coincide con
lo que algunos autores (Harder y Barrett 1995; Carvallo y Medel 2010) proponen, acerca de
que las distancias pequefias entre anteras y estigmas pueden estar asociadas a especies que
presentan autocompatibilidad.

En lo que respecta a las autopolinizaciones se observo que los valores de fructificacion
de la polinizacion autonoma son similares a los de los controles naturales, por lo que estas
especies mostraron un importante potencial para producir semillas a través de la

autofertilizacion. Esto puede estar relacionado con los bajos niveles de hercogamia
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registrados, y puede traer varias consecuencias genéticas y evolutivas para las poblaciones
las cuales pueden tener una repercusion en el tamafio poblacional, asi como una
disminucion en la capacidad de supervivencia y reproduccion (Charlesworth 1992;
Husband y Schemeske 1996; Eppley y Panell 2008; Barrett 2010). Aunque, a corto plazo
también puede proporcionar aseguramiento reproductivo cuando los polinizadores estan
ausentes o son poco fiables (Fenster y Martén 2007; Hesse y Pannell 2011). Por dltimo, se
esperaria encontrar una mayor proporcion de semillas germinadas producto de flores
exocruzadas en comparacion con las autofecundadas, sin embargo, desafortunadamente no
se pudo evaluar este componente el cual es muy relevante porque podria dar evidencia de si
estas especies presentan o no depresion endogdmica, dado que algunos autores consideran
que la depresién endogamica es una de las fuerzas principales que impulso la evolucion del
diocismo (Vamosi et al 2006).
CONCLUSION

Las especies dioicas mostraron un mayor despliegue floral y una mayor proporcion de
individuos por poblacién que las hermafroditas, esto podria compensar la baja produccion
de 6vulos y polen que se ha registrado en estas especies. Sin embargo, el tener grandes
despliegues florales en un solo morfo en el caso de las especies dimorficas puede traer
consecuencias que afecten el éxito reproductivo. Por otro lado, se demostré que los
polinizadores juegan un papel clave en la reproduccién de estas especies (al no haber
produccion asexual de semillas). Sin embargo, parece que los polinizadores no presentan
una clara preferencia por un morfo o que ésta puede variar entre poblaciones o afios.
Resultaria interesante realizar estudios con méas poblaciones y a largo plazo para tratar de
entender con mas detalle la relacion de los polinizadores con los morfos florales. Sin

embargo, no se encontro limitacion de polen en ninguna de las especies, ni produccion de
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frutos por apomixis en las especies dioicas, esto resulta interesante debido a que las
especies dioicas son méas susceptibles a presentar limitacién de polen. No obstante, se
requieren estudios mas detallados comparando la tasa de fructificacion (de los controles y
exocruza) con otras poblaciones y realizando los tratamientos al menos un par de afios, asi
como utilizando plantas distintas para cada tratamiento. Por otro lado, los bajos valores de
hercogamia en las especies hermafroditas creemos estan relacionados con la alta tasa de
fructificacion por polinizacion auténoma. Sin embargo, esto puede variar entre poblaciones
y entre afos, por lo que se recomienda realizar estudios a largo plazo con el fin de observar
si los niveles de hercogamia varian en relacion con los de autopolinizacion. Finalmente no
se observé un patrén claro que muestre que las especies dioicas presentan ventajas o
estrategias que les permitan tener un mismo o mayor éxito reproductivo que las
hermafroditas, debido a que los patrones de apareamiento en las plantas pueden ser a la vez
complejos y altamente promiscuos dado que los gametos masculinos y femeninos se
despliegan en una amplia gama de escalas espaciales y temporales, ya sea a nivel de flor,
inflorescencia, planta y/o poblacion lo que implica diversas consecuencias en la adecuacion

de las plantas.
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