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Resumen

El cambio de color de las flores y la produccién asexual de semillas (apomixis), son dos fenéme-
nos poco estudiados en las angiospermas. En este trabajo estudiamos ambos fenédmenos en Fuchsia
thymifolia, una especie ginodioica en donde coexisten plantas hembra que Unicamente producen
flores femeninas y plantas con flores hermafroditas, en dos poblaciones naturales de Michoacan.
Para estudiar el cambio de color de las flores, se marcaron botones florales en plantas hembra y
hermafroditas, los cuales fueron censados y fotografiados desde el primero hasta el ultimo dia de
vida de cada flor. Para determinar la produccién de semillas por apomixis, se utilizaron plantas hem-
bra donde se excluyeron botones florales de los polinizadores y posteriormente se evalué la pro-
duccidn de frutos. Encontramos que el cambio de color de las flores ocurre tanto en flores femeni-
nas como hermafroditas y este cambio ocurre independientemente de la polinizacion. La coloracidn
de las flores fue de blanco, cuando las flores abren a rosa durante el tercer y cuarto dia y finalmente
guinda en los ultimos dias de vida de las flores (dia 5 a 7-8). Ademas, las flores femeninas fueron
mas longevas que las hermafroditas. En cuanto a la apomixis, en ambas poblaciones estudiadas y
durante dos afos, entre el 16 y 20% de las flores embolsadas produjeron frutos maduros. El cambio
de color es similar al detectado en otras especies y en general la mayor coloracién coincide con la
ausencia de recompensas florales en las flores hermafroditas o con la pérdida de receptividad del
estigma en las flores femeninas. En cuanto a la apomixis, se requiere de estudios moleculares que
confirmen que las semillas obtenidas son genéticamente idénticas a las plantas hembra, como es
de esperarse en este fenémeno.

Palabras clave: Apomixis, ginodioicismo, polinizacion.

Abstract

Floral color change and the asexual seed production (apomixis) are two phenomena rarely stud-
ied in angiosperms. In this study, we assess both phenomena in Fuchsia thymifolia, a gynodioecious
species where female plants that only produce female flowers, and hermaphroditic plants coexist.
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To explore the floral color change, flower buds were marked on female and hermaphrodite plants,
which were daily censused and photographed. To determine seed production by apomixis, in two
natural populations from Michoacan, flower buds from female plants were excluded from pollina-
tors and fruit production was subsequently evaluated. We found that floral color change occurs in
both female and hermaphroditic flowers regardless of pollination. When the flowers open manifest
a white color, which changed to pink during the third and fourth day and finally to deep reddish by
5 to 7-8 days, at the end of its life cycle. In addition, female flowers lived more than hermaphrodite
ones. Regarding apomixis, in both studied populations and during two years, between 16 and 20%
of the bagged flowers produced ripe fruits. The floral color change is similar to the reported in other
species where dark coloration coincides with the absence of floral rewards in the hermaphrodite
flowers or with the loss of stigma receptivity in the female flowers. Regarding apomixis, molecular
studies are required to confirm that the seeds obtained are genetically identical to the female

plants, as expected in this phenomenon.

Keywords: Apomixis, gynodioecy, pollination.

Introduccion

La reproduccidn es uno de los eventos claves en el
ciclo de vida de cualquier ser vivo. Mientras que en la
mayoria de los animales vertebrados la reproduccion
sexual es la Unica alternativa, las plantas que produ-
cen flores o angiospermas presentan distintos meca-
nismos reproductivos como la exocruza, la autofertili-
zaciony la asexualidad (Richards, 2003; Barrett, 2010).
Si bien alrededor del 80% de las especies de angios-
permas dependen de polinizadores para su reproduc-
cion (Ollerton et al., 2011), algunas plantas presentan
propagacion vegetativa, ya sea por medio de bulbos,
chupones (como en el caso de los agaves), yemas, bro-
tes, etc. De esta manera, se producen individuos “nue-
vos” que son menos costosos para la planta madre,
pero con la desventaja de que son clones, es decir,
gue son genéticamente idénticos a la planta madre.
Se ha estimado que el 68% de las herbdceas perennes
en Gran Bretafia presentan algun tipo de reproduc-
cion vegetativa (Fenner y Thompson, 2005). Quiza el
mecanismo mas conocido de reproducciéon sexual de
las angiospermas es la produccién de semillas, la cual
se puede dar por autofecundacion (en el caso de algu-
nas especies hermafroditas) o por exocruza entre dis-
tintas plantas de la misma especie (Schemske y Lande,
1985).

Un proceso poco conocido es la produccion de se-
millas “asexuales”, es decir sin meiosis ni fertilizacién,
lo que se conoce como agamospermia o apomixis.
Este fendmeno se ha descrito en al menos 34 familias
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de angiospermas y es especialmente frecuente en gé-
neros como Taraxacum, conocido comunmente como
diente de ledn (Van Dijk, 2003). De manera similar a lo
gue ocurre con la propagacion vegetativa, las semillas
apomicticas son una copia idéntica del genotipo ma-
terno, por lo que en términos evolutivos la apomixis
estricta puede considerarse un callején sin salida. Sin
embargo, si los clones apomicticos, se reproducen con
lineas sexuales se puede incrementar la diversidad ge-
nética. En algunos casos, se ha documentado que las
lineas apomicticas presentan una distribucién mas
amplia que las lineas sexuales, lo que sugiere que la
apomixis puede ayudar a la colonizacién de ciertos
ambientes. A pesar de ser este un aspecto relevante,
ha sido muy poco estudiado en las angiospermas (Ho-
jsgaard y Horandl, 2019).

Otro aspecto poco estudiado, pero comun en las
angiospermas, es el relacionado con el cambio de co-
lor de las flores, que implica la ganancia o pérdida de
pigmentos que van desde antocianinas, carotenoides
y flavonoides, hasta la aparicién de betalainas o un
cambio de pH vacuolar (Niesenbaum, 1999). Existen
por lo menos 33 drdenes, 78 familias y 253 géneros de
angiospermas con especies cuyas flores cambian de
color a lo largo de su vida (Weiss, 1995). Este proceso
ha evolucionado de manera independiente en varias
ocasiones, probablemente en respuesta a la seleccién
por reconocimiento visual de los polinizadores, refle-
jando una convergencia funcional generalizada dentro
de las plantas con flores (Oberrat y Bohning-Gaese,
1999).
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De acuerdo con Weiss (1995) y Nuttman et al.
(2006) antes de cambiar de color, las flores emiten
una sefial que indica la existencia de una recompensa
como néctar y/o polen, en el momento en que pre-
sentan estigmas receptivos, mientras que las flores
donde ya ha ocurrido el cambio de color son general-
mente no gratificantes y/o sexualmente inviables. Por
lo tanto, una hipdtesis propone que el cambio de color
en las flores se ha asociado con una disminucién en las
recompensas florales para los polinizadores, sin em-
bargo, se ha propuesto que en ocasiones las plantas
conservan las flores que han cambiado de color para
mantener un despliegue floral mayor con la finalidad
de atraer polinizadores a larga distancia por engafio,
pero una vez que estan cerca de las flores, estos po-
drdn identificar y elegir solo aquellas que realmente
ofrecen las recompensas esperadas de acuerdo al
aprendizaje asociativo con los colores florales
(Niesenbaum, 1999; Erickson y Pessoa, 2022). De esta
forma, las plantas pueden ser polinizadas mas eficien-
temente y los polinizadores pueden ahorrar tiempo y
energia mientras se alimentan. En algunas especies,
se ha identificado que el cambio de color es inducido
por la fertilizacién de los évulos, como en Lupinus al-
bifrons, L. pilosus, Lotus scoparius y Viola cornuta;
mientras que en especies como Lupinus argenteus,
Fuchsia excorticata y Pulmonaria sp. el cambio de co-
lor estd simplemente relacionado con las fases de ma-
duracion de las flores (Nuttman et al., 2006).

Existen dos hipdtesis para explicar el por qué las
plantas conservan flores post-reproductivas, no fun-
cionales, que cambian de color en lugar de simple-
mente tirarlas. La primera propone que el atractivo de
la planta se ve reforzado por la retencién de las flores
senescentes. La segunda hipédtesis se refiere al tiempo
necesario para que los procesos fisiolégicos de la se-
nescencia o la abscision de las estructuras atractivas
ocurran (Delph y Lively, 1989). Por lo tanto, si la pér-
dida de estructuras atractivas no se da rapidamente o
si se retrasa debido al tiempo requerido para otros
procesos fisiolégicos (por ejemplo, el crecimiento del
tubo polinico), las visitas de polinizadores a flores post
reproductivas podrian evitarse a través de un cambio
de color asociado a la ausencia de recompensas
(Delph y Lively, 1989). El objetivo de este trabajo es
evaluar si Fuchsia thymifolia presenta produccién ase-
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xual de semillas y describir el patrén de cambio del co-
lor de las flores femeninas y hermafroditas a lo largo
de su tiempo de vida.

Materiales y métodos

El estudio se desarrollé en el Parque Nacional de
Cerro Garnica, situado a 50 km al este de la ciudad de
Morelia, Michoacan. El parque se encuentra a una al-
titud de entre 2, 900 y 3, 020 msnm y presenta una
vegetacion de pino-encino, donde el estrato arbustivo
estd representado por géneros como Salvia, Lupinus 'y
Bacharis. La poblacién de San José de la Cumbre se
encuentra a una distancia de 4 km de Garnica y pre-
senta el mismo tipo de vegetacién, pero una menor
altitud (2, 800 msnm).

El género Fuchsia (Onagraceae) comprende 110
especies agrupadas en 12 secciones (Berry et al.,
2004). Fuchsia thymifolia pertenecen a la seccién En-
cliandra en la que se ha propuesto que su centro de
origen y diversificacion es el centro de México (Breed-
love, 1969). Fuchsia thymifolia es un arbusto de 0.5 a
5 m de alto, densamente ramoso, morfolégicamente
ginodioico, en el que coexisten individuos hermafro-
ditas y hembra en la misma poblacién. Las flores fe-
meninas son pequefias (0.4-0.6 cm) de diametro y
presentan reminiscencias de anteras muy pequefias y
sin granos de polen (Fig. 1), mientra que las flores her-
mafroditas son mas grandes (0.8-1.2 cm) con anteras
con granos viables y estigma desarrollado (Arroyo y
Raven, 1975; Fig. 2). Los polinizadores de esta especie
son dipteros y abejas del género Bombus (Cervantes
et al., 2018).

Longevidad de flores y cambio de color

Durante el afio 2013, en la poblacién de Garnica se
marcaron 15 plantas hembra y 15 hermafroditas, las
cuales estaban separadas entre si por al menos 5 m.
En cada planta se marcaron 10 botones florales proéxi-
mos a abrir, cada uno de ellos se aislé (con bolsas de
tela fina), para evitar su polinizacién. Se registré el dia
de apertura de cada flor para fotografiar las flores en
sus diferentes dias de vida. Después se utilizaron las
fotografias para elaborar una clasificacion visual del
color de la corola en tres categorias: blanco, rosado y
guinda (Figs. 1 y 2) de acuerdo al dia de vida de las
flores.
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Figura 1. Se muestran ejemplos de las tres categorias de colores observados en las flores hembra de Fuchsia thymifo-
lia: a) blanca, b) rosa, y c) guinda. Se puede apreciar al centro de las flores el estigma y la manera en que
se abre conforme las flores maduran. La flecha sefiala las reminiscencias de las anteras.

.

Figura 2. Colores observados en las flores hermafroditas de Fuchsia thymifolia, a) flor blanca,
b) flor rosada, y c) flor guinda.

Produccion de frutos por apomixis

En julio de 2013 en la poblacién de Garnica se mar-
caron 30 plantas hembra distintas a las antes mencio-
nadas y en cada una se embolsaron tres botones flo-
rales proximos a abrir (90 botones en total). En el
2014, en Garnicay en San José de la Cumbre, se selec-
cionaron 10 plantas hembra por poblacion. En cada
planta se aislaron en promedio 6 botones florales pré-
ximos a abrir utilizando bolsas de malla muy fina. En
total en Garnica se aislaron 58 botones y 64 en San
José de la Cumbre. Posteriormente, fueron monito-
reados periddicamente, con la finalidad de registrar si
llegaban a producir frutos maduros. Debido a que las
flores hembra carecen de anteras con granos de po-
len, si se registra una produccidn de frutos, se asume
gue es por apomixis, ya que no puede haber autofe-
cundacion en este tipo de flores por definicion.

Resultados

Longevidad de flores y cambio de color

En total se clasificaron 189 fotografias de flores,
siendo 109 de hembra y 80 de hermafroditas (Tabla
1). El menor ndmero de flores hermafroditas se debe
a que en promedio viven menos dias (4-5 dias) que las
flores hembra (6-7 dias).

Las fotografias de las flores hembra muestran un
cambio de coloracién, en donde el primero y segundo
dia de vida predomina el color blanco con un 88 y un
77%, respectivamente. Para el tercer dia, un 61% pre-
senta colores rosados y en el cuarto dia un 50% pre-
senta tanto colores rosados como guindas. En el dia
cinco, el color rosado prevalecié con un 69%. Los dias
seis y siete, con un color guinda del 61 y 65%, respec-
tivamente. En comparacion con las flores hermafrodi-
tas, una mayor cantidad de flores hembra permane-
cieron abiertas hasta el séptimo dia, e incluso algunas
flores hembra vivieron hasta 10 dias (Figs. 3y 4).
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Tabla 1
Numero de fotografias de flores por morfo por dia de vida de F. thymifolia.

Flores/Dia 1 2 3

Hembra 17 13 13

Hermafroditas 16 10 17

En las flores hermafroditas, se puede apreciar que
en los dos primeros dias de vida, el color blanco pre-
domina con un 62% y 70%, respectivamente, y para el
tercer dia, la categoria de color rosado domina con un
59%. Entre los dias 4, 5y 6 ocurrié una proporcion de
65, 75 y 100% de flores guindas, respectivamente.
Cabe sefialar que el color guinda en las flores de este
morfo fue visible desde el segundo dia con un 10% y
el tercer dia con un 23%. En este morfo las flores vi-
vieron entre 5y 6 dias (Figs. 3y 4).

Produccion de frutos por apomixis

En el 2013 en la poblacién de Garnica, el 19% de
las flores femeninas excluidas de polinizadores produ-
jeron frutos y en el 2014 en Garnica y San José, el 16%

4 5 6 7
10 16 23 17
20 12 5 0

y el 20% de las flores, produjeron frutos, respectiva-
mente.

Discusion

El cambio de color por lo general coincide con un
cambio en la recompensa floral, actuando como una
sefial visual para los visitantes, que se alimentan pre-
ferentemente en la fase de color gratificante (Nutt-
man, 2006; Weiss, 1995). En las flores hermafroditas
el cambio de color de blanco a guinda ocurre mas ra-
pido, porque estas flores viven menos comparadas
con las flores hembra. Fue notorio, que las flores her-
mafroditas presentan colores rosados desde la ante-
sis, y para el segundo dia pueden ser de color guinda.
Por el contrario, las flores hembra suelen ser blancas

Color en flores hembra

Porcentaje

4 5 6 7

Dias de vida

Blanco M Rosado ™ Guinda

Figura 3. Se muestra el cambio de color de las flores hembra de acuerdo a las tres categorias propuestas (blanco, rosa
y guinda) y el dia de vida de las flores. De manera general se aprecia que al abrir las flores son blancas
y conforme pasan los dias el color cambia a rosa y finalmente a guinda (N = 109 flores).
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Color en flores hermafroditas

Porcentaje

3

4 B 6

Dias de vida

OBlanco MW Rosado ™ Guinda

Figura 4. Se muestra el cambio de color de las flores hermafroditas de acuerdo a las tres categorias propuestas
(blanca, rosa y guinda) y el dia de vida de las flores. Se aprecia que al abrir las flores son blancas
y conforme pasan los dias el color cambia a rosa y finalmente a guinda.

durante los primeros tres dias y después van cam-
biando su tonalidad de rosada a guinda, y en ocasio-
nes, llega a ser un color guinda muy obscuro. Por otro
lado, en trabajos complementarios con la misma es-
pecie, se ha descrito que la produccién de néctar es
mayor entre el tercer y quinto dia de vida de las flores,
ademas, durante estos dias, las flores reciben signifi-
cativamente mas visitas florales (Cervantes et al.,
2018). Por lo tanto, existe una correlacion entre el co-
lor de las flores, la recompensa floral (néctar) y las vi-
sitas de los polinizadores.

El hecho de que la longevidad de las flores femeni-
nas de F. thymifolia fuera mayor que el de las herma-
froditas, parece ser una situacion comun en especies
dimdrficas. Por ejemplo, en Myracrodruon urun-
deuva, un arbol dioico polinizado por abejas, las flores
femeninas fueron tres veces mas longevas que las flo-
res masculinas (Calagas et al., 2022). En el arbusto gi-
nodioico Geranium sylvaticum, también se encontrd
que las flores femeninas viven mas y presentan un
mayor tamafo de estigma en comparacién con las flo-
res hermafroditas (Elzinga y Varga, 2017). Es posible
gue la mayor longevidad de las flores femeninas y el
mayor tamafio de estigma, pueden aumentar las pro-
babilidades de que sus dvulos sean fecundados, a di-
ferencia de las flores masculinas en donde la disper-
sién de polen generalmente ocurre en menor tiempo
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(Ashman, 1994). Es relevante mencionar, que el cam-
bio de coloracién ocurrid independientemente de que
las flores no fueran fertilizadas, ya que las flores estu-
diadas estuvieron embolsadas. Por lo tanto, el cambio
de color en las flores de F. thymifolia, ocurre en ambos
sexos y de manera independiente a la polinizacién,
por lo que puede estar dado por los procesos propios
de la senescencia (Delph y Lively, 1989).

Respecto a la apomixis, ésta generalmente se in-
fiere cuando hay produccién espontdnea de semillas
bajo condiciones de aislamiento de los polinizadores,
muchas veces acompafiado de la emasculacién (Van
der Hulst et al.,, 2000; Peng-fei et al., 2006). En F.
thymifolia, durante los dos anos de estudio y en am-
bas poblaciones hubo produccién de frutos en las flo-
res femeninas aisladas de los polinizadores. Sin em-
bargo, no sabemos qué tan frecuente sea este feno-
meno en otras poblaciones. Un estudio reciente ha
demostrado que esta especie ha hibridado con F. mi-
crophylla en ambas poblaciones de estudio (Cervantes
et al., en preparacion). Es posible que la hibridacién
esté relacionada con la produccién asexual de semi-
llas, como se ha documentado en otros géneros (Do-
bes et al., 2007; Sarhanov et al., 2017), pero hasta la
fecha es tan solo una hipdtesis. Otra posibilidad es
qgue las semillas apomicticas faciliten la colonizacién
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de otras poblaciones en donde exista una baja dispo-
nibilidad de polinizadores. También es necesario com-
plementar lo anterior con estudios moleculares para
confirmar que las semillas producidas son genética-
mente idénticas a las plantas maternas como se ha de-
mostrado en otras especies (Pangsuban et al., 2009;
Heenan, 2010). Se ha reportado que los frutos apo-
micticos producen pocas semillas y mdas pequefias
comparadas con las semillas de frutos de exocruza na-
tural o artificial (Pangsuban et al., 2009; Heenan,
2010; De Farias, 2022). La mayoria de los frutos de F.
thymifolia poseen semillas de diferentes tamafios sin
importar si son de origen apomictico o no (datos no
publicados).

La apomixis es una estrategia efectiva en la evolu-
cion de ciertos grupos de plantas, ayudando a mante-
ner linajes hibridos, o citotipos con desbalance cromo-
sémico, al permitir su persistencia y dispersién a largo
plazo. Asi mismo, las especies apomicticas muestran
una mayor capacidad adaptativa y una mayor habili-
dad de colonizacién al ocupar nichos ecoldgicos extre-
mos o habitats con disturbios (partenogénesis geogra-
fica; Hajrudinovic-Bogunic, 2023). En especial la apo-
mixis disminuye la dependencia de las hembras hacia
el polen de sus conespecificos (Heenan, 2010). En el
caso de las poblaciones estudiadas de F. thymifolia, se
sabe que solo las flores hembra producen néctary tie-
nen una preferencia de visita por parte de los polini-
zadores en sus fases de color rosado y guinda, en com-
paracién con las flores hermafroditas (Cervantes et
al., 2018), por lo que la apomixis podria estar contri-
buyendo ampliamente en su éxito reproductivo, es
necesario un estudio molecular para confirmar que las
semillas producidas son genéticamente idénticas a las
plantas maternas como es de esperarse en la apomi-
xis.
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