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RESUMEN

Se examina la importancia de tres hipétesis que pueden explicar la existencia de dimorfismo sexual en caracteres
secundarios (tamafio) en arbol dioltex aquifolium(Aquifoliaceae): coste de la reproduccién, competencia entre
machos y diferenciacion fisiolégica entre sexos. Para ello se presenta una sintesis de trabajos publicados junto con
nuevos resultados de tipo observacional y experimental. Durante la floracion los machos invirtieron el triple de carbono

y el doble de nitrégeno que las hembras. En la fructificacion, los arboles hembras invirtieron 10 veces mas que los
machos en carbono, pero sélo cinco veces mas en nitrdgeno. No se encontraron diferencias entre sexos en la dindmica
foliar y las diferencias en el crecimiento de las ramas fueron dependientes del contexto, aunque en general crecieron
mas en los machos. En periodos de tiempo largos, 10-30 afios, el grosor medio de los anillos de crecimiento de los arboles
fue superior enlos machos. Las ramas en las que se interrumpié la reproduccion eliminando los brotes florales crecieron
significativamente mas que aquellas que maduraron frutos. Se encontraron diferencias entre machos en la produccion
de granos de polen por flor. La realizacién de todos los cruces posibles entre cinco machos y cinco hembras demostro
fuertes efectos maternos en la fecundidad, pero no hubo diferencias entre machos en la probabilidad de dejar
descendencia. Existen diferencias fisioldgicas entre sexos en condiciones de baja luminosidad; asi la eficiencia de la
fotosintesis (evaluada como Fv' / Fm’) fue mayor en las hembras y por el contrario, los machos fueron mas eficientes
en el uso del agua (evaluado mediante discriminacion isotopica del carbono). Finalmente se discute la importancia de
las hipotesis consideradas para explicar estos resultados.

Palabras clave:anillos de crecimiento, inversion en reproduccion, efectos maternos, competencia entre machos,
eficiencia de la fotosintesis, discriminacion isotépica de carbono, tasa relativa de crecimiento.

ABSTRACT

Three hypotheses were examined in order to explain the existence of sexual size dimorphism in the diodlewus tree
aquifolium(Aquifoliaceae): cost of reproduction, sexual selection (pollen competition) and physiological differentiation
between sexes. Here we present both published and new experimental and observational results. At flowering, males
allocated more in reproduction than females; however at fruiting females allocated about ten times more in terms of
carbon and about five times more in terms of nitrogen than males. Both sexes did not differ in leaf dynamics. Branch
RGR usually showed greater values in male branches, but the results depended on the ecological context. Tree growth
rate, estimated from mean width of annual rings over 10-30 yr, was significantly higher for males. Experimental
debbuding in reproductive branches of females accounted for an increase in RGR compared to branches that matured
fruits. When competition among males was examined, there were significant differences among male trees in pollen
production per flower. The experimental crossing of five males and five females demonstrated strong maternal effects
on fecundity, while non significant differences among males were found in their probability of sire progeny. There were
some physiological differences between sexes. The efficiency of photosynthesis of leaves (measured as Fv' / Fm’) on
nonfruiting branches of females was higher than for leaves on branches of male trees under low-light conditions. On
the other side, the water-use efficiency, measured by carbon isotope discrimination, was greater in males under xeric
conditions. These results are used to discuss the importance of the above mentioned hypothesis.

Key words: carbon isotope discrimination, maternal effects, male competition, photosynthetic efficiency, relative
growth rate, reproductive allocation, tree-ring growth.
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INTRODUCCION tes de la ecologia especifica de cada sexo (Slatkin
1984). Asi, en algunos casos se ha demostrado la
La evolucion de la dioecia ha sido tradicionalexistencia de una segregaciéon espacial de los
mente explicada por dos hipoétesis. La primeraexos a lo largo de gradientes ambientales, atri-
considera que el factor selectivo mas importanteuida a la competencia inter-sexual (Bierzychudek
es su funcibn como mecanismo que evita |& Eckhart 1988). Varios estudios sugieren que
endogamiay la segunda sostiene que la seleccitos atributos fisioldgicos especificos de cada sexo
sexual ha sido la fuerza selectiva que ha condugiueden ser decisivos a la hora de explicar las
do a la especializacion sexual (Baker 1984diferencias en el crecimiento, la distribucion de
Freeman et al. 1997). Ambas hipo6tesis hacerecursos y otras propiedades del ciclo vital
referencia a la evolucion del dimorfismo sexua(Dawson & Ehleringer 1993, Retuerto et al. 2000).
floral, pero la evolucién de los caracteres sexua- El acebadlex aquifolium(Aquifoliaceae) es una
les secundarios ha sido explorada mas raramergspecie dioica arbérea. El estudio de los patrones
(véase no obstante Lloyd & Webb 1977, Gebede crecimientoy reproduccién, en dos poblaciones
1995, Delph 1999). del Norte de Espafia, una en un bosque de creci-
Machos y hembras pueden estar sujetos a seleniento secundario dominado por acebos (acebeda)
cion direccional divergente debido a diferenciay otra en el sotobosque de un hayed@agus
especificas del sexo durante la reproduccidsylvaticg, revel6 la existencia de algunas diferen-
(Willson 1991, Kohorn 1994). Las hembras de laias entre sexos: (1) las hembras invirtieron méas
mayoria de las especies dioicas invierten proporecursos que los machos en la reproduccién, en
cionalmente mas biomasa y energia que los méérminos de peso seco (Obeso 1996, 1997); (2) el
chos en la reproducciéon (Lloyd & Webb 1977 tamafio, estimado como el diametro de los troncos,
Delph 1999) y en consecuencia pueden incurriiue mayor en los machos en el sotobosque del
en mayores costes, lo cual puede ser evaluado kayedo, pero no en la acebeda (Obeso et al. 1998);
términos sométicos (menor tamafio o tasa relatiy®) la razén sexual estda sesgada a favor de los
de crecimiento, Tuomi et al. 1983) o en términosnachos en el sotobosque. El sesgo a favor de los
demograficos (mayor tasa de mortalidad, menanachos se encuentra en ambas poblaciones al con-
intensidad y frecuencia de los periodos de repraiderar por separado cada vastago o pie, asi como
duccion y menos propagacion clonal, Karlsson el considerar la razén sexual de los individuos
al. 1990). Mientras que la existencia de los costegproductores (Obeso et al. 1998).
somaticos puede manifestarse en la aparicion deCon esta perspectiva puede suponerse la exis-
diferencias de tamafio entre ambos sexos, Idaencia de un coste de la reproduccién, que podria
costes demograficos asociados pueden manifesranifestarse con unareduccién del crecimientoy
tarse en razones sexuales sesgadas si hay uaasupervivencia en aquel sexo que invierte mas
mortalidad diferencial asociada al sexo. Estasn la reproduccion. No obstante la existencia de
diferencias intersexuales en el coste de la reprinconsistencias entre las dos poblaciones aconse-
duccion pueden ser determinantes evolutivos dgd examinar las hip6tesis alternativas, proponien-
dimorfismo sexual en caracteres sexuales secude los argumentos a favor y en contra.
darios que definan ciclos de vida especificos del Por tanto, el objeto del presente trabajo es eva-
sexo (Delph 1999). luar la importancia de las tres hipo6tesis que pue-
El dimorfismo sexual en los caracteres sexualeden explicar la existencia de dimorfismo sexual
secundarios también puede ser una consecueneia los caracteres sexuales secundarios en el ace-
de la seleccion intra-sexual (o competencia entfeo: (1) coste de la reproduccion, (2) competencia
machos o competencia polinica) como consecueentre machos (seleccién intra-sexual), (3) dife-
cia de la variacion en los caracteres que afectanmncias fisioldgicas ligadas al sexo. Para ello se
éxito en la fecundacion (Geber 1995). Asi, lopresenta una sintesis que considera tanto resulta-
machos de mayor tamafio pueden ser favoreciddss publicados como datos inéditos. Inicialmente
por la seleccion natural cuando compiten por ede presenta informacion sobre la distribucion de
acceso alas hembras (Darwin 1871, Willson 1994jecursos en la reproduccién y posteriormente se
ya que producen mas polen, incrementando la prpresentan observaciones y experimentos en rela-
babilidad de paternidad sobre una progenie m&son con las hipétesis mencionadas.
numerosa (Bawa 1980, Sutherland 1987, Broyles
& Wyatt 1990, Emms et al. 1997, pero véase Lloyd
& Webb 1977, Lloyd 1982). INVERSION EN REPRODUCCION
Por otra parte, la aparicion de dimorfismo sexual
en caracteres sexuales secundarios puede ligaise trabajos previos (Obeso 1997, Obeso et al.
a diferencias en las presiones selectivas resultah998) la inversién relativa en la reproduccién en el
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acebo fue valorada en términos de peso seco de leer una vision de la inversion real que puede
estructuras reproductoras frente al de lagaducirse en términos de costes (Ashman 1994).
vegetativas. En general, el peso seco evalla bienRdra ello se analizaron flores masculinas poco
contenido en carbono, aunque este elemento @amtes de la antesis y flores marchitas, consideran-
suele ser limitante en el crecimiento de las plantato sus componentes por separado: pedunculo,
(Reekie & Bazzaz 1987). El nitr6geno, sin embarperianto y estambres. Asi pudo comprobarse que
go, tiene un impacto fundamental como factoen las flores marchitas sélo se ha perdido el
limitante sobre el crecimiento de las plantas (Agrenitrogeno correspondiente al polen, no modifi-
1985). Por ello se evalud la inversion en términosando su composicién el resto de los componen-
del contenido en nitrégeno en flores, frutos y portes. Por lo tanto, al contrario de lo que ocurre en
cién perenne (ramas), procedentes de la poblaci@idalcea oreganasp.spicata(Ashman 1994), no
de la acebeda, mediante analisis de CNH. se produce una reabsorcién de del nitrégeno in-

Ambos sexos mostraron un contenido en C y Nertido en la estructura floral sino que se pierde al
muy similar en las ramas, tanto en el crecimientmarchitarse la flor. Por tanto, en este caso la
del afio como en el resto de la rama (Tabla 1jnedida estatica que estima la inversion floral
Durante la floracién los machos invirtieron pro-puede considerarse préxima a la inversion real en
porcionalmente casi el doble en peso seco o erproduccion.
carbono que las hembras, pero s6lo 1,4 veces mafuando se considero el peso secoy el contenido
si se considera el nitrégeno. En el caso de la floren nitrégeno de los frutos producidos en prome-
masculinas mas del 30 % del nitrégeno floral sdio por rama, las hembras invirtieron en la repro-
debe al polen, aunque éste supone aproximadadccion seis veces mas que los machos en peso
mente el 20 % del peso seco de la flor (Tabla 1seco y cuatro veces mas en nitrégeno.

La inversién en la reproduccién debe ser exa- Considerando el arbol como nivel de integra-
minada desde una perspectiva dindmica para teidn, debe tenerse en cuenta que los machos no

TABLA 1

Peso seco y contenido en carbono y nitrégeno en las ramas de machos y hentlleras de
aquifolium considerando las estructuras perennes (rama) y las de reproduccion (flores,
frutos). Se indica también la inversion en ambos sexos durante la floraciéon y en hembras
durante la fructificacion, calculado como proporcion de recursos (peso seco, carbono o

nitrégeno) contenidos en las estructuras reproductoras respecto al peso seco de las estructuras

perennes (rama). Se indica medi®E (n)

Dry mass (mg), carbon and nitrogen content (%) for branches from male and female holly trees, considering

separately perennial (shoot) and reproductive (flowers, fruits) structures. Reproductive allocation, calculated as the

ratio of resources (dry mass, carbon, nitrogen) in sexual structures to resources in perennial structures (shoot).
Values are meat SD (n)

Peso seco Carbono Nitrégeno
(mg) (%) (%)
Ramas masculinas
Crecimiento anual 256 152 48,90 (3) 1,29 (3)
Resto de la rama 2.6001.683 48,30 (3) 0,56 (3)
Ramas femeninas
Crecimiento anual 138 161 47,80 (3) 1,13 (3)
Resto de la rama 2.3811.799 48,10 (3) 0,64 (3)
Flor masculina 3,20,6 (6) 48,35+ 0,34 (6) 1,71+ 0,14 (6)
Flor femenina 6,& 1,0 (6) 49,04+ 0,64 (6) 2,2% 0,10 (6)
Polen, flor-1 0,83 (6) 54,2 (6) 2,89 (6)
Fruto 143 (6) 53,3 (6) 1,22 (6)

Inversién en la floracion
Machos
Hembras

Inversién en la fructificacion
Hembras

0,24 0,16 (30)
0,13 0,08 (30)

1,4% 1,22 (138)

0,24 0,16 (30)
0,14+ 0,08 (30)

1,53 1,26 (138)

0,64 0,42 (30)
0,45 0,28 (30)

2,63 2,20 (138)
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solo producen mas flores por rama @820 flores Si se considera el médulo rama, en general, el
rama’ frente a 25 13 flores ramd en las hem- crecimiento relativo de las ramas de los machos es
bras), sino que ademés tienen un mayor porcentsdperior al de las hembras, especialmente en el
je de ramas con flores (&115 % frente al 53 26  caso de ramas con frutos (Obeso 1997). No obstan-
% para las hembras). De este modo los machds, los patrones de crecimiento varian entre locali-
invierten durante la floracion el doble en nitrégedades (Tabla 2). Si se analiza el crecimiento inte-
no y el triple en carbono con relacién a las hemgrado, estimado por la anchura de los anillos de
bras. En la fructificacion las hembras habriarrecimiento del tronco, los machos crecen en pro-
invertido cinco veces mas en nitrégeno y diemedio significativamente mas que las hembras en
veces mas en carbono que los machos en la florambas localidades cuando el periodo considerado
cion. es de 10 afios o mas (Obeso 1997, Obeso et al.
1998). La anchura media de los anillos de creci-
miento en los ultimos 30 afios para 10 arboles de
COSTE DE LA REPRODUCCION cada sexo en cada localidad, en la acebeda fue de
0,948+ 0,89 mm por afio para los machos y so6lo
Como consecuencia de la inversion en la reprd,656+ 0,100 para las hembras. En el sotobosque
duccion los costes deberan manifestarse en unalel hayedo se obtuvieron 0,880,124 mm por afo
mas de las siguientes caracteristicas del ciclparalos machosy 0,58®,76 paralas hembras. Sin
vital: Crecimiento modular, crecimiento integra-embargo, estas diferencias no son observables si se
do, supervivencia, propagacion clonal y frecuenutiliza el crecimiento anual en afios concretos (Obe-
cia e intensidad de la reproduccién futura. so et al. 1998). Por el contrario, en arboles pre-
reproductores, las hembras crecieron mas en diame-
tro que los machos (Retuerto et al. 2000).
Disefios observacionales

Teniendo en cuenta la organizacién jerarquica deisefios experimentales

los organismos modulares, los costes somaticos

en términos de crecimiento o supervivencia podn experimento de eliminacion de los brotes flo-
drian manifestarse a nivel de hoja, rama o indivirales realizado en la acebeda en 1996 sobre ramas
duo. reproductoras de machos y hembras indic6é que

TABLA 2

Crecimiento (media EE) de las ramas (tasa relativa de crecimiento por afio) de machos de
ramas no reproductoras de hembras y de ramas que producen frutos, en diferentes afios en dos
poblaciones: sotobosque de hayedo y acebeda. (n = 30 ramas en 1993, n = 24 ramas en 1994 y
1995, n = 25 en 1996). Grupos seguidos por letras distintas son significativamente diferentes

(P < 0,05)

Annual relative growth rate (meanSE) for branches from males, nonfruiting female branches and fruiting branches
at two different sites during different years (n = 30 branches in 1993, n = 24 in 1994 and 1995, n = 25 in 1996).
Values followed by different letters are significantly different at P< 0.05

Afo y poblacion Machos Hembras vegetativas Hembras con frutos
1993

Sotobosque 0,144 0,013 (a) 0,062 0,008 (b) 0,05& 0,005 (b)
Acebeda 0,17% 0,019 (a) 0,15& 0,003 (a) 0,106 0,013 (b)
1994

Sotobosque 0,082 0,008 (a) 0,032 0,004 (b)

Acebeda 0,082 0,011 (a) 0,08& 0,013 (a)

1995

Sotobosque 0,125 0,024 (a) 0,04% 0,005 (b) 0,048 0,009 (b)
Acebeda 0,13@ 0,015 (a) 0,13%* 0,017 (a) 0,062 0,011 (b)
1996

Acebeda 0,09& 0,058 (a) 0,07% 0,055 (b)
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las ramas en las que se eliminaron los brot~~ ,
tuvieron una tasa de crecimiento relativo may: B — L_] Comni
que las ramas que continuaron con su asignac _~ B niiede
reproductora, tanto en machos como en hemb
(Fig. 1). Ademas de un efecto del tratamien
también se detectd un efecto del sexo, ya que
ramas de los machos crecieron mas que las de
hembras. Estos resultados apoyan la hipotesis
gue los costes de la reproduccion pueden exp
sarse a nivel somético.

En un experimento que combind la defoliacio
de ramas con el anillado (eliminacion de un anil
de corteza que interrumpe la circulacio
floematica en la rama) se encontré que
defoliacion no tuvo efecto significativo sobre [
produccion de frutos (Fig. 2). Sin embargo, | i
defoliaciéon en ramas anilladas si provoco ur o ||
disminucion del peso de frutos producido pc
rama (Fig. 2). Contrel  Deefolindo Defolindo

(M 1005,

Fig. 2: Efectos de la defoliacién (control,
Resultados en contra defoliado al 50 %, defoliado al 100 %) y del

anillado de la rama (control vs. anillado) en la
Cuando se examina el nivel modular corresporproduccion de frutos (g peso seco, metiaE, n
diente a las hojas se distinguieron la edad medfa30) como prueba de la existencia de
de las hojas (determinada por las escalas de cigaslocacion de recursos. El efecto del experimen-
cimiento) y mortalidad de las hojas (determinad&o de anillado fue significativo (= 33,87; P <

-9
|

5]

Peso seco de los frutos (g rama
_|

— Machos 0’01)'
B Honbeas Mean ¢ SE, n = 30) dry mass of fruits per branch at
015 different defoliation (control, 50 % defoliation, 100 %
defoliation) and girdling (control, girdled) treatments.
L Girdling effects resulted significant (f= 33.87, P <
5 0.01).

0 |= I
por las cicatrices dejadas). No se encontraron
5 l diferencias significativas entre sexos para ningu-
na de las variables (Obeso 1997).

Una manifestacion del coste deberia ser el com-
promiso entre crecimiento y reproduccion dentro
del médulo considerado. Tal seria el caso de la
limitacion en el crecimiento relativo de una rama

| impuesto por la produccion de flores o frutos. Sin
embargo, no se encontré correlaciéon negativa
Reproductoras Brotes folinres retimdos — entre la tasa de crecimiento relativo de las ramas
y la produccion de frutos en las mismas, aunque si
parece existir un limite superior a la inversion

303 =

Tieas relstive de crecimesnto (rems )

ELLHE

Fig. 1: Tasa relativa de crecimiento (medi&E,
n = 24) durante 1996 en la poblacion de la
acebeda en ramas de acebos macho y hembra, global en peso seco (Obeso 1997).

Respecto a la supervivencia de los individuos,
comparando ramas reproductoras con ramas a las : . ST
S - no se detectaron diferencias significativas entre
gue se les eliminé experimentalmente los brotes

s sexos y tampoco se encontré segregacion espa-
florales. Se encontraron efectos significativos del y P greg P

sexo (F,,= 272,43; P < 0,05 ) y del tratamiento cial de los sexos (Obeso et al. 1998).
(F, ,,=385,17; P < 0,05).

1,93
Mean branch relative growth rate §E, n = 24) for males COMPETENCIA ENTRE MACHOS
and females during 1996, considering fruiting branches and
debudded branches. There were significant effects of sex 5 ; .
(F,o, = 272.43, P < 0.05) and experimental treatmepg(F ~ Si €l tamafo de los machos esta relacionado con

=385.17, P < 0.05). su probabilidad de dejar descendencia, la selec-
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TABLA 3

Resultados del ANOVA jerarquizado que considera la variaciéon en la produccién de polen
(particulas entre 20 y 25 mm) en machos de dos localidades; (**) P < 0,01; (***) P < 0,001;
(NS) no significativo

Results of the nested ANOVA for pollen production (particles between 20 and 25 mm) by males and distribution of
variance at locality, tree, and flower level; (**) P < 0.01; (***) P < 0.001; (NS) no significant

Fuente de variacién Grados de libertad Significacion Porcentaje de la varianza
Localidad 1 NS 0

Arbol (localidad) 16 *x 39,85

Flor (Arbol (localidad)) 36 ok 54,02

Error [= réplicas (flor (arbol (localidad)))] 108 6,13

cion intra-sexual o competencia entre machaganos de polen de acebo, previamente medidos al
podria provocar la evolucion del dimorfismomicroscopio. Se encontraron diferencias notables
sexual en tamafios. Los rasgos potencialmenéatre machos en el nUmero de granos de polen que
mas importantes como determinantes de la probproducen por cada antera. La distribucion de la
bilidad de paternidad de un macho podrian ser lariabilidad del sistema examinado (Tabla 3) indi-
longevidad, que indica el niUmero de episodios dm que no existen diferencias entre localidades en la
reproduccién, y el tamafio, que controla el nimeroduccién de polen, casi el 50 % de la varianza
ro de flores por episodio de reproduccidn y probdetal se debe a diferencias entre machos y existe una
blemente la atraccion de polinizadores asi conmmmponente muy importante entre flores dentro de
un periodo de floracion mas extendido. arbol. El error, que examina el efecto de las repeti-
Las posibles diferencias en “fitness” entre maciones de conteos del nimero de particulas en una
chos suelen evaluarse mediante indicadores indiisma antera, es de escasa importancia (Tabla 3).
rectos: (1) produccion de flores, (2) produccién No se obtuvieron diferencias significativas en-
de polen, (3) tamafio del polen en relacidn con tae machos cuando se compard la inversion relati-
probabilidad de paternidad, (4) calidad del polema en flores a nivel de rama. So6lo aparecen dife-
en relacion con la probabilidad de paternidad. rencias significativas entre sexos, ya que los ma-
En este caso se examind, mediante un contaddros invierten méas durante la floracion (Tabla 4).
de particulas, el nimero de granos de polen en tifestos resultados probablemente varian a nivel de
flores de cada uno de los nueve machos seletrbol, debido a diferencias obvias en tamafo y
cionados aleatoriamente en cada una de las dosmero de ramas con flores.
localidades. De cada flor se examiné una antera yLas posibles diferencias entre machos en cuanto
se realizaron tres repeticiones de cada conteo parasu probabilidad de paternidad se examinaron
determinar el error del método. Se consideraraealizando todos los cruces posibles entre cinco
las particulas dentro del rango de tamafios de lbembras y cinco machos, polinizando flores re-

TABLA 4

Resultados del ANOVA que examina las diferencias entre arboles o clones jerarquizados
dentro de sexo en la inversion absoluta y relativa, por rama, en peso seco en la floracién (peso
seco de las flores / peso seco de la rama); (**) P < 0,01; (NS) no significativo

Results of nested ANOVAs for dry mass of flowers per branch and relative allocation to flowering comparing sexes
and trees within sex; (**) P < 0.01; (NS) non significant

Fuente de variacion Grados de libertad Peso seco de las flores Inversion relativa
sexo 1 *% *%
Arbol (sexo) 9 NS NS

Error (= entre ramas [arbol {sexo}]) 40
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TABLA S

Resultados de los ANOVAs que examinan los efectos de los factores aleatorios materno (5
ind) y paterno (5 ind) en la produccion de frutos y en las caracteristicas de los mismos y las
semillas; (**) P < 0,01; (***) P < 0,001; (NS) no significativo

Results of the ANOVAs examining maternal and paternal effects on fruit set, fruit dry mass, pyrenes per fruit, dry
masses of pyrenes, seeds and fruit pulp. (**) P < 0.01; (***) P < 0.001; (NS) non significant

Fuente de variacién Madre Padre Madre x padre
Frutos/flores *x NS NS

Peso seco del fruto ok NS NS
Pirenos fruto! bl NS NS

Peso seco de los pirenos ok NS NS

Peso seco de las semillas *x NS NS

Peso seco de la pulpa ok NS NS

ceptivas con polen de cada macho en tres ramas
diferentes por cada hembra. Tras el examen de la
proporcién de frutos iniciados y madurados, no se
encontraron diferencias significativas entre p~

dres en la probabilidad de dejar descenden L0 =
(proporcién de flores polinizadas que llegan
fruto). Sin embargo, sihubo unimportante efec
materno tanto en la probabilidad de que un frt
Ilegue a madurar como en su tamafio y el de
componentes (Tabla 5).

0,70

Fv' /! Fm'

DIFERENCIAS FISIOLOGICAS LIGADAS AL SEXO

Tasas fotosintéticas

Se estimo la eficiencia de la fotosintesis medial
un fluorémetro PAM, a través de la medida de
eficiencia de captura de energia por el fotosiste 060
I, valorada mediante el parametro de producci Machos Hemhbras
Fv' / Fm'. Se midié en hojas de machos y her
bras, considerando separadamente ramas que .
taban madurando frutos y ramas sin frutos. Aun-
que en condiciones de saturacion de luz no hulrig. 3: Eficiencia del fotosistema Il en condicio-
diferencias, en condiciones de baja intensidades de baja intensidad luminica (la radiacién
luminica la fotosintesis resulté mas eficiente effotosintéticamente activa que llegé a las hojas fue
las ramas sin frutos de las hembras que en lag 5-9 mmol nt s?), evaluado mediante el
ramas de los machos (Obeso et al. 1998, Fig. arametro (Fv' / Fm’, media EE, n = 13) en

ramas de machos y en ramas de hembras maduran-

do frutos y vegetativas. Las hojas de las ramas de
Eficiencia en el uso del agua evaluada mediantBembras sin frutos presentaron valores mayores
la discriminacion isotépica del carbono que las de los machos, (F=5,276; P < 0,05).

Efficiency of the photosystem Il under low-light intensities
En un estoma abierto la concentracion de, €@ (5 to 9 mmol nf s?), assessed by the yield parameter (Fv’ /
el interior (C.) es casi igual que la del aire aQC Fm_‘,‘ meant SE, n = 13) on Iea_ves from male branches,
mientras que en un estoma cerrado sera mucﬁajtlng tfranches and non-fruiting br_apches from females.

- V' | Fm‘ values of leaves on nonfruiting branches were

menor. Puesto que &C difunde peor que étC,

) ZoAEE _significantly higher than for leaves on male branchgs,(F
en un estoma cerrado con difusion limitada auBs 276, p < 0.05). ’

Con frutos Sin frutos
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serd menor la concentracion é€. Existe por DISCUSION
tanto una relacién positiva entre proporcién de
1¥8C (d**C) y la relacion C/ C,. Si hay disponibi- Como es habitual en las especies lefiosas dioicas,
lidad de agua, los estomas estan abiertos €l d las hembras de los acebos invierten mas en la
(discriminacion isotépica) seréa alto, si hay estréseproduccion que los machos. No obstante la in-
hidrico el estoma estara cerrado y bajara el valmersion evaluada en peso seco soélo refleja ade-
de dsC. cuadamente la inversién en carbono, pero no la
Se realiz6 un disefio experimental de tres factonversion en nitrégeno, que es proporcionalmente
res: sexo (machos, hembras), intensidad luminicaenor a pesar del elevado contenido en nitrégeno
(sol, sombra) y disponibilidad de agua (riegaque presentan las semillas (Obeso 1998b).
abundante, estrés hidrico) y medimos, entre otrasLa hipdtesis del coste de la reproduccién expli-
variables la relacion isotdpica de carbono en losa algunos de los resultados obtenidos; no obs-
tejidos fotosintéticos producidos durante el expetante, los efectos del coste variaron dependiendo
rimento. La interaccion de tercer orden resultdlel nivel modular considerado e incluso de la
significativa para el #C, indicando que en con- localidad estudiada. Costes variables dentro de
diciones de limitacién de agua y sin sombra lasspecie dependiendo del genotipo, de la luz o de
hembras tienen mayofiC, luego mantienen los los nutrientes pueden ser habituales (Rekiee &
estomas mas abiertos que los machos, siendo @®azzaz 1992, Bazzaz 1997).
tanto menos eficientes en el uso del agua queAunque no se encontré6 un compromiso entre
aquellos (Fig. 4; Retuerto et al. 2000). inversion en reproduccién y crecimiento
vegetativo de la rama, la dinamica foliar no difi-
rio entre sexos y las diferencias intersexuales en
el crecimiento de las ramas dependieron del con-
texto, cuando se examiné el crecimiento anual
medio integrado en el nivel superior (arbol o
clon) durante largos periodos de tiempo se encon-
traron claras diferencias entre sexos. Estas pue-
den ser atribuidas al coste de la reproducciéon en
el marco del ciclo vital, indicando un efecto

- [
20 — acumulativo de costes dificiles de encontrar a
corto plazo pero ineludibles a largo plazo.
L Por otra parte, es posible que no se haya encon-
[ |- trado un coste asociado a la reproduccion en todas
16 | las situaciones examinadas porque los mecanis-
mos que evitan su aparicién son muy adaptativos,
ya que existen fuertes presiones selectivas contra
I | los individuos que los manifiestan (Bailey 1992,

24 — | Machos

Hesmhes

Obeso 1993). Algunos de estos mecanismos para
los que se dispone de informacion se exponen a
continuacion: (1) las hembras invierten elevadas
cantidades de carbono en la reproduccién, pero en
proporcién el nitrégeno invertido es menor. Si se
tiene en cuenta que el carbono puede no ser limitante
para el crecimiento de los acebos, vemos cémo los
costes en términos de otros nutrientes se reducen al
50 cuando se utiliza el nitr6geno como indicador;
) o o (2) se produce un aumento de eficiencia de la
Fig. 4: Discriminacion isotopica del carbono{@  fotosintesis en las ramas que no tienen frutos (Obeso

* EE, n = 5) en acebos macho y hembra creciendg 5| 1998), lo cual podria compensar el mayor

en diferentes cono_liciones _de sombreo y dis_ponibigasto que afrontan las ramas que producen frutos;
lidad de agua. La interaccién sexo x tratamiento

q b tratamiento.d It6 sianifi (3) existe la posibilidad de traslocar recursos entre
etfsomFreo_xl{aO%rg.l%nfo gsagua resufto signift-r amas para la maduracion de los frutos (Obeso
cativa (F, ;) = 11,066; P < 0,05). 1998a). Los resultados obtenidos en el experimen-
Ca(;bfon '5|°t%pﬁ d'sc”m'”at'onlﬁzi Sd'_ffvf” = 5)|,f?1r mi'ed 4o de defoliacion y anillado pueden interpretarse
and female holly trees grown under different light (shadedy 6 que |as ramas defoliadas son capaces de

unshaded) and water treatments (water limited, well . .
obtener fotosintato producido en ramas adyacen-

watered). The interaction sex x light x water resulted h h » ) ye
significant (F ,,= 11.066, P < 0.05). tes si la circulacion de los mismos no esta inte-

e |
4

g [
Discriminacion isotdpica del carbono (6 C)

Seco Regado Seco  Regado
Sombreado Sin soambira
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rrumpida. El mecanismo estaria fundamentado enLas diferencias entre sexos en las tasas
la hipétesis fuente-sumidero (Gifford & Evansfotosintéticas se encontraron en condiciones de
1981, Wardlaw 1990); (4) los frutos verdes mueshmitacion de luz, pero debe tenerse en cuenta que
tran actividad fotosintética (Obeso et al. 1998), d&a fotosintesis en el acebo puede saturarse a nive-
forma que presumiblemente pueden contribuir eles de irradiancia muy bajos (Peterken & Lloyd
la produccién de al menos una pequefia proporcid®67). La diferenciacion fisioldgica ligada al sexo
de los recursos requeridos. Los experimentos gmdria derivarse del hecho de que algunos siste-
retirada de biomasa fotosintética y anillado de lamas génicos implicados en la determinacién del
ramas que impide la movilizacién de fotosintatosexo también podrian regular los sistemas de
externos indican que esa proporcidon puede seroducciéon de hormonas de crecimiento (Lebel-
cercana al 8 % del peso seco de los frutos produditardenack & Grant 1997).
dos por rama; (5) las hembras pueden compensaiNo se han encontrado pruebas de que en los
sus costes reduciendo el periodo de floracion y pomachos estudiados exista variabilidad en la pro-
tanto los costes de mantenimiento floral, reducierbabilidad de dejar descendientes, por lo que estos
do la proporcién de ramas reproductoras y la fraesultados no apoyan la hipétesis de la seleccion
cuencia de la reproduccién en las ramas (Obesexual. Las diferencias encontradas entre hem-
1996). Estas ultimas presentarian fluctuaciondsras, tanto en la probabilidad de madurar frutos
bianuales en la frecuencia de reproduccion; (6) leomo en las caracteristicas de estos, son consis-
capacidad de las hembras pre-reproductoras dentes con los importantes efectos maternos que
crecer mas que los machos (Retuerto et al. 2008¢ detectan en la mayoria de los casos (Roach &
no s6lo demuestra diferencias innatas entre amb®@gulff 1987, Niesenbaum 1999). Tampoco seria
sexos si no que puede explicar, si mantienen esaa prueba a favor de la competencia intra-sexual
capacidad de crecer cuando son reproductoras, s hecho de que exista variabilidad en la produc-
habilidad para reducir los costes de la reprodu@iéon de polen ya que aunque en algunos casos ésta
cion. tiene un origen genético (Schmidtling 1983,
Las diferencias fisiolégicas entre sexos son clasambier & Mulcahy 1996), en otros los efectos
ras pero dependen del contexto ecolégico. Comammbientales pueden ser mayores que los genéticos
consecuencia de la mayor eficiencia de los mach@Belph et al. 1997) y por tanto no es probable que
en el uso del agua éstos presentan un patrén de wd@roceso de seleccién sexual pueda utilizar esta
del agua més conservador lo cual les permite wariabilidad. Lo mismo ocurre con el tamafio del
desarrollo superior en los ambientes mas proclivgmlen , que no fue examinado en el presente
al estrés hidrico. Este es el patrén habitual cuandmbajo. Por otra parte, algunos autores indican la
se han encontrado diferencias entre sexos en estastencia de elevadas correlaciones genéticas
aspecto (Freeman et al. 1976, Dawson & Blisentre sexos, que harian incrementar el tamafio de
1989, Dawson & Ehleringer 1993, pero véaséas hembras en el caso de que la seleccion sexual
Crawford & Balfour 1983). No obstante, la dife-aumentara el tamafio de los machos (Abouheif &
renciacion fisiolégica entre sexos no condujo efairbairn 1997). Luego la existencia de compe-
este caso a segregacioén en el uso del habitat (Olhencia entre machos no tiene porqué traducirse
so et al. 1998). El dimorfismo sexual en el crecinecesariamente en dimorfismo sexual.
miento y, en ultimo término, en tamafios seriaunaCon los resultados presentados no puede
de las consecuencias de estas diferencias fisiolégechazarse ninguna de las hipotesis planteadas
cas si la poblacion esta en un habitat en el quera explicar la evolucion del dimorfismo sexual
pueda producirse estrés hidrico de forma habituadn tamafio en el acebo. No obstante tampoco
Las diferencias fisiolégicas entre sexos podriaaxiste fundamento para que no puedan funcionar
haberse seleccionado independientemente o bismérgicamente, taly como se haindicado paralas
derivarse de respuestas a los costes de la reprodddferencias fisioldgicas y el coste de la reproduc-
ciéon (Dawson & Ehleringer 1993) que podria ser e¢ion.
mecanismo subyacente, ya que las hembras deben
madurar los frutos durante el verano, que es cuan-
do puede producirse el estrés hidrico. El hecho de AGRADECIMIENTOS
gue las diferencias entre sexos en el crecimiento
del arbol sélo se detecten considerando period@ueremos agradecer la invitacion de Anna
mas o menos largos de tiempo sugiere que duranteaveset a participar el la reuniéon del CYTED de
esos afios aumenta la probabilidad de que se piesporles (Mallorca). E. Cabal, N. Fenandez-Cal-
duzcan uno o varios afios con estrés hidrico preo, M.J. Bafiuelos ayudaron en el trabajo de cam-
longado, que influiran de forma notoria en el crepo. Los andlisis de is6topos de carbono se realiza-
cimiento diferencial de ambos sexos. ron en SXAIN (Universidad de A Corufia). Este-
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ban Cabal realizé los anéalisis de CNH. Los resulEMMS SK, DA STRATTON & AA SNOW (1997) The
tados que aqui se exponen se financiaron en el effects of inflorescence size on male fitness: experi-
contexto del proyecto de C.I.C.Y.T. PB94-1538 mental tests in the andromonoecious lifygadenus
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