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Resumen

La reproduccion vegetativa es un proceso comun en el reino vegetal, el cual
aumenta el éxito de la dispersion y sobrevivencia de las plantas ante condiciones
ambientales desfavorables. Se ha documentado que la disponibilidad de
recursos, estimada como biomasa aérea y/o subterranea, favorece la
reproduccion vegetativa de las plantas. Las plantas del género Pinguicula se
reproducen sexualmente, asi como vegetativamente. Siendo a través de bulbilos
y estolones en esta ultima; sin embargo, soélo existe un estudio en el que se ha
evaluado la relacion entre la biomasa y la reproduccion clonal en especies de
este género. El objetivo de este estudio es evaluar la relacion entre la
disponibilidad de recursos (biomasa aérea y subterranea) y la reproduccién
clonal de individuos de Pinguicula heterophylla en Santa Catarina Lachatao,
Oaxaca. Para ello, se colectaron 40 individuos de P. heterophylla de tamafio y
reproduccion vegetativa variable (con o sin reproduccion clonal). En cada
individuo se estimaron variables de biomasa subterranea (longitud, ancho, peso
seco, area, volumen y profundidad del hiberniculo) y aérea (nimero de hojas,
longitud, ancho y area de las hojas, y area foliar total de las rosetas de verano),
asi como el numero de clones (bulbilos) producidos. Los individuos con
reproduccion vegetativa presentaron significativamente mas hojas (25%), area
foliar total de la roseta (42%), asi como hibernaculos con mas area (33%) y
longitud (19%), en comparacién con individuos sin reproduccion vegetativa. La
longitud, ancho y area de las hojas, asi como el peso seco, ancho, profundidad
y volumen del hibernaculo no difirieron significativamente entre individuos de P.
heterophylla con y sin reproduccién vegetativa. Por otra parte, se encontré una
relacion significativa y positiva entre el numero de bulbilos producidos y el
namero y longitud de las hojas. De acuerdo con lo anterior, tanto la biomasa
aérea como subterranea son importantes para la reproduccion vegetativa de P.
heterophylla, pero solo la biomasa aérea esta asociada con el numero de clones
producidos. Los resultados sugieren un papel diferencial de estructuras aéreas
y subterraneas en la reproduccién vegetativa de la especie. La funcion de las
estructuras aéreas estd estrechamente relacionada con la obtencion de
nutrientes tanto a través de la captura de presas como de la fotosintesis, por lo
gue tienen un papel central en la reproduccién vegetativa de P. heterophylla. Por

su parte, la funcion de las estructuras subterraneas parece estar mas relacionada
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con el almacén de recursos y el aseguramiento de la supervivencia de los

individuos a lo largo de su ciclo de vida.



1. Introduccién

La reproduccion vegetativa es un fenébmeno comun entre los organismos del
reino vegetal (Lei, 2010). Este tipo de reproduccién se lleva a cabo a través de
estructuras de propagacion como rizomas, estolones, tubérculos, brotes, cormos
y otras modificaciones de las estructuras vegetativas de las plantas (Fernandez
et al., 2016; Yanes et al., 1997; Lopez-Pérez, 2017). La reproduccion vegetativa
confiere diversas ventajas a las plantas. Por ejemplo, les permite dispersarse a
nuevos habitats con condiciones que favorezcan su desarrollo (Ellison y
Adamec, 2018; Plachno et al., 2020). Asi mismo, las plantas pueden persistir en
habitats desfavorables a través de la produccion de estructuras de propagacion
vegetativa (Stuefer et al., 1996; Piquot et al., 1998; Wang et al., 2005; Lei, 2010).

Diversos estudios han analizado la importancia de la disponibilidad de
recursos (estimada como biomasa) sobre la reproduccidon vegetativa de las
plantas (Hartnett, 1990; Méndez y Obeso, 1992). La mayoria, se han enfocado
en analizar la relacion entre la biomasa total (aérea y subterranea) o la biomasa
aérea (i.e., numero de hojas, peso seco de las hojas) y el nimero de estructuras
de propagacion vegetativa producidas (Douglas, 1981; Grace y Wetzel, 1981;
Méndez y Obeso, 1992; Li et al., 2021). En contraste, pocos estudios han
evaluado la relacion entre la biomasa subterranea (i. e., peso seco de las raices)
de las plantas y la reproduccién clonal (Verburg et al., 1996). En general, los
estudios previos han encontrado una relacion positiva entre el tamafio (0
biomasa) de las plantas y el porcentaje de estructuras de propagacion (Douglas,
1981; Grace y Wetzel, 1981; Samson y Werk, 1986; Hartnett, 1990; Méndez y
Obeso, 1992; Wijesinghe y Handel, 1994; Verburg et al., 1996; Li et al., 2021).

En plantas con habito carnivoro, la reproduccién vegetativa es frecuente
(Schnell, 1976, 2002; Adamec, 1999; Zamudio y Studnicka, 2000; Zamudio y van
Marm, 2003; Adlassnig et al., 2005; Darnowski et al., 2005; Adamec y Kovarova,
2006; Rivadavia, 2007; Jurgens et al., 2012; Lopez-Pérez, 2017). En este grupo
vegetal, las estructuras de propagacion vegetativa mas comunes son los
estolones y los rizomas (Ellison y Adamec, 2018). Sin embargo, no hay estudios
gue evallen la relacion entre la disponibilidad de recursos (i.e., nUmero y area
de las hojas, area de la roseta, peso y/o longitud de las raices) y el desarrollo

clonal (reproduccion vegetativa) en plantas con habito carnivoro.



En México se distribuye cerca del 10% de las especies de plantas
carnivoras reportadas mundialmente (Alcala, 2011). La Familia Lentibulariaceae
(Lamiales), comprende alrededor de 366 especies (Ellison y Adamec, 2018),
pertenecientes a los géneros Genlisea, Utricularia y Pinguicula (Zamudio, 2006;
Villasefior, 2016). Este taxén de plantas carnivoras tiene una distribucion
cosmopolita (Zamudio, 2001), en territorio nacional se han reconocido 64
especies de esta Familia (Géngora-Chin et al., 2017). En particular, se considera
que México es el centro de diversidad y origen del género Pinguicula (Ellison y
Adamec, 2018). En el pais se distribuyen aproximadamente 40 especies de
Pinguicula (38% de las especies reconocidas para el género), 37 de las cuales

son endémicas o microendémicas (Ellison y Adamec, 2018).

En plantas del género Pinguicula la reproduccién vegetativa ocurre, en su
mayoria, a través de la formacion de bulbilos y estolones (Lopez-Pérez, 2017).
En plantas de este género, sélo existe un estudio en el que se evalla la relacion
entre la biomasa vegetal y la produccion de estructuras de reproduccién
vegetativa (Worley y Harder, 1996). En dicho estudio, se encontré una relacién
positiva entre la biomasa de la roseta y la biomasa de las estructuras de

propagacion de Pinguicula vulgaris L. (Worley y Harder, 1996).

Pinguicula heterophylla Benth., Pl. Hartw. es una especie endémica de
México que se distribuye en los estados de Oaxaca y Guerrero y que presenta
reproduccion asexual por bulbilos (Zamudio, 2006; Lopez-Pérez, 2017). Poco se
sabe sobre la biologia y ecologia de la especie. Los Unicos estudios que se han
realizado corresponden a su descripcion taxondmica y a la descripcion detallada
de las etapas de desarrollo de sus bulbilos (Zamudio, 2006; Lopez-Pérez, 2017).
Sin embargo, no se tiene conocimiento de la relacibn que existe entre la
disponibilidad de recursos y su reproduccion vegetativa, asi como de otros
aspectos de su biologia y ecologia como sus grupos de presas que captura, sus
polinizadores o sobre su reproduccion sexual. En este estudio se evalla la
importancia de la disponibilidad de recursos (biomasa aérea y subterranea)

sobre el crecimiento clonal de P. heterophylla.



2. Antecedentes
2.1 Reproduccion asexual en plantas

La reproduccién biolégica es la produccion de descendencia mediante procesos
sexuales o asexuales (Barrett, 2015). En angiospermas, la reproduccion sexual
tiene lugar en 6rganos especificos de la flor (Barrett, 2015). El polen, gametofito
masculino, se libera de las anteras y a través de la polinizacién se adhiere al
estigma del 6rgano femenino, conocido en conjunto como pistilo (Boavida et al.,
2005). Una vez ahi, el polen desarrolla un tubo polinico, proceso durante el cual
se producen los gametos masculinos, mismos que fecundaran a los gametos
femeninos (Boavida et al., 2005). El resultado de este proceso es la produccion
de semillas con carga genética de ambos padres (Holsinger, 2000; Lei, 2010).

Por otra parte, la reproduccion asexual se puede producir en cualquier
momento durante el ciclo de vida de las plantas y se caracteriza por la produccion
de descendencia sin involucrar procesos de meiosis ni singamia, por lo que la
carga genética de la descendencia corresponde Unicamente al individuo parental
(Holsinger, 2000; Lei, 2010; Muola y Stenberg, 2018).

En las plantas se reconocen dos formas de reproduccion asexual, la
apomixis y la reproduccion vegetativa. La apomixis se describe como la
formacion de nuevos individuos a través de la produccién de esporas o semillas
genéticamente idénticas a los esporofitos que las producen, pero sin haberse
producido por un evento de fecundacién (Holsinger, 2000; Meeus et al., 2007;
Barrett, 2015). Un ejemplo de apomixis ha sido descrito en Cupressus
dupreziana A. CAMUS. (Cupressaceae), en la que tanto el genoma mitocondrial
como el cloroplastico se heredan paternalmente a la siguiente generacion (Chat
et al., 2003). De las dos formas de reproduccion asexual que se conocen, la
apomixis es la menos comun presentandose Unicamente en 400 especies de
plantas con flor (Klimes et al., 1997; Meeus et al., 2007).

Por su parte, la reproduccion vegetativa consiste en que el esporofito
produzca individuos (clones) sin pasar por la etapa de semilla (Meeus et al.,
2007). Bajo este tipo de reproduccion, la planta parental produce numerosos
individuos que se mantienen adheridos fisicamente a ella (Lei, 2010). A este
individuo completo de extenso crecimiento se le conoce como genet y cuando el

tejido de conexion entre los clones y la planta parental muere, o es cortado, da



lugar a un nuevo individuo al que se le nombra ramet o rameto (Yanes et al.,
1997; Fernandez et al.,, 2016). De esta forma, este fendmeno resulta en la
generacion de multiples copias de un solo genotipo capaces de crecer y
reproducirse de forma independiente (Meeus et al., 2007; Lei, 2010; Vallejo-
Marin et al., 2010; Niklas y Cobb, 2017).

La reproduccién vegetativa es muy comun dentro del reino vegetal;
alrededor del 80% de las angiospermas se reproducen de esta forma (Meeus et
al., 2007). Este tipo de reproduccion es particularmente frecuente en plantas
perennes, como los pastos, las plantas acuaticas Zostera marina L.
(Zosteraceae) y Elodea canadensis MICHX. (Hydrocharitaceae), asi como en
especies del género Kalanchoe (Crassulaceae; Holsinger, 2000; Reusch, 2002;
Billingham et al., 2003; Samecka-Cymerman y Kempers, 2003; Garcés y Sinha,
2009; Niklas y Cobb, 2017). Este tipo de reproduccion también es comun en la
Familia Cactaceae (Parker, 1989). Se ha reportado que el 58% de los individuos

de la especie Lophocereus schottii Engelm., D.R.Hunt (Cactaceae) presentan

reproduccion asexual (Parker, 1989).

Existen varias formas en las que las plantas pueden reproducirse
vegetativamente (Klimes et al., 1997; Holsinger, 2000; Meeus et al., 2007; Lei,
2010; Barrett, 2015) a partir de modificaciones sufridas en distintas estructuras,
como tallos, yemas o raices (Yanes et al., 1997). Dentro de las estructuras de
propagacion generadas a partir del tallo se encuentran los estolones, los
rizomas, los tubérculos, los brotes, los pseudobulbos y las acodaduras (Yanes
et al., 1997). Los estolones son tallos horizontales, largos y delgados, a partir de
los cuales se generan raices adventicias (Allaby, 1998). Este tipo de estructuras
de propagacion son comunes en la especie Fragaria vesca L. (Rosaceae;
Caruana et al., 2018). De manera similar, los rizomas también son tallos con
crecimiento horizontal pero subterraneo, por lo general mas robustos que los
estolones (Allaby, 1998). Los rizomas presentan hojas escamosas, yemas
axilares y raices adventicias en los nodos (Yanes et al., 1997). Este tipo de
propagacion vegetativa es comun en especies del género lIris (Iridaceae; Zheng
et al., 2008; Niklas y Cobb, 2017).

Por su parte, los tubérculos son tallos engrosados que contienen material

de reserva, que se forman al extremo del tallo subterraneo (Allaby, 1998;
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Ferndndez et al., 2016). Cuando se inicia el crecimiento del vastago principal
proveniente de los nodos, las raices adventicias se desarrollan en la base del
tubérculo (Yanes et al., 1997). A partir de los tubérculos que formaron ramas
horizontales se forman nuevos individuos (Yanes et al., 1997). En el género
Solanum (Solanaceae) es comun la reproduccion asexual a través de tubérculos
(Mendiburu y Peloquin, 1977).

Los brotes son ramas o tallos que desarrollan raices adventicias sin ser
independientes de la planta progenitora (Yanes et al., 1997). Se desarrollan en
las axilas de las hojas o sobre las raices que permanecen cubiertas por el suelo
(Yanes et al., 1997). La especie Ananas comosus L. (Bromeliaceae) presenta
este tipo de reproduccion vegetativa (Yanes et al.,, 1997). Por su parte, los
pseudobulbos son crecimientos tuberosos del tallo o de las ramas en cuyas
axilas se forman vastagos en serie que conectan segmentos del tallo (Yanes et
al., 1997). Este mecanismo de propagacion es comun en plantas de la Familia
Orchidaceae (Liu et al., 2006) y en la especie Plectranthus verticillatus L.
(Lamiaceae; Yanes et al., 1997). Por ultimo, en especies de la Familia Rosaceae
como Rubus idaeus L. y R. plicatus L. se ha observado el desarrollo de raices
adventicias en el extremo libre de tallos largos (Yanes et al., 1997). Una vez que
dichas raices alcanzan el suelo, producen tallos erectos denominados
acodaduras (Yanes et al., 1997). En otros casos, la fragmentacion de tallos o
ramas que permanecen en contacto con el suelo propicia la generacién de raices
adventicias, desarrollando asi un individuo completo (Yanes et al., 1997). Este
tipo de propagacion es comun en especies de las familias Cactaceae y
Salicaceae (Yanes et al., 1997).

En cuanto a los mecanismos de reproduccion vegetativa a partir de
yemas, figura la propagacion por medio de bulbos, bulbilos, cormos y turiones
(Worley y Harder, 1996; Fernandez et al., 2016). Los bulbos son estructuras
subterraneas de propagacion vegetativa y de almacenamiento de nutrientes
(Allaby, 1998; Fernandez et al., 2016) que se producen a partir de yemas axilares
que se desprenden de las plantas (Yanes et al., 1997). Diversas especies
vegetales se propagan por medio de bulbos, por ejemplo, las de los géneros
Narcissus, Allium (Amaryllidaceae), Tulipa, Lilium (Liliaceae), Hyacinthus y
Muscari (Asparagaceae; Pooler y Simon, 1994; Fernandez et al., 2016; Yanes et

al., 1997; Pacheco-Carrascal y Granadillo-Cuello, 2017).



Por su parte, los bulbilos son yemas axilares de consistencia carnosa que
almacenan reservas nutricionales y una vez separadas de la planta progenitora
desarrollan raices adventicias (Yanes et al., 1997). Este mecanismo de
propagacion ha sido reportado en Agave tequilana F.A.C. Weber
(Asparagaceae; Abraham-Juarez et al., 2009) y en Epipogium aphyllum Sw.
(Orchidaceae; Krawczyk et al., 2016). En esta ultima, los bulbilos se forman en
el margen de las hojas (Krawczyk et al., 2016). Por otro lado, los cormos se
forman a partir de las yemas de tallos robustos y suculentos desarrollandose
como tallos engrosados de crecimiento vertical (Fernandez et al., 2016). Una vez
formado, el cormo se desprende del progenitor y se desarrolla subterraneamente
como un tallo corto, erecto y sélido, con nudos y entrenudos (Yanes et al., 1997;
Ferndndez et al., 2016). Los cormos son comunes en especies del género
Freesia (Iridaceae) y en la especie Zingiber officinale ROSC. (Zingiberaceae;
Fernandez et al., 2016). Por ultimo, los turiones, presentes en especies acuaticas
del género Elodea (Holsinger, 2000), son estructuras de resistencia que se
forman a partir de yemas que se desprenden del tallo o que persisten cuando el
resto de la planta muere (Yanes et al., 1997).

Finalmente, un tipo de propagacion vegetativa a partir de la raiz consiste
en la formacién de numerosos individuos a partir de ese 6rgano vegetal cuando
ha sufrido algun dafio (Ji et al., 2012). Los individuos se forman a partir del
engrosamiento y superposicion de las raices (Yanes et al., 1997). Este tipo de
propagacion vegetativa se presenta en algunas especies de la Familia
Paeoniaceae como Paeonia delavayi Franch., P. lutea L., P. potaninii Bean, P.
spontanea L.y P. quii Y. L. Pei (Ji et al., 2012).

La gran diversidad de mecanismos de reproducciéon vegetativa que han
desarrollado las plantas es una consecuencia de las multiples ventajas que les
provee (Lei, 2010; Barrett, 2015). Por ejemplo, se ha descrito que las poblaciones
de plantas con reproduccion vegetativa pueden persistir en habitats en los que
la reproduccion sexual se ve limitada, ya sea por la ausencia de otros individuos
con los cuales reproducirse o cuando las condiciones ecoldgicas no son
favorables para la generacién, germinacion y/o el establecimiento de las semillas
(Barrett, 2015). En la planta acuéatica Nymphoides peltata S.G. Gmel.
(Menyanthaceae) se observé que cuando la polinizacién cruzada disminuia, 30%

de la poblacion era producida de forma asexual (Wang et al., 2005). Ademas, el
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crecimiento clonal permite que las plantas amplien su rango de distribucion (Lei,
2010), asi como que monopolicen los recursos disponibles (luz, agua y
nutrientes; Lei, 2010; Barrett, 2015). Por ejemplo, en las especies clonales
Potentilla simplex Michx. (Rosaceae) y Sparganium erectum L. (Typhaceae) se
ha observado una mayor produccion de ramets en sitios ricos en nutrientes,
aumentando asi la obtencidon de recursos que favorezcan el desarrollo de su
descendencia (Wijesinghe y Handel, 1994; Piquot et al., 1998). De esta forma
los individuos con alta produccion clonal y cuyos descendientes se encontraban
conectados con la planta parental presentaban una biomasa significativamente
mayor que la de los individuos que crecian independientemente de la planta
materna o en sitios pobres en nutrientes (Wijesinghe y Handel, 1994; Piquot et
al., 1998).

Otra ventaja de la reproduccion asexual radica en que las plantas tienen
menor probabilidad de morir, ya que el riesgo de mortalidad se reparte entre los
brotes (Holsinger, 2000). Ademas, al tener la capacidad de dispersarse a nuevos
entornos y carecer de latencia, pueden multiplicarse con rapidez y competir
eficazmente con otras especies (Stuefer et al., 1996; Klimes et al., 1997). Por
altimo, la reproduccion vegetativa permite compensar los dafios ocasionados por
la herbivoria (Stuefer et al., 1996). Por ejemplo, en Fragaria vesca se observo
una disminucién marcada de la reproduccion sexual tras el dafio causado por
herbivoros; mientras que la reproduccién vegetativa se vio favorecida, ya que se
encontré un aumento en la produccion de estolones después de la herbivoria
(Muolay Stenberg, 2018). Por lo tanto, la reproduccion clonal permite compensar
los dafios causados por los herbivoros, aumentando el tamafio de la planta tras
haber experimentado herbivoria (Vallejo-Marin et al., 2010; Muola y Stenberg,
2018).

Aunque la reproduccion vegetativa representa grandes ventajas para las
plantas, también puede tener repercusiones negativas (Lei, 2010). Dado que el
crecimiento clonal acentta la multiplicacion de un solo genotipo, los individuos
producidos carecen de variacion genética, por lo que son vulnerables a cambios
ambientales (Hartnet y Bazzaz, 1983; Salzman y Parker, 1985; Lei, 2010;
Malyshev y Henry, 2012). Por ejemplo, se ha reportado que, ante cambios

ambientales como la perturbacién del habitat, los individuos de la especie



Hieracium pilosella L. (Asteraceae) disminuyen drasticamente su reproduccion
vegetativa (Winkler y Stocklin, 2002). Ademas, la colonizacion de especies
invasoras tras el disturbio ocasion6 que el tamafio poblacional de H. pilosella se
redujera en un 72% y que los estolones producidos fueran de menor tamafio
(Winkler y Stocklin, 2002). En Poa pratensis L. (Poaceae), temperaturas de -11°C
redujeron significativamente la biomasa foliar de los individuos (Malyshev y
Henry, 2012), disminuyendo la reproduccion vegetativa e incrementando la
sexual en un 48% (Malyshev y Henry, 2012).

Por ultimo, la alta densidad y uniformidad genética de las poblaciones de
plantas clonales aumentan su susceptibilidad a enfermedades ocasionadas por
patogenos (Kelly, 1995). Se ha descrito que los patégenos especializados se
pueden propagar rapidamente a través de las conexiones existentes entre los
clones (Wennstrom, 1999; Kelly, 1995; Stuefer et al., 2004). En el caso de
Lactuca sibirica Benth. (Asteraceae), Wennstrom y Ericson (1992) reportaron
que el 93.8% de los individuos clonales estudiados fueron infectados con el
hongo Puccinia minussensis Eriksson. & Henning. (Pucciniaceae), mismo que
ocasion6 una mortalidad del 75%. El alto nivel de infeccion se atribuye a que el
patdgeno podia infectar rapidamente a la poblacion a través de los rizomas que
conectan a la descendencia con la planta parental, causando asi, una infeccion

sistémica (Wennstrom y Ericson, 1992).

2.2. Relacién entre biomasa vegetal y reproduccion vegetativa

Numerosos autores han descrito la existencia de una relacion positiva entre la
disponibilidad de recursos y la inversién en reproduccion clonal en plantas
(Grace y Wetzel, 1981; Samson y Werk, 1986; Hartnett, 1990; Méndez y Obeso,
1992). Dicha relacion se ha evaluado empleando la biomasa vegetativa aérea
y/o subterranea como estimador de la disponibilidad de recursos (Douglas, 1981;
Hartnett, 1990; Wijesinghe y Handel, 1994; Verburg et al., 1996; Li et al., 2021).
En términos generales, se ha encontrado una relacion positiva entre la biomasa
total de estructuras vegetativas y/o el tamafio de la planta, con el nimero de
estructuras de propagacion vegetativa (Douglas, 1981; Grace y Wetzel, 1981,
Samson y Werk, 1986; Hartnett, 1990; Méndez y Obeso, 1992; Wijesinghe y
Handel, 1994; Verburg et al., 1996; Li et al., 2021).
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Por ejemplo, Li et al. (2021) encontraron que un incremento en la
disponibilidad de nutrientes como el nitrégeno repercutid positivamente en la
cantidad de clones producidos por individuos de Leymus chinensis (Trin.)
Tzvelev (Poaceae). Asi mismo, dichos autores mostraron que existe una relacién
positiva entre la biomasa total (empleada como estimador de la disponibilidad de
recursos) de L. chinensis y el porcentaje de rizomas producidos por cada planta
(Li et al.,, 2021). De la misma manera, Douglas (1981) encontré que la
reproduccion vegetativa (numero de estolones y rizomas) en Mimulus
primuloides Benth. (Phrymaceae) aumentaba en relacion con la biomasa total de
los individuos, llegando a explicar hasta un 70% de la variacion en la
reproduccion vegetativa de la especie.

Por su parte, Grace y Wetzel (1981) encontraron una relacién positiva
entre la biomasa total y la tasa de clonacion de individuos de Typha latifolia L.
(Typhaceae), explicando hasta el 79% de la variacion en el numero de estolones
producidos. Asimismo, Samson y Werk (1986) reportaron una relacion positiva
entre la biomasa total (estimada como el peso de tallos, hojas y raices) y la
biomasa reproductiva (considerada como el niumero de bulbilos) de plantas
anuales del desierto de Mojave en California.

Del mismo modo, en Potentilla simplex se encontré una relacion entre la
cantidad de recursos y la produccion de descendencia clonal (Wijesinghe y
Handel, 1994). De esta forma, se observd que el nimero de clones producidos
por cada individuo aumentaba de acuerdo con la disponibilidad de nutrientes en
el habitat y la biomasa total de la planta madre (Wijesinghe y Handel, 1994).

Por otro lado, algunos autores han evaluado la relacion entre la
disponibilidad de recursos y la reproduccion vegetativa, considerando
exclusivamente la biomasa aérea de los individuos (Hartnett, 1990; Méndez y
Obeso, 1992). Por ejemplo, Méndez y Obeso (1992) encontraron una relacién
positiva entre el nimero de clones producidos y la biomasa aérea de los
individuos de Arum italicum Mill. (Areaceae), explicando hasta un 28% de la
variacion en la reproduccion vegetativa. De igual manera, en Aster lanceolatus
Willd. y Solidago canadensis L. (Asteraceae) se describié una relacion positiva
entre la biomasa aérea y la biomasa total de los rizomas producidos (Hartnett,
1990). Por su parte, Lenssen et al. (2000) encontraron una relacion positiva entre

el peso seco de los rizomas y el peso seco de la biomasa aérea de los individuos
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(Lenssen et al., 2000). Contrario a los resultados descritos en estos estudios,
Kirby (1980) reporté una relacion negativa entre la cantidad de biomasa aérea y
la reproduccion vegetativa de Rubus vestitus Weihe & Nees. (Rosaceae),
explicando hasta un 42% de la variacion en esa variable.

Finalmente, los estudios que evaltan la relacibn entre la biomasa
subterranea y la reproduccion vegetativa son casi nulos. Verburg et al. (1996)
estudiaron el efecto del tamafio subterraneo de la planta sobre la reproduccion
vegetativa de Helianthus laetiflorus Torr. & A. Gray (Asteraceae). En dicho
estudio se encontrd una relacién positiva entre el numero de rizomas producidos
y el peso de las estructuras subterraneas de la planta; de tal manera que las
plantas con poca biomasa subterrdnea producian la mitad de los rizomas

producidos por plantas mas grandes (Verburg et al., 1996).

2.3. Estrategias de reproduccion vegetativa en plantas carnivoras

La reproduccion vegetativa es una estrategia de reproduccién asexual comun en
las plantas carnivoras (Jurgens et al., 2012). Entre las estructuras de
propagacion vegetativa que se han descrito para este grupo de plantas se
encuentran los rizomas, estolones, bulbilos, y turiones, asi como las raices
modificadas (Schnell, 1976, 2002; Zamudio y van Marm, 2003; Adlassnig et al.,
2005; Adamec y Kovarova, 2006). Sin embargo, son los rizomas y los estolones
las estructuras de propagacién vegetativa mas comunes en las plantas
carnivoras (Ellison y Adamec, 2018).

Dentro de las especies que se propagan mediante rizomas se encuentran
algunas pertenecientes a los géneros Sarracenia, Darlingtonia (Sarraceniaceae),
Dionaea, Drosera y Aldrovanda (Droseraceae; Schnell, 1976, 2002; Adlassnig et
al., 2005; Adamec y Kovarova, 2006). Por su parte, Drosera peltata Thunb.
produce plantulas clonales en tubérculos de almacenamiento que se desarrollan
en el extremo de los tallos (Lowrie, 1987; Darnowski et al., 2005). Las droseras
pigmeas forman propagulos clonales a partir de las estipulas (Darnowski et al.,
2005), mismos que son dispersados posteriormente por la accion de la lluvia
(Lowrie, 1989). La reproduccion vegetativa de Darlingtonia californica Torr.
ocurre principalmente por medio de estolones (Schnell, 1976); mientras que en

Aldrovanda vesiculosa L. este tipo de reproduccidn se produce por la
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ramificacion apical de los brotes clonales (Adamec, 1999; Adamec y Kovarova,
2006).

Por otro lado, algunas especies de plantas con habito carnivoro producen
distintas estructuras de reproduccion vegetativa. Por ejemplo, aunque en
Dionaea muscipula SOL. y Drosera rotundifolia L. se ha reportado la
reproduccion vegetativa mediante la formacion de rizomas (Schnell, 1976, 2002;
Adlassnig et al., 2005), en ambas especies se ha observado el desarrollo de
nuevos individuos a partir de bulbilos clonales que se originan del
ensanchamiento de los peciolos (Schnell, 1976). Ademas, en Drosera
rotundifolia la reproduccion vegetativa ocurre también mediante la formacion de
plantulas a partir de yemas foliares (Chung et al., 2013) asi como del
engrosamiento de raices con crecimiento paralelo a la superficie del suelo
(Adlassnig et al., 2005).

2.3.1. Estrategias de reproduccion vegetativa en la Familia Lentibulariaceae

Dentro de la Familia Lentibulariaceae, se ha reportado la propagacién vegetativa
por medio de estolones, tubérculos, bulbilos y turiones (Zamudio y Studnicka,
2000; Adamec y Kovarova, 2006; Rivadavia, 2007; Fleischmann, 2012; Lampard
et al., 2016; Roccia, 2016; Lopez-Pérez, 2017; Ellison y Adamec, 2018).

La unidad de propagacién vegetativa descrita para las especies del
género Utricularia comprende la formacion de turiones méviles que se forman en
habitats acuaticos (Adamec y Kovarova, 2006), mismos que pueden llegar a
colonizar otros sitios (Ellison y Adamec, 2018). Sin embargo, las plantas de este
género también pueden propagarse vegetativamente a través de estolones (Fig.
1A; Adamec y Kovarova, 2006; Rutishauser, 2016; Lopez-Pérez, 2017).
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Figura 1. Estructuras de propagacion vegetativa en especies de la Familia
Lentibulariaceae. A) Ramificacion de los estolones en Utricularia neottioides A.
St. Hil. & Girard (imagen tomada de Plachno et al., 2020). B) Tubérculos
expuestos del tallo de Genlisea tuberosa Rivadavia, Gonella & A. Fleischm.
(imagen tomada de Plachno et al., 2020). C) Bulbilo en el &pice de la hoja de

Pinguicula heterophylla.

Por otro lado, en especies del género Genlisea, como G. tuberosa y G.
pygmaea A. St.- Hil., la reproduccion vegetativa ocurre a partir de la produccion
de tubérculos adventicios en la roseta principal (Fig. 1B; Fleischmann, 2012;
Rivadavia et al., 2013). De acuerdo con Rivadavia (2007) cada planta produce
un solo tubérculo. La propagacién vegetativa a través de tubérculos en estas
especies constituye una estrategia clave para su supervivencia en entornos
propensos a los incendios (Plachno et al., 2020).

Finalmente, en especies del género Pinguicula, la formacion de estolones
y bulbilos son las estrategias de reproduccidén vegetativa mas comunmente
observadas (Lopez-Pérez, 2017). Siendo Unicamente reportado el desarrollo de
las estructuras de propagacion vegetativa durante el periodo de la roseta de
verano de las especies, misma que es caracterizada por presentar el habito
carnivoro y producir menos hojas en comparacién con la roseta de invierno
(Zamudio, 2000; Lopez-Pérez, 2017). Durante el invierno, las especies del
género Pinguicula forman rosetas de invierno (sustituyendo las hojas carnivoras
por hojas suculentas) (Zamudio, 2000). Asi mismo, en este periodo invernal, las
raices de las especies del género mueren, de modo que el hibernaculo es el
anico 6rgano subterraneo que permanece (Adlassnig et al., 2005).

Se ha reportado la formacion de plantulas clonales en las puntas de
estolones en Pinguicula vallisneriifolia WEBB., P. longifolia RAMOND., P.
jarmilae S. BECK, A. Fleischm. & BORSCH., P. calyptrata Casper., P.
orchidioides A. DC., P. crenatiloba L., P. mirandae Zamudio et Salinas, P.
stolonifera Casper., y P. gigantea ALBA. (Zamudio, 1988; Zamudio y Salinas,
1996; Lampard et al., 2016; Roccia, 2016; Lopez-Pérez, 2017). De manera
particular, las plantas de P. vulgaris se propagan vegetativamente mediante el
desarrollo de yemas que se forman en las axilas de las hojas de la roseta (Worley
y Harder, 1996). Asi mismo, en P. orchidioides se ha observado que la
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propagacion vegetativa ocurre no solo a través de la formacion de estolones,
sino que ocasionalmente también puede presentarse a través del desarrollo de
raices tuberosas (LOpez-Pérez, 2017).

Por otro lado, en Pinguicula medusina se ha observado que la
reproduccion vegetativa ocurre a través de la formacion de bulbilos a partir de
yemas que se desarrollan en el apice las hojas de verano (Zamudio y Studnicka,
2000). En esta especie, las hojas de las plantas nuevas crecen erectas al
principio, pero se retraen conforme se desarrollan, para finalmente quedar
pegadas al suelo, lo que favorece la fijacion de las raices del bulbilo al sustrato
(Zamudio y Studnicka, 2000).

La propagacion vegetativa a través de la formacion de bulbilos axilares
también ha sido registrada en Pinguicula alpina L., P. grandiflora LAM. y P.
heterophylla (Zamudio y Studnicka, 2000; Lopez-Pérez, 2017). Para el caso de
P. heterophylla (Fig. 2), durante el periodo de la roseta de verano, en el apice de
las hojas maduras se desarrolla un bulbilo que da lugar a nuevos individuos
(Lopez-Pérez, 2017). Caracter que comparte Unicamente con la especie
Pinguicula medusina (Zamudio, 2001). Lopez-Pérez (2017) hace una descripcion
detallada del desarrollo de los bulbilos: durante las etapas iniciales, el apice de
la hoja se aplana, adoptando la forma de la punta de una flecha mientras la hoja
se mantiene erecta. Cuando el desarrollo de los bulbilos se ha completado, ya
presentan pequefias raices. Es entonces cuando las hojas de la planta materna
se retraen y se posan sobre la superficie del suelo para permitir que la nueva
plantula se arraigue y se independice de la planta de la cual se origin6 (Fig. 1C).
Aungue Lopez-Pérez (2017) hace una excelente descripcion de las etapas de
desarrollo por las que atraviesa la formacion de los bulbilos, este es el Unico
reporte que se tiene al respecto. Ademas, a la fecha no existen estudios que
evallen la importancia de distintos factores sobre la reproduccion vegetativa de
P. heterophylla; como la relacion entre la disponibilidad de recursos (medida
como biomasa, tanto aérea como subterranea) y el numero de bulbilos

desarrollados, que se aborda en el presente estudio.
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Figura 2. Ciclo de vida de Pinguicula heterophylla A) Habito de la planta en
floracion; B) vista lateral de la corola; C) roseta de verano; D) bulbilo desarrollado
en el apice de la hoja; E) tricomas pedicelados; F) fruto sobre el caliz; G) semilla;
H) plantula; I) roseta de invierno; J) hibernaculo; y K) hojas de transicién (tomado
de Zamudio y Studnicka, 2000 y Lopez-Pérez, 2017).
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3. Justificacion

En México se distribuye, aproximadamente, el 10% de las especies de plantas
carnivoras que se han descrito en el mundo (Alcala, 2011). Con alrededor de 40
especies del género Pinguicula (i.e. 38% de las especies reconocidas para el
género) que se distribuyen en territorio nacional (Alcala, 2011; Ellison y Adamec,
2018). De ellas, mas del 90% de las especies son endémicas (Zamudio, 1999;
Gonzalez-Morales et al., 2015; Ellison y Adamec, 2018). Debido a su elevada
diversidad y alto nUmero de endemismos se piensa que México es el centro

moderno de diversificacion del género (Lopez-Pérez, 2017).

Si bien se ha evaluado la relacién entre la biomasa de las presas
capturadas y la reproduccion vegetativa en plantas carnivoras, no hay estudios
en los que se aborde la relacion entre la disponibilidad de recursos (medida como
biomasa, tanto aérea como subterrdnea) y la reproduccion vegetativa de este
grupo vegetal. La mayoria de los estudios abordan las relaciones y dinamica que
las plantas carnivoras mantiene con sus polinizadores (Ellison y Adamec, 2018).
Ademas, en el caso particular de P. heterophylla, especie endémica de México,
el Unico conocimiento que se tiene corresponde a su descripcion taxondmica
(Zamudio, 2006; Lopez-Pérez, 2017) y se desconoce todo acerca de su biologia
o ecologia en general. Dada la escasez de informacién sobre P. heterophylla es
menester realizar estudios que permitan conocer mas acerca de aspectos
biolégicos relacionados con la reproduccién clonal en una poblacién en el bosque

templado en Santa Catarina Lachatao, Oaxaca.
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4. Hipotesis

Diversos estudios han reportado la existencia de una relacion positiva
entre la biomasa de estructuras aéreas de individuos y la biomasa de las
estructuras de propagacion vegetativa (Hartnett, 1990; Méndez y Obeso,
1992; Lenssen et al., 2000). Por lo tanto, se espera que la disponibilidad
de recursos, medidos a través de la biomasa aérea de Pinguicula
heterophylla, sea mayor en individuos que presentan bulbilos en
comparaciéon con aquellos que no presentan estructuras de propagacion
vegetativa.

Se ha descrito una relacion positiva entre el numero de estructuras de
propagacion vegetativa y el peso seco de estructuras subterraneas (i.e.,
raiz) de plantas clonales (Verburg et al., 1996); por lo que se espera que
la disponibilidad de recursos medidos a traves de la biomasa subterranea
de P. heterophylla sea mayor en individuos que presenten bulbilos en
comparacion con aquellos individuos que no presentan estructuras de
propagacion vegetativa.

Se ha reportado que tanto las estructuras vegetativas subterraneas (i.e.,
raiz; Verburg et al., 1996) como aéreas (i.e., nimero de hojas, area de la
roseta, peso seco de la roseta; Harnett, 1990; Lenssen et al., 2000) se
relacionan positivamente con la reproduccion vegetativa de distintas
especies vegetales (Douglas, 1981; Grace y Wetzel, 1981; Méndez y
Obeso, 1992). Por lo tanto, se espera encontrar una relacion positiva entre
las variables de biomasa aérea y subterranea y el nimero de bulbilos
producidos por individuos de P. heterophylla.
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5. Objetivos

El objetivo general de este estudio es evaluar la contribucion de la disponibilidad
de recursos (estimada a partir de la biomasa aérea y subterranea) sobre el
crecimiento clonal de individuos de Pinguicula heterophylla en Santa Catarina

Lachatao, Oaxaca.
Los objetivos particulares son:

1. Determinar si existen diferencias en la cantidad de biomasa aérea de las
rosetas de verano (numero, area, longitud, ancho de las hojas y area foliar
de cada individuo) entre individuos con y sin desarrollo de bulbilos.

2. Establecer si existen diferencias en la cantidad de biomasa subterranea
de las rosetas de verano (ancho, longitud, profundidad, area, volumen 'y
peso seco del hibernaculo) entre individuos con presencia y ausencia de
bulbilos en desarrollo.

3. Dilucidar las variables de biomasa (tanto aérea como subterranea)
relacionadas con la reproduccion vegetativa de los individuos de P.

heterophylla.

6. Metodologia
6.1. Especie de estudio

Pinguicula heterophylla es una planta carnivora endémica de México (Zamudio,
2006). Se distribuye principalmente en bosques templados, de encino, de pino,
bosque mixto de pino-encino y bosque mesdfilo de montafia de la vertiente del
Pacifico, en los estados de Guerrero y Oaxaca (Lépez-Pérez, 2017). La especie
suele encontrarse en zonas con suelos arcillosos y pobres en nitrégeno, a una
altitud de entre 1500 y 2750 msnm (Zamudio, 2006; Lépez-Pérez, 2017).

La planta produce dos tipos de rosetas, la de invierno se desarrolla de
noviembre a mayo; mientras que la de verano se produce de mediados de junio
a octubre (Zamudio, 2006). Ademas, se ha observado la produccion de hojas de
transicion entre ambos tipos de roseta entre los meses de abril y mayo (Fig. 3;
Lopez-Pérez, 2017). La roseta de invierno es hipogea, semejando un bulbo, con

mas de 100 hojas lanceoladas, agudas o acuminadas (Zamudio, 2006). Por su
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parte, la roseta de verano se caracteriza por presentar las hojas, o trampas, que
les confiere el habito carnivoro (Zamudio, 2006; Lopez-Pérez, 2017) y esta
conformada por entre 3 y 12 hojas linear lanceoladas con una longitud de 9.0 -
15 cmy con 2.5 - 7.0 mm de ancho, con un margen marcadamente revoluto y
cubiertas por tricomas glandulares, los cuales se presentan en mayor densidad
en la zona apical de la lamina foliar (Fig. 4; Zamudio, 2006). La roseta de verano

presenta el desarrollo de bulbilos en el apice de las hojas (Lopez-Pérez, 2017).

La especie florece de finales de abril a principios de agosto (Zamudio,
2006). Las flores miden entre 1.6 y 2.8 cm de longitud, incluyendo el espolén
(Zamudio, 2006; Lépez-Pérez, 2017). El céliz es bilabiado y esta cubierto con
glandulas estipitadas en la parte externa. El labio superior tiene tres I6bulos
triangular lanceolados de 1.2 - 2.5 mm de longitud y de 1 - 1.5 mm de ancho
(Zamudio, 2006; Lopez-Pérez, 2017). La corola es de color violaceo-blanquecino
con el apice redondeado. El espolén es subcilindrico, de color verdoso, con 4 -

6.5 mm de longitud y ligeramente engrosado hacia el apice (Lépez-Pérez, 2017).
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100 mm

Figura 3. Morfologia de Pinguicula heterophylla A) Roseta de verano con
propagulos en el apice de las hojas maduras; B) planta en floracién con hojas de
transicion; C) vista dorsal y abaxial de las hojas de verano; D) hojas de transicion;
E) hojas de la roseta de invierno (externas a la izquierda, internas a la derecha);
F) vista lateral de la flor; G) vista dorsal de la flor, con el caliz sobre el tubo; H)
vista frontal de la corola, mostrando la variacion en la forma de los I6bulos; 1)

bulbilos apicales; y J) semillas (tomado de Lopez-Pérez, 2017).
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Figura 4. Estructuras vegetativas y reproductivas de Pinguicula heterophylla. A)
Forma de vida de la roseta de verano. B) Vista de la flor. C) Tricomas pedicelados

sobre las hojas.

6.2. Sitio de estudio

El presente estudio se realiz6 en el municipio de Santa Catarina Lachatao
(96°32'25.8” - 96°27°31.68” O, 17°6°'9.72" - 17°16’22.8” N) en el estado de
Oaxaca, México (Fig. 5; INEGI, 2015). El municipio ocupa alrededor del 0.19%
de la superficie total del estado (INAFED, 2016), y se encuentra a una altitud de
entre 1800 y 3200 msnm (INEGI, 2005). La temperatura minima promedio
registrada es de 10°C, mientras que la maxima es de 20°C. La precipitacion
media anual es de 1000 mm (UMAFOR, 2011). El municipio se caracteriza por
presentar un clima templado subhimedo con lluvias en verano (95.84% del
territorio municipal), aunque también se distinguen zonas con climas semicalido-
hamedo con lluvias en verano (2.31%) y templado humedo con abundantes

lluvias en verano (1.85%; INEGI, 2015). La vegetacion dominante en el municipio
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es el bosque templado, el cual cubre 61.5% de la superficie del sitio (UMAFOR,

2011). En este tipo de vegetacion las especies dominantes pertenecen a los

géneros Pinus y Quercus, mismos que pueden formar bosques mixtos en

algunas zonas (Rzedowski, 2006). Entre las especies que conforman estos

bosques se encuentran Pinus douglasiana, P. leiophylla, P. psdeudostrobus,

Quercus castanea, Q. conzattii, Q. laurina, Q. obtusata, Q. rugosay Q. splendens

(A. Campos-Villanueva, datos no publicados). La agricultura y la zona urbana

representan 37.92% y 0.62% del territorio total, respectivamente (INEGI, 2005).

San jusr
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B 3000-2800 2400-2200
B 22002600 2200-2100
I 2600 -2400 2000-1800

w o COMONtn do a5 perenng
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Figura 5. Ubicacion de la comunidad de Santa Catarina Lachatao, en el Estado

de Oaxaca (elaborado por Héctor José Garrido Rosales).

6.3. Biomasa vegetal y reproduccion vegetativa

En agosto de 2019, se colectaron 40 individuos de P. heterophylla de tamafio y

condicion de crecimiento clonal variable. Esto es, se colectaron individuos con y

sin crecimiento de bulbilos (modo de reproduccion vegetativa), y entre los que si
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los presentaban, el nimero de bulbilos en desarrollo fue variable. El cuerpo de
cada individuo se extrajo completamente, incluyendo el hibernaculo, excavando
con ayuda de una pala de jardin. De cada individuo se cont6 el nimero de hojas
y el numero de bulbilos; asi mismo, se midio in situ la longitud y el ancho de la
base de cada hoja, asi como la longitud, ancho y profundidad del hibernaculo
(Fig. 6). Los hibernaculos se almacenaron individualmente en bolsas de papel v,
una vez en el laboratorio, fueron secados a 60°C en una estufa de laboratorio

hasta alcanzar un peso seco constante tras dias consecutivos de secado en la

estufa.

Figura 6. Medicion de estructuras vegetativas de Pinguicula heterophylla en
Santa Catarina Lachatao, Oaxaca. A) Longitud del hibernaculo; B) ancho del

hibernaculo; C) ancho de las hojas, D) longitud de las hojas.

Para determinar si individuos con y sin reproduccion vegetativa difieren
en disponibilidad de recursos (medida como biomasa, tanto aérea como

subterranea), se evalud la existencia de diferencias significativas para cada
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variable medida. En el caso de las medidas de biomasa aérea, se consideraron
cinco variables: i) longitud de la hoja, ii) ancho de la hoja, iii) area promedio de
cada hoja, iv) niumero de hojas por individuo y v) area foliar total de cada
individuo. Se estimé el &rea de las hojas de cada individuo con los datos de
longitud y ancho de la base. Para ello, se empled la siguiente ecuacion,

basexaltura
2

verano de P. heterophylla. Una vez estimada el area de cada hoja, se calcul¢ el

area del tridngulo = gue es la forma aproximada de las hojas de

area foliar total como la sumatoria del area foliar de todas las hojas en cada
individuo. Ademas, se consideraron seis variables de biomasa subterranea,
determinadas a partir de las siguientes medidas del hibernaculo: i) ancho, ii)
longitud, iii) profundidad, iv) peso seco, v) area, y vi) volumen. El area del
hibernaculo se estimé multiplicando los valores de longitud y ancho; mientras
que el volumen del hibernaculo se estimé a partir de la ecuacion del
volumen del prisma = longitud X ancho X profundidad ya que esa es la
forma aproximada que presenta. Se realizaron pruebas de t para muestras
independientes con la finalidad de establecer si existen diferencias significativas
en las distintas variables de biomasa entre individuos con y sin bulbilos. El
numero de hojas y el nimero de bulbilos fueron transformaron como (x + 0.5) *
(Zar, 1999).

Por otro lado, para establecer la relacion entre las distintas medidas de
disponibilidad de recursos y el numero de bulbilos producidos por los individuos
de P. heterophylla, se realizé una seleccion de variables a través del método de
regresion Stepwise. Para ello, se consideraron todas las variables de biomasa
aérea y subterrdnea previamente descritas. Una vez obtenidas las variables de
biomasa que explicaban significativamente la variacion en la produccién de
bulbilos, se hizo un analisis de regresion multiple para determinar el porcentaje
de variacion explicado por cada variable. El nimero de bulbilos y el nimero de
hojas fueron transformados como (x + 0.5) ** (Zar, 1999). Todos los analisis se

llevaron a cabo en el programa estadistico NCSS 12.
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7. Resultados
7.1. Variacion en biomasa en la poblacion de P. heterophylla estudiada

En promedio (£ e.e), los individuos de P. heterophylla producen 7.21 + 0.41 hojas
en las rosetas de verano, con una longitud de 17.2 = 0.22 cm y un ancho en la
base de 1.07 £ 0.01 cm. EI area foliar total promedio de las rosetas es de 10.01
+ 1 cm?, mientras que el area promedio de cada hoja es de 1.48 + 0.21 cm?.

En cuanto a las caracteristicas del hibernaculo, se encontr6 que en
promedio tiene una longitud de 1.72 £ 0.07 cm, un ancho de 1.07 = 0.06 cm, y
una profundidad de 0.94 £ 0.05 cm. Por su parte, se encontré que el hiberniculo
tiene un peso seco promedio de 2.7 + 0.07 g, un volumen de 2.21 + 0.27 cm?3, y

un area de 1.96 + 0.16 cm?.

7.2. Biomasa aérea en individuos con y sin reproduccién vegetativa

Los individuos de P. heterophylla con y sin reproduccion vegetativa (presencia y
ausencia de bulbilos) fueron similares en tres de las cinco variables de biomasa
aérea evaluadas. No se encontraron diferencias significativas entre individuos
con y sin reproduccion vegetativa en la longitud (t3s = 1.33, P= 0.19; Fig. 7), el
ancho (tzs = 1.33, P=0.19; Fig. 8), y el area de las hojas (t376 = 1.13, P= 0.26;
Fig. 9). En individuos con bulbilos, la longitud, ancho y area de las hojas fue de
4.93+0.71cm, 0.61 £0.05cm, y 1.44 + 0.08 cm?, respectivamente. Por su parte,
en individuos sin reproduccion vegetativa, las hojas tuvieron una longitud
promedio de 4.54 + 0.66 cm, un ancho de 0.52 £ 0.07 cm y un areade 1.1 £ 0.08

cm2.

26



Longitud de las hojas
(cmzte.e)
w

Con crecimiento clonal Sin crecimiento clonal

Figura 7. Longitud promedio (= e.e.) de las hojas en rosetas de verano de
Pinguicula heterophylla estimados en individuos con y sin reproduccion
vegetativa (con y sin crecimiento clonal, respectivamente) en Santa Catarina
Lachatao, Oaxaca. Letras distintas indican diferencias significativas entre

grupos.
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Figura 8. Ancho promedio (+ e.e.) en la base de las hojas de las rosetas de
verano de Pinguicula heterophylla estimados en individuos con y sin
reproduccion vegetativa (con y sin crecimiento clonal, respectivamente) en Santa
Catarina Lachatao, Oaxaca. Letras distintas indican diferencias significativas

entre grupos.
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Figura 9. Area promedio (+ e.e.) de las hojas en las rosetas de verano de
Pinguicula heterophylla estimados en individuos con y sin reproduccion
vegetativa (con y sin crecimiento clonal, respectivamente) en Santa Catarina
Lachatao, Oaxaca. Letras distintas indican diferencias significativas entre

grupos.

Por otro lado, el nimero de hojas por individuo (tss= 2.48, P= 0.01; Fig.
10) y el area foliar total de la roseta (ts7.6= 2.42, P= 0.02; Fig. 11) si difirieron
significativamente entre individuos con y sin reproduccion vegetativa. Los
individuos de P. heterophylla con reproduccién vegetativa produjeron un 24.74%
mas hojas que los no reproductivos vegetativamente. EI nimero de hojas
promedio en individuos reproductivos vegetativamente fue de 8.07 = 0.5,
mientras que en los no reproductivos vegetativamente fue de 6.07 £ 0.5 (Fig. 10).
De manera similar, el area foliar total de la roseta de verano fue
significativamente mayor en individuos reproductivos vegetativamente (11.61 +
1.3 cm?) en comparacion con los no reproductivos vegetativamente (6.7 + 0.7
cm?; Fig. 11). Las rosetas de los individuos reproductivos vegetativamente fueron

42.34% mas grandes que las de individuos sin reproduccion vegetativa.
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Figura 10. Numero de hojas promedio (+ e.e.) en individuos de Pinguicula
heterophylla con y sin reproduccion vegetativa (con y sin crecimiento clonal,
respectivamente) en Santa Catarina Lachatao, Oaxaca. Letras distintas indican

diferencias significativas entre grupos.
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Figura 11. Area foliar total promedio (+ e.e.) de la roseta de verano en individuos
de Pinguicula heterophylla con y sin reproduccion vegetativa (con y sin
crecimiento clonal, respectivamente) en Santa Catarina Lachatao, Oaxaca.

Letras distintas indican diferencias significativas entre grupos.

29



7.3. Biomasa subterrdnea en individuos con y sin reproduccion vegetativa

Los individuos de P. heterophylla con y sin reproduccién vegetativa fueron
similares en cuatro de las seis variables de biomasa subterranea evaluadas. No
se encontraron diferencias significativas en el peso seco (tzs = 1.54, P=0.13; Fig.
12), el volumen (tss = 1.87, P= 0.07; Fig. 13), el ancho (tss= 1.71, P= 0.10; Fig.
14) y la profundidad del hibernéculo (tse = 1.61, P=0.12; Fig. 15) entre individuos
con y sin reproduccion vegetativa. Los individuos con reproduccién vegetativa
tuvieron hibernaculos con un peso seco de 2.76 + 0.07 g, un volumen de 2.56 +
0.33 cm?, un ancho de 1.13 + 0.07 cm y una profundidad promedio de 1.04 +
0.06 cm. Por su parte, el hibernaculo de los individuos sin reproduccion
vegetativa tuvo un peso seco promedio de 2.53 £ 0.16 g, un volumen de 1.5 *
0.43 cm?, un ancho de 0.93 + 0.09 cm y una profundidad de 0.86 + 0.01 cm.
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Figura 12. Peso seco promedio (+ e.e.) del hibernaculo de Pinguicula
heterophylla estimado en individuos con y sin reproduccién vegetativa (con y sin
crecimiento clonal, respectivamente) en Santa Catarina Lachatao, Oaxaca.

Letras distintas indican diferencias significativas entre grupos.
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Figura 13. Volumen promedio (£ e.e.) del hibernaculo de Pinguicula heterophylla
estimado en individuos con y sin reproduccién vegetativa (con y sin crecimiento
clonal, respectivamente) en Santa Catarina Lachatao, Oaxaca. Letras distintas

indican diferencias significativas entre grupos.
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Figura 14. Ancho promedio (+ e.e.) del hibernaculo de Pinguicula heterophylla
estimado en individuos con y sin reproduccion vegetativa (con y sin crecimiento
clonal, respectivamente) en Santa Catarina Lachatao, Oaxaca. Letras distintas

indican diferencias significativas entre grupos.
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Figura 15. Profundidad promedio (+ e.e.) del hibernaculo de Pinguicula
heterophylla estimado en individuos con y sin reproduccién vegetativa (con y sin
crecimiento clonal, respectivamente) en Santa Catarina Lachatao, Oaxaca.

Letras distintas indican diferencias significativas entre grupos.

Por otro lado, la longitud (tss= 2.44, P= 0.02; Fig. 16) y el area del
hibernaculo (tss= 2.18, P= 0.04; Fig. 17) si difirieron significativamente entre
individuos con y sin reproduccion vegetativa. Los individuos de P. heterophylla
con reproduccion vegetativa tuvieron hibernaculos 19.18 % mas largos que los
que no presentaron reproduccion vegetativa. La longitud promedio del
hibernaculo en individuos reproductivos vegetativamente fue de 1.83 + 0.08 cm,
mientras que en los no reproductivos vegetativamente fue de 1.48 + 0.01 cm
(Fig. 16). De igual forma, en individuos con reproduccién vegetativa el area del
hibernaculo fue 33.1 % mayor que en aquellos individuos sin reproduccion
vegetativa (Fig. 17). Los individuos reproductivos vegetativamente presentaron
un area del hibernaculo de 2.1 + 0.02 cm?, mientras que en los que no

presentaron reproduccion vegetativa fue de 1.47 + 0.02 cm?.
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Figura 16. Longitud promedio (+ e.e.) del hibernaculo de Pinguicula heterophylla
estimada en individuos con y sin reproduccion vegetativa (con y sin crecimiento
clonal, respectivamente) en Santa Catarina Lachatao, Oaxaca. Letras distintas

indican diferencias significativas entre grupos.
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Figura 17. Area promedio (+ e.e.) del hibernaculo de Pinguicula heterophylla
estimada en individuos con y sin reproduccion vegetativa (con y sin crecimiento
clonal, respectivamente) en Santa Catarina Lachatao, Oaxaca. Letras distintas

indican diferencias significativas entre grupos.
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7.4. Relacién entre la biomasa y el nimero de bulbilos

El andlisis de regresion Stepwise mostrd que el nimero y la longitud de las hojas
fueron las Unicas variables que explicaron significativamente la variacion en el
namero de bulbilos producidos por los individuos de P. heterophylla. En conjunto,
ambas variables explicaron 43% de la variacion en el niumero de bulbilos
producidos por cada planta (Tabla 1; Fig. 18). EI numero de hojas explicé el
29.1% de la variacion, mientras que la longitud de las hojas explico el 10.4%. La
ecuacion linear que mejor explica la relacion entre el nUmero de bulbilos y las
variables de biomasa es: numero de bulbilos = —0.942 + (0.782 X

numero de hojas) + (0.064 X longitud de las hojas).

Tabla 1. Resultados del andlisis de regresion mudltiple entre las variables
asociadas con la disponibilidad de recursos (biomasa aérea y subterranea) y el
ndamero de bulbilos producidos por individuos de Pinguicula heterophylla en

Santa Catarina Lachatao, Oaxaca.

Modelo Coeficiente Coeficiente de 2
Variables estandarizado regresion
Intercepcion 0 -0.9422
Numeto de ojas por 0.5411 0.7824 e
Longitud de las hojas 0.3241 0.0639

34



Numero de bulbilos
o = N w SN ol (@) ~ [00]

— @eemn—e—0— ® . . .
0 20 40 60 80 100 120

Numero de hojas + Longitud de las hojas (cm)

Figura 18. Regresion multiple entre el nimero y la longitud de las hojas y el
ndamero de bulbilos producidos en individuos de una poblacion de Pinguicula

heterophylla en Santa Catarina Lachatao, Oaxaca.
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8. Discusién

El conocimiento sobre la influencia de la biomasa (aérea y/o subterranea) sobre
la reproduccion clonal o vegetativa en plantas carnivoras es casi nulo. Pues solo
existe un estudio en el cual se describe la diferencia en la asignacion de recursos
(biomasa) asociada a la reproduccion vegetativa de una especie de planta
carnivora, Pinguicula vulgaris (Worley y Harder, 1996). En el presente estudio se
evalud la contribucion de la biomasa aérea y subterranea sobre la reproduccion
vegetativa (crecimiento de bulbilos) de individuos de Pinguicula heterophylla en
Santa Catarina Lachatao, Oaxaca. Por lo cual, este estudio incrementa el
conocimiento sobre la biologia en general de una especie del género Pinguicula
y, en particular, el conocimiento sobre la relacién entre la biomasa (total) y la

reproduccion vegetativa de la especie de estudio.
8.1. Variacién en biomasa en la poblacion de P. heterophylla estudiada

En el presente estudio se encontrd que los individuos de Pinguicula heterophylla
en el bosque templado de Santa Catarina Lachatao, Oaxaca, producen un
promedio de 7.21+ 0.41 (minimo 4 a 13 como méaximo) hojas de la roseta de
verano, con una longitud de 17.2 + 0.22 cm (1-14.5 cm) y 1.07 £ 0.01 cm (0.31-
1.3 cm) de ancho en la base de la hoja. Dicha descripcion reportada en este
estudio queda comprendida en el rango descrito por los dos Unicos estudios que
se han llevado a cabo para la especie (longitud: 15-17 cm, ancho en la base:
0.31-1 cm; Zamudio, 2006; Lépez-Pérez, 2017). Por otro lado, el area foliar de
las rosetas de verano (10.01 + 1 cm?), asi como el area promedio de cada una
de las hojas (1.48 + 0.21 cm?) no habian sido reportadas previamente para P.

heterophylla.

Las caracteristicas de las hojas de P. heterophylla son similares a las de
otras especies del género. Aunque la mayoria de las descripciones de especies
del género Pinguicula reportan el didmetro de la roseta (Zamudio y Studnicka,
2000; Zamudio, 2001, 2006). Los estudios sobre biologia y ecologia de plantas
de este género involucran el analisis de la longitud y el nimero de hojas en
relacion con la captura de presas, ya que es en las estructuras fotosintéticas
donde toma lugar la captura de presas (Aldenius et al., 1983; Karlsson y Pate,
1992; Garcia et al., 1994; Zamora et al., 1997; Adamec, 2000). Por ejemplo, las
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hojas de P. mirandae, P. moranensis, P. gysicola, P. medusina y P. elizabethiae
Zamudio tienen una longitud de 2—19 cm (Zamudio, 2001; Lépez-Pérez, 2017).
En cuanto al nimero de hojas en las rosetas de verano, en P. medusina, P.
colimensis McVaugh & Mikel y P. zecheri Ernst Zecher & Stefan Schatzl se han
registrado entre 6 y 12 (Aldenius et al., 1983; Zamora et al., 1997; Zamudio,
2001). La longitud (17.2 £ 0.22 cm) y numero de hojas por roseta (7.21 = 0.41)
de P. heterophylla caen dentro de dichos intervalos; siendo particularmente mas
similar a la longitud y numero de hojas reportadas en P. moranensis y P.
medusina, especies con las que comparte gran parte de su distribucién
(Zamudio, 2001; Lépez-Pérez, 2017).

Por otra parte, la informacion sobre las caracteristicas del hibernaculo es
escasa tanto para P. heterophylla como para otras especies del género
Pinguicula. El Unico caracter que se reporta para el hibernaculo es el peso seco,
mismo que suele reportarse de manera conjunta con la biomasa aérea de los
individuos (Karlsson y Carlsson, 1984; Karlsson et al., 1991; Thorén et al., 1996;
Eckstein y Karlsson, 2001). Entre los pocos estudios en que se reporta esta
variable, figura el trabajo de Karlsson y Carlsson (1984). Dichos autores
reportaron que el hibernaculo de P. vulgaris tiene un peso seco promedio de 2.8
+ 0.03 g, el cual es similar al reportado en el presente estudio para P.
heterophylla (2.68 + 0.07 g). Considerando que el peso seco del hibernaculo es
la Unica variable que se describe para otras especies del género Pinguicula, la
informacion generada en el presente estudio constituye un reporte mas completo
sobre las caracteristicas del hibernaculo (longitud, ancho, profundidad, peso

seco, volumen y area) en una especie de dicho género.
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8.2. Biomasa en individuos con y sin reproduccién vegetativa

En el presente estudio se evaluaron variables de biomasa aérea y subterranea y
se compararon entre individuos con y sin reproduccién vegetativa en una
poblacién de P. heterophylla. Los estudios realizados con distintas especies
vegetales sobre la relacion entre la reproduccion vegetativa y la biomasa (aérea
y subterrdnea) han empleado diversos estimadores de ésta Ultima, entre los que
se incluye el peso seco y la longitud de estructuras vegetativas subterraneas
(i.e., raices, rizomas), el peso seco total (biomasa aéreay subterranea), asi como
el peso seco y la longitud de las hojas (Douglas, 1981; Grace y Wetzel, 1981;
Samson y Werk, 1986; Hartnett, 1990; Méndez y Obeso, 1992). Los estudios de
esta indole realizados con especies de plantas con habito carnivoro son casi
nulos. El Unico estudio corresponde al realizado por Worley y Harder (1996)
quienes evaluaron la relacion entre la reproduccion vegetativa (peso total de los
propagulos clonales) y el tamafio de la planta (peso fresco de la roseta) en
plantas de Pinguicula vulgaris. En general, la Unica variable de biomasa que ha
sido reportada para el género Pinguicula es el peso fresco de la roseta (Worley
y Harder, 1996). En el presente estudio, se incluyeron tres de esas variables
[peso seco y longitud de estructuras subterraneas (hibernaculo), y longitud de
las hojas] como indicadores de la disponibilidad de recursos (biomasa) en los
individuos de P. heterophylla.

Cabe destacar que, en la mayoria de los estudios en los que se aborda la
relacion entre biomasa y reproduccion vegetativa, el nimero de hojas y el area
foliar total no se incluyen como estimadores de biomasa. La variable empleada
mas frecuentemente es el peso seco total de las hojas (Samson y Werk, 1986;
Hartnett, 1990; Méndez y Obeso, 1992; Wijesinghe y Handel, 1994). A pesar de
que en esta investigacion no se evalud el peso seco de las estructuras aéreas,
si se consider6 el area foliar; parametro que mantiene una relacion positiva con

el peso (seco o fresco) de las estructuras vegetativas (Fiallos y Forcelini, 2011).

Por otro lado, en el presente estudio se encontro que el niumero de hojas,
el area foliar de la roseta, asi como la longitud y el area del hibernaculo fueron
significativamente mayores en individuos de P. heterophylla con reproduccion

vegetativa en comparacion con aquellos que no presentaban produccién de
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bulbilos. Diversos estudios han destacado la importancia del tamafio de la planta
(.,e. biomasa) como un factor central que favorece su supervivencia y
reproduccion (Grace y Wetzel, 1981). En estudios con Typha latifolia, Solidago
canadensis, Arum italicum y Potentilla simplex se ha documentado que
individuos con reproduccion vegetativa cuentan con mas biomasa en
comparacion con aquellos que no presentan dicho tipo de reproduccion (Grace
y Wetzel, 1981; Hartnett y Bazzaz, 1983, 1985; Hartnett, 1990; Méndez y Obeso,
1992; Wijesinghe y Handel, 1994). Por su parte, Sato (2002) y Nicholls (2011)
encontraron una relacién positiva entre el peso seco de los érganos vegetativos
aéreos y el peso seco de los propagulos clonales de Laportea bulbifera Siebold
& Zucc. (Urticaceae) y Penthorum sedoides L. (Penthoraceae), respectivamente.
De igual forma, Dominiak et al. (2018) reportaron una relacion positiva entre el
peso seco de las hojas de Trifolium repens L. (Fabaceae) y el peso seco de los
propagulos clonales. Del mismo modo, se ha encontrado una relacion positiva
entre la biomasa vegetal y la inversion reproductiva, tanto por via sexual, como
asexual (Grace y Wetzel, 1981; Hartnett y Bazzaz 1983, 1985). Por lo tanto, los
resultados obtenidos en el presente estudio con P. heterophylla corroboran lo
reportado en otras especies vegetales, en cuanto a gue una mayor disponibilidad

de recursos favorece la reproduccion vegetativa de los individuos.

En cuanto a las variables de biomasa aérea evaluadas, en el presente
estudio se encontrd que los individuos con reproduccién vegetativa tenian 24%
mas hojas y un area foliar de la roseta 42.34% mas grande que los individuos sin
reproduccion vegetativa. Estos resultados concuerdan con lo reportado por otros
autores. Por ejemplo, Wijesinghe y Handel (1994) encontraron que las plantas
de Potentilla simplex con reproduccion asexual presentaron 35% mayor peso
seco de la biomasa aérea en comparaciéon con aquellas plantas que no
presentaban reproduccidén asexual. Un patron similar fue reportado por Sato
(2002), Nicholls (2011) y Dominiak et al. (2018), quienes encontraron mayor peso
seco de la biomasa vegetativa aérea en plantas con reproduccion vegetativa en
Laportea bulbifera, Penthorum sedoides y Trifolium repens, respectivamente.
Las diferencias significativas observadas en el area foliar de la roseta entre
individuos de P. heterophylla con y sin reproduccion vegetativa coinciden con el

patron reportado por diversos autores en donde el incremento en la biomasa
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aérea (i.e., peso seco de estructuras aéreas) de los individuos favorece la
reproduccion vegetativa (Samson y Werk, 1986; Hartnett, 1990; Méndez y
Obeso, 1992; Wijesinghe y Handel, 1994; Worley y Harder, 1996).

Por otro lado, si bien no existen estudios con plantas carnivoras en los
gue se evalle la contribucion del numero de hojas a la reproduccion vegetativa,
si se ha documentado la importancia de esa variable en la captura de presas y
los nutrientes obtenidos a partir de ellas (Aldenius et al., 1983; Karlsson y
Carlsson, 1984; Zamora et al., 1997; Schulze et al., 2001). En este sentido,
Zamora et al. (1998) sostienen que la obtencion de nutrientes provenientes de
las presas podria favorecer distintas funciones de los individuos de Pinguicula
vallisneriifolia, tales como la reproduccion tanto de tipo sexual como asexual. Por
lo anterior, no es sorprendente que los individuos de P. heterophylla con
reproduccion asexual presenten un mayor nimero de hojas en comparacion con
aguellos que no se reproducen asexualmente; ya que esta variable de biomasa
significa un aumento en la obtencion de nutrientes para las plantas, tanto a través
del proceso fotosintético como a través de la captura de presas (Zamora et al.,
1997; Schulze et al., 2001); que, posteriormente pueden ser usados en diversas

funciones, incluyendo la reproduccion vegetativa (Zamora et al., 1998).

Por otra parte, el ancho, area y longitud de la hoja no difirieron
significativamente entre individuos de P. heterophylla con y sin reproduccion
vegetativa. De estas variables, solo la longitud de la hoja habia sido considerada
previamente en un estudio sobre reproduccion vegetativa en plantas del género
Typha (Grace y Wetzel, 1981). En dicho estudio se encontré6 que plantas con
reproduccion asexual presentaban hojas de mayor longitud en comparacién con
individuos sin reproduccién asexual (Grace y Wetzel, 1981). En plantas
carnivoras, como las del género Pinguicula, la longitud, el ancho y el area de las
hojas han sido usados para estimar la eficiencia de captura de presas, asi como
el numero de trampas producidas, pero no para evaluar su importancia en la
reproduccion vegetativa de los individuos (Aldenius et al., 1983; Karlsson et al.,
1990; Friday, 1992; Garcia et al., 1994; Porembski et al., 2006). La ausencia de
una relacion significativa entre estas tres variables de biomasa (longitud, ancho
y area de las hojas) y la reproduccion vegetativa podria deberse a que sus

funciones estan mayormente asociadas a la fotosintesis y la captura de presas
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(Garcia et al., 1994). En el caso particular del género Pinguicula, al area de las
hojas se encuentra directamente asociada con la densidad de tricomas
glandulares involucrados en la sujecion y digestion de las presas (Karlsson et al.,
1987; Garcia et al., 1994; Zamora, 1995; Alcald y Dominguez, 2003; Alcala et
al., 2010). Es posible que las dimensiones de las hojas de P. heterophylla estén
mas bien asociadas a funciones de fotosintesis y captura de presas, lo que
explicaria que no hayan diferido entre individuos con y sin reproduccion

vegetativa.

Por su parte, los individuos de P. heterophylla que presentaron
reproduccion vegetativa, tuvieron hibernaculos 19.18 % mas largos y con un area
33.1% mayor que aquellos sin produccion de bulbilos. Aunque hay pocos
estudios en los que se evalla la relacion entre estructuras subterrdneas y la
reproduccion asexual, los resultados encontrados en este estudio coinciden con
resultados obtenidos con distintas especies vegetales. Por ejemplo, en especies
de los géneros Typhay Solidago se encontro que los individuos con reproduccién
clonal presentaban estructuras subterrdneas de mayor longitud en comparacién
con individuos sin reproduccién asexual (Grace y Wetzel, 1981; Hartnett y
Bazzaz, 1983, 1985). De manera similar, se encontrd6 que individuos de
Helianthus laetiflorus con estructuras de propagacion asexual presentaban
mayor peso seco en las estructuras subterrdneas en comparacion con aquellas
gue aun no se reproducian asexualmente (Verburg et al., 1996). En especies
perennes del género Lupinus (Fabaceae) se ha reportado que las plantas
destinan sus recursos a los rizomas, en donde se almacenan para el desarrollo
futuro de los individuos a través de la reproduccion vegetativa de clones (Pitelka,
1977). De manera general, estos resultados concuerdan con lo obtenido en el
presente estudio en cuanto a que individuos de P. heterophylla con estructuras
subterrdneas mas grandes disponen de mas recursos y, por tanto, si presentan

reproduccion vegetativa.

Sin embargo, el volumen, ancho, profundidad y peso seco del hibernaculo
no difirieron significativamente entre individuos de P. heterophylla con y sin
reproduccion vegetativa. El peso seco de las estructuras subterraneas es la
medida mas comun considerada en los estudios de biomasa (Douglas, 1981,

Kudo, 1993; Wijesinghe y Handel, 1994; Verburg et al., 1996), misma que suele
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presentar una relacién positiva con la reproducciéon vegetativa de las plantas
(Verburg et al., 1996). Por su parte, el ancho y profundidad son variables del
hibernaculo que no han sido previamente evaluadas en relacion con la
reproduccion vegetativa, pero si han sido consideradas, de manera indirecta (por
ser componentes del volumen), en estudios relacionados con el almacenamiento
de nutrientes (Ryser, 1996; Craine et al., 2001; Castelan-Estrada et al., 2002;
Stypczynska et al.,, 2017). En general, se ha documentado que una de las
funciones centrales de las estructuras subterraneas de plantas perennes es la
adquisicién y conservacion de nutrientes, especialmente en el caso de plantas
que se distribuyen en sitios pobres en nutrientes (Ryser, 1996; Craine et al.,
2001; Castelan-Estrada et al., 2002). De manera similar, P. heterophylla es una
planta perenne que se distribuye en sitios pobres en ciertos nutrientes minerales
(Zamudio, 2006; L6pez-Pérez, 2017). Por lo tanto, es posible que entre las
funciones del hibérnaculo se encuentre la adquisicion y almacenamiento de los
nutrientes mas escasos en el ambiente, tal y como ha sido descrito para otras
especies (Kudo, 1993; Ryser, 1996; Craine et al., 2001; Lavorel et al., 2007).
Esto explicaria la ausencia de diferencias significativas en distintas variables
asociadas con las dimensiones del hiberniculo entre individuos de P.

heterophylla con y sin reproduccién vegetativa.

8.3. Relacién entre la biomasa y el nimero de bulbilos

La reproduccién vegetativa, a través de la produccion de estructuras de
propagacion, es un fenébmeno comun en plantas (Doust y Doust, 1988; Lei,
2010). Dentro del grupo de plantas con habito carnivoro, este tipo de
reproduccion ocurre a través de la formacion de estructuras de propagacion
como rizomas, estolones, bulbilos y turiones, principalmente (Schnell, 1976;
Adlassnig et al., 2005; Jurgens et al., 2012; Chung et al., 2013; Horner et al.,
2014).

En el caso particular de las plantas carnivoras del género Pinguicula, se
ha documentado que la reproduccion vegetativa ocurre predominantemente por
medio de estolones y bulbilos (Zamudio, 2001; Grevenstuk, 2010; Lopez-Pérez,
2017; Ellison y Adamec, 2018). Sin embargo, no existen estudios para plantas
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de este género, ni para plantas carnivoras de otros géneros, en los que se
describa la relacion que existe entre la disponibilidad de recursos y la
reproduccion clonal. Los estudios que abordan la reproduccion vegetativa en
plantas carnivoras se limitan a la descripcion del tipo de estructuras de
reproduccion asexual (Addlasnig et al., 2005; Rivadavia, 2007; Rivadavia et al.,
2013). El unico estudio en el que se ha evaluado la reproduccién vegetativa en
funcién de la disponibilidad de recursos en especies del género Pinguicula, es el
realizado por Worley y Harder (1996), quienes reportaron una relacion positiva
entre la biomasa aérea de la roseta de individuos de P. vulgaris y el peso total

de los clones producidos.

En el presente estudio se encontré una relacion positiva entre las
variables de biomasa aérea (numero y longitud de las hojas) de las rosetas de
verano de P. heterophylla y el nimero de clones producidos; mientras que
ninguna de las variables de biomasa subterrdnea se relacionoé significativamente
con la produccion de clones. La relacion positiva encontrada entre la longitud y
el nimero de hojas de P. heterophylla con la cantidad de bulbilos producidos
puede deberse a que dichas variables de biomasa estan estrechamente
relacionadas con la funcion fotosintética y, por lo tanto, se relacionan
positivamente con la capacidad de los individuos para obtener recursos
(nutrientes) a través de la fotosintesis (Pitelka et al., 1980; Winn y Pitelka, 1981;
Méndez y Obeso, 1992). En Pinguicula vallisneriifolia, Zamora et al. (1998)
reportaron que las plantas que crecieron sin exposicion directa a la luz solar,
tuvieron valores significativamente mas bajos en el numero (43%) y longitud de
las hojas (20%). En general, dichos autores encontraron una relacion positiva
entre el nUmero y la longitud de las hojas de P. vallisneriifolia y la radiacion solar
qgue recibian (Zamora et al., 1998). De acuerdo con esto, es posible que una
mayor adquisicién de recursos por medio del proceso fotosintético, que tiene
lugar en las hojas de la planta, favorezca el desarrollo de un mayor nimero de
bulbilos en P. heterophylla. Una relacién positiva entre el area fotosintética y la
reproduccion clonal (mas estructuras de propagacion vegetativa y clones de
mayor tamafio) ha sido descrita previamente en otras especies vegetales
(Thompson y Beatie, 1981; Winn y Pitelka, 1981; Méndez y Obeso, 1992;
Wijesinghe y Handel, 1994; Coelho et al., 2000; Freitas-Coelho et al., 2005).
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De manera adicional, se debe considerar el papel de las hojas en la
captura de presas y sus efectos sobre la reproduccidn vegetativa de P.
heterophylla. En este sentido, la relacion positiva entre estructuras vegetativas
aéreas de la roseta de verano de P. heterophylla y el nimero de bulbilos
producidos se puede atribuir a que, hojas mas grandes y rosetas con mas hojas
significan también mayor captura de presas, como ha sido descrito en otras
especies del género Pinguicula (Garcia et al., 1994; Zamora et al., 1998). En
dichas investigaciones, se ha reportado que la longitud y ancho de las hojas se
relaciona positivamente con el numero de presas capturadas (Aldenius et al.,
1983; Karlsson y Carlsson, 1984; Garcia et al., 1994; Zamora et al., 1997, 1998).
Por ejemplo, en P. vallisneriifolia, Zamora et al. (1998) reportaron una relacion
positiva entre el nimero de presas capturadas y la produccion de estructuras
vegetativas aéreas (i.e., numero y longitud de las hojas).

Por lo tanto, la relacién positiva entre las variables de biomasa aérea de
P. heterophylla y la produccion de bulbilos puede estar relacionada con la doble
funcionalidad que tienen sus hojas: fotosintética y de captura de presas. Ambas
funciones tienen un efecto positivo en la obtencion de nutrientes (Pate y Dixon,
1978; Aldenius et al., 1983; Winn y Pitelka, 1981; Karlsson y Carlsson, 1984;
Givnish, 1989; Méndez y Obeso, 1992, Garcia et al., 1994; Zamora et al., 1997,
1998; Ellison y Gotelli, 2001; Schulze et al., 2001; Addlasnig et al., 2005; Hirose
et al., 2005; Cook et al., 1979; Grevenstuk, 2010; Alcala, 2011; Ellison y Adamec,
2018); mismos que estaran disponibles para que la planta pueda llevar a cabo

diversas funciones, incluyendo la propagacion vegetativa.

Por otro lado, en el presente estudio no se encontr6 una relacion
significativa entre alguna de las variables de biomasa subterranea y el nimero
de bulbilos producidos por los individuos de P. heterophylla. La ausencia de una
relacion entre dichas variables puede explicarse en funcion del papel que tiene
el hibernaculo para la sobrevivencia de los individuos de P. heterophylla a lo
largo de su ciclo de vida. Pinguicula heterophylla es una planta perenne que, al
igual que otras plantas con habito carnivoro, crece en suelos pobres en
nutrientes minerales como nitrégeno, fésforo y azufre (Karlsson y Carlsson,
1984; Adamec, 2005; Grevenstuk, 2010; Lépez-Pérez, 2017; Ellison y Adamec,

2018). Los minerales escasamente disponibles en su habitat son obtenidos a
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través de la captura de presas (Karlsson y Carlsson, 1984). Sin embargo, el
habito carnivoro no esta presente a lo largo de todo su ciclo de vida (Zamudio,
2006; Lopez-Pérez, 2017). Esto significa que hay dos periodos de transicion de
un tipo de roseta a otra a lo largo del afio (Zamudio, 2006; Lopez-Pérez, 2017).
En ambos periodos de transicion, la sobrevivencia de los individuos y la
produccion de nuevas hojas depende completamente de los nutrientes
almacenados en el hibernaculo (Hirose et al., 2005). De esta forma, es posible
que las estructuras subterrdneas de P. heterophylla funjan principalmente como
estructuras de almacenamiento y distribucion de nutrientes, tal y como se ha

descrito para P. gypsicola (Adlassnig et al., 2005).

Por lo tanto, es probable que la estructura subterranea de P. heterophylla
se encuentre relacionada principalmente con el almacenamiento de nutrientes,
de manera que tenga un papel central en el aseguramiento de la permanencia
de los individuos, como ha sido expuesto para otras especies vegetales (Roberts
y Oosting, 1958; Aldenius et al., 1983; Juniper et al., 1989; Adamec, 2000). De
manera adicional, las estructuras subterraneas de las plantas carnivoras pueden
especializarse en la obtencion de nutrientes especificos para el desarrollo de las
plantas (Juniper et al., 1989). Por ejemplo, algunas especies del género Drosera
adquieren el potasio exclusivamente del suelo a través de sus raices; mientras
que el resto de los nutrientes es obtenido a partir de la captura de insectos (Dixon
y Pate, 1978). Diversos estudios han destacado el papel de las estructuras
subterraneas en maximizar la conservacion de los recursos disponibles
(nutrientes) en especies perennes que, a lo largo de su ciclo de vida, enfrentan
condiciones ambientales adversas. Durante esos periodos (i.e. invierno), en que
los individuos pierden las hojas y, por lo tanto, ya no pueden continuar realizando
la fotosintesis; las plantas sobreviven y generan las nuevas hojas en la siguiente
estacion de crecimiento, a partir de las reservas de nutrientes disponibles en las
estructuras subterrdneas (Aerts, 1995; Aerts y Chapin Ill, 1999; Craine et al.,
2001; Lavorel et al., 2007; Stypczynska et al., 2017).

De manera similar, P. heterophylla, al ser una especie perenne, se
encuentra expuesta a periodos adversos en los que depende por completo de
los nutrientes almacenados en los tejidos de hibernacién (hibernaculos; Hirose

et al., 2005). Por lo tanto, es posible que el hibernaculo de P. heterophylla se
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especialice en la adquisicion y almacenaje de nutrientes, lo que explicaria que
ninguna de las variables medidas en €l se relacionara con el nimero de bulbilos
producidos. De esta forma, es posible que el hibernaculo tenga un papel
fundamental en la supervivencia de los individuos durante los periodos
desfavorables y en el desarrollo de nuevas hojas, tal y como ha sido descrito
para distintas especies vegetales, incluyendo algunas de los géneros Drosera y
Pinguicula (Pitelka, 1977; Adlassnig et al., 2005; Lavorel et al., 2007; Grevenstuk,
2010; Stypczynska et al., 2017).

Por dltimo, es importante mencionar la importancia de las estructuras
subterraneas (i.e., raiz, hibernaculo) para la supervivencia de las plantas ante
condiciones ambientales desfavorables, como las bajas temperaturas, la
desecacion, o los incendios. Por ejemplo, cuando ocurre un incendio, las plantas
pierden todas sus estructuras aéreas, pero prevalecen en su habitat gracias a
que las estructuras subterraneas se encuentran protegidas debajo del suelo v,
los nuevos brotes se desarrollan a partir de los nutrientes almacenados en ellas
(Pate y Dixon, 1978). Finalmente, en el caso de plantas con dos tipos de roseta
como P. heterophylla, las estructuras subterraneas tienen un papel central
durante el periodo de transicidén de la roseta de verano con habito carnivoro, a la
roseta de invierno carente de ese habito (Pate y Dixon, 1978; Juniper et al., 1989;
Adlassnig et al., 2005; Grevenstuk, 2010).

9. Conclusiones

e Lavariacion en el nimero, longitud y ancho de las hojas, asi como el peso
seco del hiberniculo de las rosetas de verano en la poblacién de P.
heterophylla estudiada queda comprendida dentro de lo reportado para la
especie y otras especies del género. Se reporta por primera vez el area
foliar total de la roseta de verano (10.01 + 1 cm?) y de las hojas (1.48 +
0.21 cm?), asi como el volumen (2.213 + 0.274 cm3), area (1.954 + 0.164
cm?), longitud (1.72 + 0.072 cm), ancho (1.071 + 0.06 cm) y profundidad
del hibernaculo (0.9391 £ 0.05 cm) de P. heterophylla.

e Los individuos de P. heterophylla guardan un patron similar al reportado
para otras especies vegetales en donde una mayor disponibilidad de
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recursos (i.e. biomasa aérea y subterranea) favorece la reproduccién
vegetativa de los individuos.

El nimero de bulbilos producidos por los individuos de P. heterophylla
depende exclusivamente de la biomasa aérea (longitud y numero de
hojas).

Los resultados obtenidos pueden ser explicados a partir de las funciones
diferenciales que cumplen las estructuras aéreas y subterraneas de P.
heterophylla. Mientras las estructuras aéreas estan asociadas con la
adquisicion de nutrientes tanto por via fotosintética como a través de la
captura de presas; las subterraneas tienen una funcibn mas bien de
almacenaje de nutrientes que asegurara la supervivencia de los individuos

a lo largo de su ciclo de vida.
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