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Resumen: En las especies clonales predomina la distribucién agregada de los ramets, pero se plantea que la propagacion por dids-
poras mdviles o no ligadas, (por ejemplo, bulbilos y semillas agamospérmicas) forma arreglos espaciales de genets mds entremez-
clados, que la propagacién por estructuras ligadas (rizomas y estolones), y se sugiere que los arreglos entremezclados de genets
favorecen la entrecruza. En este trabajo se presenta una revision de 53 estudios en plantas clonales, para investigar la influencia
de la produccién de propdgulos clonales, por diferentes formas de crecimiento clonal, en la formacién de arreglos espaciales de
genets y ramets. La hipdtesis es que los arreglos entremezclados promueven la entrecruza, suponiendo que las poblaciones donde
la entrecruza es mds frecuente tenderdn a presentar niveles mds altos de diversidad genotipica. Los estudios revisados muestran un
sesgo hacia herbdceas perennes rizomatosas. Predominan los patrones de distribucién agregados de parches de ramets de distintos
genets no entremezclados. Las poblaciones de especies que tienen ambos tipos de crecimiento de propagulos clonales (ligados y
no ligados) y de especies que s6lo presentan crecimiento ligado presentan patrones de distribucion espacial de genets y ramets mds
entremezclados que las especies que sélo presentan crecimiento ligado. Encontramos que existe variacidn intraespecifica tanto en
los patrones de distribucion espacial como en los patrones reproductivos en las diferentes poblaciones. Sin embargo, utilizando
indices de diversidad genotipica como estimadores, solamente se encontré un patrén congruente con el planteamiento sobre el
efecto del arreglo espacial de los genets y los ramets en la proporcién de genotipos distinguibles. Generalizar las consecuencias
reproductivas y genéticas del arreglo espacial de los genets y los ramets continda siendo complejo, debido a que una reduccién del
reclutamiento sexual y una dispersion restringida de polen, semillas y propdgulos vegetativos pueden generar estructura genética
local en las poblaciones. La estructura genética local tanto a nivel de genets (debida a la dispersion restringida de polen, semillas o
ambos) como de ramets (indicando dispersion restringida de propdgulos vegetativos) fue detectada en 46 poblaciones distribuidas
en 16 especies. Estos factores aunados a la variedad de métodos de muestreo empleados en los trabajos publicados para detectar
genets y ramets, la falta de estimadores numéricos comparables para describir la distribucién espacial y la carencia de estudios
en especies que se propagan por didsporas maéviles o no ligadas reducen la resolucién del efecto que tiene el tipo de crecimiento
clonal en la formacidén de arreglos entremezclados de genets distintos sobre la diversidad genotipica.
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Abstract: Clonal plants are predominantly associated with a clumped distribution of ramets. However, propagation by unlinked
means generates a mixed arrangement instead of a clumped one found by linked propagules and intermingled arrangements of
genets favor outcrossing. This paper reviews 53 studies on clonal plants to assess the influence of the production of clonal offspring
by different means on the spatial arrangement of genets and ramets. We also evaluate the assumption that mixed arrangements
promote outcrossing, under the hypothesis that populations where outcrossing is common would have higher levels of genotypic
diversity. The studies that were consulted showed a strong bias towards rhizomatous perennial herbs. Clumped distribution pat-
terns predominate in which patches consist of discrete groups of ramets from one or more genets that do not spatially mix. Popula-
tions having both types of propagation (linked and unlinked) and species that only have linked propagation have a higher spatially
mixed genet and ramet distribution pattern than species that only have unlinked propagation. However, using genotypic diversity
indices, we did not find a consistent pattern between the spatial arrangement and outcorssing rates. The reproductive and genetic
consequences of the spatial arrangement of genets and ramets continues to be a difficult task, due to a range of factors such as the
variety of methods, the lack of good comparative numeric estimations to describe the spatial arrangements and the lack of studies
in species that propagate through unlinked propagules.
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La clonalidad da lugar a la produccion de ramets, es decir, 1997; Klim s et al., 1997). En consecuencia, en las pobla-
unidades potencialmente independientes que son genéti-  ciones de organismos clonales el concepto de “individuo”
camente idénticas a la planta progenitora (Widén et al., 1994;  puede definir a los individuos genéticos formados a partir
van Groenendael et al., 1996; de Kroon y van Groenendael,  de un cigoto (genets) y a las copias fisica y fisiolégicamente
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independientes de cada genotipo o ramets independientes
(Figura 1; Kays y Harper, 1974; Harper, 1985; Jackson et
al., 1985). La clonalidad estd ampliamente distribuida en
plantas, algunas estimaciones para angiospermas varian en-
tre 30% y mas del 50% (Tiffney y Niklas, 1985; Klim s et
al., 1997; Aarssen, 2008), entre el 40% y 80% en especies
de taiga, tundra y de zonas templadas (van Groenendael y de
Kroon, 1990 Klim s et al., 1997) y el 44% de plantas invaso-
ras en China (Liu et al., 2006), estd ampliamente representa-
da en monocotiledéneas y se presenta con baja frecuencia en
las gimnospermas (van Groenendael et al., 1996; Peterson y
Jones, 1997). Respecto a las condiciones ambientales, se su-
giere que la clonalidad predomina en condiciones estresantes
como suelos pobres en nitrogeno, suelos hiimedos, cuerpos
de agua, habitats sombreados y ambientes frios en altitudes y
latitudes elevadas (Tiffney y Niklas, 1985; van Groenendael
etal., 1996; Klim s et al., 1997).

La clonalidad en plantas se ha estudiado con enfoques
muy diversos. Por ejemplo, se ha analizado la frecuencia de
especies clonales y la variacién en las formas de crecimien-
to clonal en distintos ambientes (p. ej., Tiffney y Niklas,
1985; van Groenendael et al., 1996; Klim s et al., 1997), las
implicaciones de la integracion fisiolégica de los ramets y la
plasticidad morfoldgica del crecimiento clonal en ambientes
heterogéneos y en condiciones de estrés competitivo (p. €j.,
Bell, 1984; Hartnett y Bazzaz, 1985; de Kroon y Hutchings,
1995; Price y Marshall, 1999), el efecto de la clonalidad
en la demografia (p. ej., Caswell, 1985; McFadden, 1991,
Damman y Cain, 1998; Mandujano et al., 2001), la com-
paracion de la diversidad genética entre especies de plantas
clonales y no clonales (p. €j., Ellstrand y Roose, 1987; Wi-
dén et al., 1994) y las consecuencias reproductivas y evolu-
tivas de la geitonogamia asociada con la clonalidad (p. €j.,
Handel, 1985; de Jong et al., 1992; Eckert, 2000).

Las implicaciones reproductivas y genéticas de reducir la
entrecruza incrementando la geitonogamia han aumentado
el interés en el estudio de los patrones de distribucién espa-
cial de genets y ramets en poblaciones de plantas clonales.
Debido a que los propdgulos vegetativos suelen tener una
capacidad de dispersion restringida, el reclutamiento clonal
frecuente puede reducir la entrecruza e incrementar la au-
tocruza (p. €j., autogamia y geitonogamia), determinando
los niveles de variacién y la estructuracion genética en las
poblaciones (Handel, 1985; Eckert, 2002; Ruggiero et al.,
2005; Honnay et al., 2006). En especies autocompatibles,
los costos reproductivos de la geitonogamia estdn asocia-
dos al incremento de la autogamia y a las probabilidades
de expresar depresion endogdmica, a la vez que disminu-
ye la adecuacién paterna reduciendo la cantidad de polen
disponible para la entrecruza; mientras que en las especies
autoincompatibles, la geitonogamia afecta la produccion de
semillas, debido a la saturacion de los estigmas con polen
incompatible y al aborto de 6vulos, y puede resultar en el
desperdicio de grandes cantidades de polen (de Jong et al.,
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1992; Charpentier, 2002).

En plantas clonales los patrones de distribucién espacial
pueden ser afectados por la manera en que se generan los
ramets. Las formas de crecimiento clonal son muy diversas,
pero existen algunas clasificaciones que facilitan el entendi-
miento de esta variacién. Tiffney y Niklas (1985) propusie-
ron cuatro tipos principales de crecimiento: (1) Crecimiento
establecido, dado por el inicio del desarrollo de un organis-
mo individual a partir de un propdgulo (puede considerarse
como crecimento clonal si el propdgulo es vegetativo, ya
que el propdgulo también puede ser una semilla producida
sexualmente). (2) Crecimiento restaurativo, que se refiere a
la reparacién de un dafio local en el individuo mediante la
formacion de tejido calloso, pero no hay regeneracién de los
6rganos completos cuando estos se pierden. (3) Crecimiento
regenerativo, que se refiere a la reparacion y el reemplazo de
6rganos dafiados (p. €j., crecimiento de una rama despren-
dida). (4) Crecimiento reproductivo, dado por la multipli-
cacién del individuo fisiolégico (p. €j., clonalidad). Estos
autores también ordenan los tipos de crecimiento clonal en
ligado y no ligado, considerando las estructuras de conexién
(Figura 1). En el crecimiento ligado los propdgulos vegetati-
vos pueden desarrollarse hasta formar individuos completos
(con raices, tallos y hojas) manteniéndose unidos a la planta
madre y su dispersién depende del crecimiento de ramifica-
ciones de tallos y raices, mientras que en el no ligado, los
propédgulos vegetativos se desprenden de la planta madre y
se desarrollan hasta individuos completos separados de la
planta madre. La dispersion de los propdgulos en este caso
es mds dependiente de factores bidticos (p. €j., animales) o
abidticos (p. ej., corrientes de agua, gravedad, viento) que
en el crecimiento ligado y permite un mayor desplazamien-
to de los propdgulos. El crecimiento reproductivo o clonali-
dad, que es la que interesa en esta revision por su influencia
en el arreglo espacial de genets y ramets, puede ser de dos ti-
pos: (i) reiteracion traumadtica, definida como la produccién
de un nuevo individuo inducida por estrés, ya sea por dafio
o por condiciones ambientales que limitan la reproduccién
sexual (por ejemplo, la produccién de bulbilos en los agaves
por dafio al escapo floral o por deficiencia de polen) y (ii) la
reiteracion programada, como la produccién de un nuevo in-
dividuo por un meristemo como parte normal del desarrollo
(Tiffney y Niklas, 1985; Arizaga y Ezcurra, 2002).

La distribucién espacial de los individuos en las pobla-
ciones se ha clasificado en tres patrones bdsicos: aleatorio,
uniforme y agregado (Figura 2; Gleason, 1920; Clark y
Evans, 1954; Barbour et al., 1987). En poblaciones natu-
rales de plantas, los individuos suelen distribuirse en forma
mds o menos agregada, debido a la distribucién heterogénea
de los recursos (Couteron y Kokou, 1997; Chen y Bradshaw,
1999), a la interaccién con otras especies (Shreve, 1917;
Mandujano et al., 1998) y a la dispersion restringida de se-
millas y propdgulos vegetativos (Gibson y Menges, 1994;
Okuda et al., 1997; Clark-Tapia et al., 2005). En plantas
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clonales ademads, el arreglo espacial de los genets y ramets
puede ordenarse en dos patrones basicos, uno caracterizado
por la agregacién de ramets del mismo genet y el otro por
una distribucién entremezclada de ramets de distintos ge-
nets (Figura 2; de Kroon y Hutchings, 1995; Charpentier,
2002; Clark-Tapia et al., 2005). Estos arreglos espaciales de
genets y ramets pueden estar asociados a la manera en que
se producen los ramets (esto es por crecimiento clonal liga-
do o no ligado) y se ha propuesto que en las plantas que se
propagan mediante crecimiento no ligado forman arreglos

mas entremezclados que las especies con crecimiento liga-
do (Gabrielsen y Brochmann, 1998), pero esto no ha sido
demostrado. Por otro lado, debido a que la clonalidad pue-
de incrementar la tasa de geitonogamia entre los ramets del
mismo genet, puede esperarse que los arreglos entremez-
clados reduzcan la geitonogamia y promuevan la entrecruza
como resultado del incremento local en el nimero de genets
(Charpentier, 2002).

En algunas revisiones sobre el tema de la clonalidad se
han planteado hipdtesis sobre las implicaciones reproduc-
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Figura 1. Formacién de individuos en plantas no clonales y en plantas clonales. a) crecimiento clonal ligado y b) crecimiento clonal no
ligado en la clasificacion de Tiffney y Niklas (1985).
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Figura 2. Patrones de distribucion espacial de los individuos en las poblaciones de plantas no clonales y de plantas clonales. El nimero

en el extremo derecho representa la clave del patrén de distribucion espacial y el arreglo espacial de los ramets de distintos genets (PDE y

AER, Apéndice). El subindice Ag indica que los ramets de cada genet no se entremezclan con los ramets de genets distintos y el subindice
En indica que los ramets de diferentes genets se entremezclan.

tivas y genéticas de los arreglos espaciales de los genets y
ramets, asociados con las distintas formas de producir des-
cendientes clonales (Widén et al., 1994; Charpentier, 2002;
Mandujano-Sanchez, 2007; Honnay y Jaquemyn, 2008). No
obstante, los intentos para probar estas hipdtesis son muy
escasos y las posibilidades de realizar algin tipo de andlisis

4

numérico son restringidas por la baja disponibilidad de pu-
blicaciones (p. ej., Widén et al., 1994), o en los andlisis sélo
se incluyen especies con crecimiento ligado (p. ej., Honnay
y Jaquemyn, 2008). En este trabajo presentamos una revi-
sion de varios estudios que evaldan los patrones de distribu-
cion espacial en plantas clonales y a partir de la informacion
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proporcionada en dichos estudios, analizamos el plantea-
miento de que en poblaciones de plantas con crecimiento
clonal ligado el arreglo espacial de los ramets de distintos
genets es agregado, mientras que en poblaciones de plantas
con crecimiento clonal no ligado predominan los arreglos
espaciales entremezclados. Adicionalmente, intentamos po-
ner a prueba la hipétesis de que los arreglos entremezclados
promueven la entrecruza suponiendo que las poblaciones
donde la entrecruza es mds frecuente tenderdn a presentar
niveles mds altos de diversidad genotipica.

Material y métodos

La revision de los trabajos publicados sobre la distribucién
espacial clonal en plantas se llev6 a cabo mediante una bus-
queda de trabajos en bases de datos especializadas (CSA
Cambridge, Ebsco HOST, ISI Web of Knowledge, JSTOR
y Scopus) y no especializadas (Google, Google scholar y
Yahoo). La biisqueda se hizo empleando los siguientes tér-
minos: clonal structure, spatial distribution of genets (and/
or ramets), clonal architecture y clonal diversity y abarcé
de 1990 a 2011, debido a que la mayoria de los estudios en
plantas clonales con este enfoque se han realizado después
de 1990.

Los criterios principales para incluir una especie en la
revision fue que se presentara una descripcion de la dis-
tribucion espacial de las plantas individuales (esto es sin
importar el genotipo) en las poblaciones naturales y que se
evaluara el arreglo espacial de los genets y los ramets (es
decir agregado o entremezclado) mediante planos de distri-
bucidn de los genotipos, andlisis de autocorrelacion espacial
o compatibilidad de las cruzas entre ramets contiguos. Para
cada especie se obtuvo el tipo de estructuras vegetativas a
mediante las cuales se lleva a cabo la propagacion clonal a
partir de la informacién proporcionada en los estudios co-
rrespondientes o en estudios previos realizados a menudo
por los mismos autores. El segundo criterio en orden de im-
portancia fue que se reportaran valores de diversidad geno-
tipica (D = indice de diversidad de Simpson y proporcién
de genotipos distinguibles G/N) para las poblaciones de las
diferentes especies. Otros criterios fueron que se propor-
cionara informacién sobre las caracteristicas reproductivas
como la presencia de sistemas de incompatibilidad, la ex-
presion sexual, si se ha observado reclutamiento sexual en
las poblaciones y el tipo de polinizacién. Con base en esta
informacidn, se asigné a las especies el tipo de crecimiento
clonal (i. e. ligado y no ligado, Figura 1) de acuerdo con la
clasificacion de Tiffney y Niklas (1985) y el patrén de dis-
tribucion espacial y el tipo de arreglo espacial de los ramets
(agregado o entremezclado) segtin el esquema presentado
en la Figura 2. La informacién obtenida se presenta en el
apéndice.

Para analizar el planteamiento de que en poblaciones de
plantas con crecimiento clonal ligado el arreglo espacial
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de los ramets es agregado, mientras que en poblaciones de
plantas con crecimiento clonal no ligado predomina el arre-
glo espacial entremezclado se construyd una tabla de con-
tingencia con tres categorias de tipo de crecimiento clonal
como columnas (ligado, combinacién ligado-no ligado y no
ligado) y tres categorias del arreglo espacial de los ramets
como renglones (agregado, combinacién agregado-entre-
mezclado y entremezclado) y se analizé con una prueba de
2 con el paquete estadistico JMP version 7.0 (SAS Institute
Inc). Para evaluar las celdas que contribuyen significativa-
mente al valor de ? se hizo un andlisis de residuales ajusta-
dos (Everitt, 1977).

Para probar la hipétesis de que las poblaciones con arre-
glos entremezclados de ramets presentan niveles mds altos
de diversidad genotipica, se compararon los valores del in-
dice de diversidad de Simpson (D) y la proporcién de geno-
tipos distinguibles (G/N) entre las tres categorfas de patrén
de distribucién clonal y entre las tres categorias de tipo de
crecimiento clonal con una prueba de Kruskall-Wallis con el
paquete estadistico JMP versién 7.0 (SAS Institute Inc).

Resultados

En la revisién se incluyeron 53 estudios que comprenden
122 poblaciones distribuidas en 44 especies de plantas clo-
nales y en 27 familias (Apéndice). Las familias mejor re-
presentadas son Liliaceae y Rosaceae con cuatro especies
cada una; Cactaceae, Cyperaceae, Ericaceae, Poaceae y Sa-
licaceae con tres especies cada una y Zosteraceae con dos
especies. El resto de las familias estuvieron representadas
por una sola especie. Las especies que predominan son her-
baceas perennes (60%), y las plantas con habito arbustivo y
arboreo se encuentran poco representadas (20% en ambos
€asos).

La mayoria de las especies presentan crecimiento clonal
ligado (70%), dominando la propagacién a través de rizo-
mas (45% de las especies). Las especies con crecimiento
clonal ligado y no ligado representan el 14% propagandose
clonalmente por crecimiento ligado a través de rizomas y
acodaduras, y por crecimiento no ligado a través de bulbi-
los, plantlets y desprendimiento de ramas; las especies s6lo
con crecimiento no ligado representan el 16%, propagan-
dose por bulbilos, semillas producidas por agamospermia,
desprendimiento de ramas y gémulas (ver glosario para la
definicion de las estructuras implicadas en el crecimiento
ligado y no ligado, Apéndice). Respecto a la distribucién
espacial, 50% del total de las especies presentan genets con
ramets agregados, 30% presentan una combinacién de arre-
glos agregados-entremezclados y 20% presentan arreglos
entremezclados (Apéndice).

Al comparar las poblaciones con diferentes arreglos es-
paciales de genets y ramets [agregados (Ag), En (entremez-
caldos) y Ag+En (combinados)] encontramos que las po-
blaciones de especies con crecimiento ligado y no ligado y
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Cuadro 1. Nimero (observado y esperado) de poblaciones con diferentes tipos de crecimiento clonal de acuerdo con la clasificacién de Tiffney
y Niklas (1985) (Lg = ligado, Lg+NI = ligado y no ligado, NI = no ligado), que mostraron arreglos espaciales de los ramets de distintos genets: Ag
= agregados, Ag+En = combinacién de agregados y entremezclados, y En = entremezclados (figura 2). Los valores entre paréntesis indican el nu-
mero de especies y familias (especies/familias) representadas en cada celda. Los valores de los residuales ajustados en negritas indican las celdas
que contribuyen significativamente al valor de ?, el signo indica mayor (sin signo) o menor niimero (-) de poblaciones de las esperadas por azar.

Observados
Ligado Ligado+No ligado No ligado

Agregado 49 (21/13) 7 (2/2) 4(2/2)
Agregado+entremezclado 11 (5/5) 25 (5/5) 7 (3/3)
Entremezclado 10 (5/5) 2 (2/1) 7 (2/2)
Esperados

Lg Lg+NI NI
Agregado 34 17
Agregado+entremezclado 25 12
Entremezclado 11 5
Residuales ajustados

Lg Lg+NI NI
Agregado 5.34 -3.93 -2.48
Agregado+entremezclado -5.24 5.50 0.35
Entremezclado -0.46 -1.83 2.95

de especies que s6lo presentan crecimiento no ligado pre-
sentaron arreglos espaciales (AER) mds entremezclados que
las poblaciones de especies que s6lo presentan crecimiento
ligado (2 =43.6, P <0.0001, 4 g.1.; Cuadro 1). Predominan
los patrones de distribucién (PDE) con ramets distribuidos
en parches discretos sobre el drea ocupada por la poblacién
(patrén de distribucion espacial agregado, 46% de las po-
blaciones); estos parches son multiclonales (con dos o mds
genets) en la mayoria de los casos y el arreglo espacial de
los ramets de distintos genets es agregado (19% de las po-
blaciones, PDE, 2 A Figura 2), presenta una combinacién
agregado-entremezclado (10% de las poblaciones, combi-
nacion PDE, . 2, -3, . Figura 2) o es entremezclado sola-
mente (3% de las poblaciones, PDE, . 3., Figura 2). En
otras poblaciones donde los ramets se distribuyen formando
parches discretos el arreglo espacial de los ramets de distin-
tos genets es agregado, pero los parches son multiclonales y
monclonales (9% de las poblaciones, combinacion PDE, .
1 Ag—2 A Figura 2) o s6lo son monoclonales (5% de las po-
blaciones, PDE, 1 A Figura 2).

Los patrones de distribucién espacial con ramets distri-
buidos aleatoriamente sobre el drea ocupada por la pobla-
cién (patrén de distribucion espacial aleatorio) represen-
taron el 44% de las poblaciones, predominando el arreglo
espacial agregado-entremezclado de los ramets de distintos
genets (22% de las poblaciones, combinacién de PDE,
4 Ag—SEn, Figura 2), el arreglo agregado se presenté en 10%
de las poblaciones (PDE, . 4, , Figura 2) y el arreglo en-

AER "Ag’
tremezclado en 12% de las poblgaciones (PDE, . 5. , Figura

AER ~En’
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2). El resto de las poblaciones (10%) presentaron una com-
binacién de patrones de distribucién con ramets distribuidos
aleatoriamente sobre una parte del drea ocupada por la po-
blacién y en otra formando parches discretos monoclonales
o parches multiclonales con arreglos espaciales agregados y
entremezclado de los ramets de distintos genets (combina-
ciéonde PDE, 1 Ag-4 Ag® 1 Ag—SEn, 2 Ag—4 Ag® 2 Ag-SE“, Figura 2).
Las poblaciones de especies con una combinacién de ti-
pos de crecimiento clonal ligado y no ligado (Lg-NI) pre-
sentaron valores mds bajos de la proporcién de genotipos
distinguibles (promedio + E.E., G/N = 0.24 + 0.04; H =
6.93, P =0.031, 2 g.1.) que las poblaciones de especies con
crecimiento ligado (promedio + E.E., G/N =0.38 £ 0.03) y
con crecimiento no ligado (promedio + E.E., G/N = 0.39 +
0.06), pero las diferencias s6lo fueron significativas con res-
pecto a las poblaciones de especies con crecimiento ligado
(Figura 3a). Respecto al arreglo espacial de los ramets de
distintos genets, las poblaciones con una combinacién de
arreglos agregado y entremezclado (Ag-En) presentaron va-
lores menores del indice de diversidad de Simpson (prome-
dio+E.E.,D=0.57+0.05; H=13.2, P=0.0014,2 g.1.) que
las poblaciones con arreglos agregados (promedio + E.E.,
D =0.80 £ 0.04) y con arreglos entremezclados (promedio
+ E.E., D =0.76 + 0.06; Figura 3). Estas diferencias sugie-
ren que el reclutamiento sexual es mds bajo en poblaciones
de especies que presentan una combinaciéon de formas de
crecimiento clonal ligado-no ligado (Lg-Nl) y una combi-
nacién de arreglos de los ramets de distintos genets agre-
gado-entremezclado (Ag-En), sin embargo estas diferencias
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Figura 3. Comparacién de la diversidad clonal (promedio + EE) entre poblaciones de especies con a) distinto tipo de crecimiento clonal:

Lg = ligado, Lg+NI = con ambos tipos de crecimiento y NI = no ligado y b) con distintos arreglos espaciales de los ramets de distintos

genets: Ag = agregados, Ag+En = combinacién de agregados y entremezclados, y En = entremezclados (Figura 2). En cada grupo se indica

el nimero de poblaciones (nimero de especies / nimero de familias) y los grupos que difieren significativamente se indican con una letra

distinta arriba de la barra del promedio + E.E. de cada grupo. Las graficas de barras del lado derecho muestran el porcentaje de poblaciones
con polinizacién abiética (en negro) y con polinizacién bidtica (en blanco).

pueden estar asociadas con otros factores como el tipo de
polinizacién, y no con el tipo de crecimiento y el arreglo
espacial de los ramets de distintos genets. La mayoria de
las poblaciones con tipo de crecimiento Lg-NI y arreglos de
ramets de distintos genets Ag-En corresponden a especies
con polinizacidn abiética (Figura 3).

Discusion

El efecto que tienen los modos de clonalidad en las plan-
tas en la conformacién de distintos arreglos espaciales de
genets y ramets es un campo relativamente novedoso, que
se ha explorado en los dltimos 20 afios y la mayoria de los
estudios que hay sobre el tema se han desarrollado después
de 1990. Widén et al. (1994) reportan que de 40 estudios
que comprenden un total de 45 especies de plantas clonales,
menos de la tercera parte proporcionan informacién sobre el
arreglo espacial de los genets en las poblaciones y sélo en
12.5% se construyeron planos de distribucién de todos los
ramets, dentro de las parcelas o poblaciones, identificando
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los genotipos multilocus. En esta revision, en el 98% de los
estudios incluidos se identifican los genotipos multilocus
mediante marcadores dominantes, codominantes o ambos
siguiendo tres métodos de muestreo: en el 56% de los estu-
dios se utilizan parcelas, en el 24% transectos y en el 18%
se muestrean todos o varios individuos de las poblaciones.
El 2% restante estd representado por un estudio donde el
patrén de distribucion es descrito y la distribucién de los
ramets se sugiere por experimentos de cruzas compatibles
entre ramets cercanos (en Scirpus maritimus, Charpentier
et al., 2000).

A pesar de que en la actualidad se cuenta con mds in-
formacion sobre los patrones de distribucidn espacial en
poblaciones de especies clonales, hacer comparaciones de
dichos patrones considerando especies con distintas formas
de crecimiento clonal para analizar las consecuencias re-
productivas y genéticas del arreglo espacial de los genets
y los ramets contintia siendo un reto. Algunos factores que
influyen en este hecho son que la evaluacién de la variacién
en los patrones de distribucion espacial en plantas clonales
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enfrenta la dificultad que implica trabajar con la mayoria
de los individuos en muchas poblaciones, principalmente a
nivel molecular. Aunque en la actualidad las herramientas
moleculares se han vuelto mds accesibles, trabajar con un
gran nimero de ejemplares sigue siendo dificil y costoso.
Otros problemas son la falta de estimadores numéricos com-
parables para describir la distribucion espacial en las pobla-
ciones de diferentes especies y la variacién en los métodos
de muestreo. Por ejemplo, el muestreo mediante transectos
colectando muestras de ramets cada determinada distancia
(p. €j., Jonsson et al., 1996; Esselman et al., 1999) permite
evaluar la capacidad de expansion longitudinal de los ge-
nets, pero no permite tener una descripcion de la expansion
radial y por lo tanto una evaluacién mas precisa del nivel de
entremezcla de los ramets de distintos genets. En contraste,
el muestreo de todos o de un gran nimero de individuos
dentro de parcelas o en las dreas ocupadas por las poblacio-
nes es otro método empleado en estudios con especies de
plantas clonales (p. ej., Shimizu et al., 2002; Ruggieiro et
al., 2005). Este tipo de muestreo puede ser un método mas
adecuado para analizar y comparar la estructura espacial
clonal, porque permite detectar el arreglo radial de distintos
genets. Sin embargo, los tamafios de muestra muy grandes
pueden limitar la aplicacion de este método, ya que en la
mayoria de los casos es necesario emplear marcadores mo-
leculares para identificar a los genets.

En particular, ademds de los problemas mencionados an-
teriormente es importante considerar las dificultades adicio-
nales que detectamos en este estudio y que pueden afectar los
patrones encontrados a través de nuestra aproximacion. La
mayoria de los estudios que analizan la distribucién espacial
de genets y ramets parecen estar sesgados hacia especies de
herbiceas perennes con crecimiento clonal ligado (45% de
las especies), predominando las especies rizomatosas (43%
de las especies), mientras que las especies con crecimiento
no ligado estdn poco representadas, impidiendo contar con
tamafios de muestra equivalentes para hacer comparaciones
mds precisas. Por otro lado, la aproximacién que decidimos
emplear en este trabajo compara a las poblaciones mds que
a las especies, debido a que hemos detectado que hay una
importante variacion intraespecifica tanto en los patrones de
distribucién como en los patrones reproductivos. No obstan-
te, esta variacidn se omite en algunos estudios o estd mejor
representada para algunas especies.

Los resultados obtenidos en este trabajo sugieren que las
especies que se propagan por crecimento no ligado tienden
a formar arreglos espaciales de los ramets de distintos ge-
nets mds entremezclados como se ha planteado (Gabrielsen
y Brochmann, 1998). No obstante, en especies con creci-
miento ligado que ademds se propagan clonalmente por cre-
cimiento no ligado, como el desprendimiento de ramas, el
cual consideramos en este estudio como una forma de creci-
miento no ligado en los andlisis, debido a que los ramets ori-
ginados por este medio se desarrollan hasta individuos com-

pletos separados de la planta madre y a que su dispersiéon no
depende del crecimiento horizontal de tallos y raices (p.ej.,
Lophocereus schottii, Parker y Hamrick, 1992; Pteridium
aquilinum, Parks y Werth, 1993; Cladium jamaicense, Ivey
y Richards, 2001; Ferocactus robustus, Carrillo-Angeles et
al.,2011), o que se propagan por la extension de rizomas en
especies con crecimiento en guerrilla (p. ej., Cymodocea
nodosa, Ruggieiro et al., 2005 e Ilex leucoclada, Torimaru
y Tomaru, 2005) también forman arreglos de genets entre-
mezclados. Algunos factores externos que pueden influir en
el arreglo entremezclado de genets son la dispersiéon por
actividades humanas (Parks y Werth, 1993; Brzosko et al.,
2002), el acarreo de propdgulos vegetativos por animales y
corrientes de agua (Parker y Hamrick, 1992; Brzosko et al.,
2002), el reclutamiento de nuevos genets en dreas perturba-
das donde permanecen fragmentos de clones que ocuparon
grandes extensiones (Parks y Werth, 1993) y la dispersién
de semillas producidas por autogamia que presentan geno-
tipos multilocus idénticos (Keane et al., 1999; Brzosko et
al., 2002).

Respecto a la hipétesis de que las poblaciones con arre-
glos espaciales entremezclados de los ramets de distintos
genets presentan mayor entrecruza, medido indirectamente
mediante la diversidad genotipica, nuestros resultados con-
cuerdan parcialmente con el patrén esperado. El G/N es sig-
nificativamente mayor en los arreglos de especies con pro-
duccién de véstagos no ligados, en donde predominan los
arreglos de genets entremezclados. Para probar esta hipote-
sis consideramos que si la entrecruza es mds alta en pobla-
ciones con arreglos entremezclados, habria mayores niveles
de diversidad genotipica. Sin embargo, ésto no se refleja en
el caso del indice de Simpson. Las diferencias en los indices
de diversidad genotipica entre las poblaciones de especies
que combinan el crecimiento clonal ligado-no ligado (Lg-
NI) y el arreglo espacial agregado-entremezclado (Ag-En),
respecto de las poblaciones que presentan uno u otro tipo de
crecimiento y de arreglo espacial estdn asociadas con el tipo
de polinizacién (bidtica o abidtica), lo cual apoya el plan-
teamiento de que la polinizacién bidtica puede incrementar
la eficiencia de la fertilizacién (Barret ef al.,1993; Richards,
1997; Reusch, 2003). Los andlisis para probar este plantea-
miento estdn fuera del alcance del presente estudio.

Ademads de los efectos sobre el reclutamiento sexual y la
diversidad genotipica, los patrones de distribucién espacial
en especies clonales pueden afectar la diversidad y la estruc-
tura genética de las poblaciones. Por ejemplo, la formacién
de parches monoclonales en especies con entrecruza obli-
gada, aunada al desplazamiento de genets por competencia,
puede eliminar la capacidad de una poblacién para repro-
ducirse sexualmente en tiempos relativamente cortos (Hon-
nay y Bossuyt, 2005). Adicionalmente, una reduccién del
reclutamiento sexual y una dispersion restringida de polen,
semillas y propdgulos vegetativos pueden generar estructura
genética local en las poblaciones. Este segundo aspecto se
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evalda en varios de los estudios revisados (47%). La estruc-
tura genética local tanto a nivel de genets (indicando una
dispersion restringida de polen, semillas o ambos) como de
ramets (indicando dispersion restringida de propdgulos ve-
getativos) se detecté en 46 poblaciones distribuidas en 16
especies; 28 poblaciones corresponden a cinco especies ar-
boéreas que muestran estructura genética local a distancias
menores de 50 m (Sequoia sempervirens, Douhovnikoff
et al., 2004) y a distancias menores de 25 m (Eurya emar-
ginata, Chung y Epperson, 2000; Cryptomeria japonica,
Shimizu et al., 2002; Hirayama y Sakimoto, 2008; Populus
tremula, Suvanto y Latva-Karjantvaa, 2005); tres poblacio-
nes corresponden a dos especies arbustivas (Echinosophora
koreensis, Chung et al., 2006; Stenocereus eruca, Clark-
Tapia et al., 2005) que presentan estructura genética local
a distancias menores de 20 m. El resto de las poblaciones
corresponden a hierbas perennes que muestran estructura
genética local desde distancias menores de 30 m, pero mas
frecuentemente a distancias menores de 15 m.

En promedio, los valores del indice de diversidad de
Simpson (D) y la proporcién de genotipos distinguibles
(G/N) fueron altos en las poblaciones representadas en los
estudios incluidos en la presente revision y son similares
a los reportados para 21 especies de plantas clonales (D =
0.62 y G/N = 0.16) por Ellstrand y Roose (1987). Se han
planteado algunas hipétesis sobre los escenarios que pue-
den explicar altos niveles de diversidad genotipica: (i) las
poblaciones pudieron ser fundadas por varios propagulos
sexuales que se mantienen por clonalidad, (ii) el recluta-
miento sexual fue mds frecuente en el pasado, aunque en la
actualidad la produccién de descendientes sexuales no sea
evidente (Ellstrand y Roose, 1987; Eriksson, 1989, 1993;
Widén et al., 1994); (iii) los genotipos heterdcigos se ven
favorecidos selectivamente, manteniendo altos niveles de
diversidad genética (Widén et al., 1994); (iv) los riesgos de
mortalidad entre los ramets de un genet pueden ser distintos
si tienen independencia fisica y fisioldgica (Eriksson 1989,
1993, Pan y Price, 2002), lo cual puede reducir las probabi-
lidades de supervivencia / extincion del genet; (v) en espe-
cies con ciclos de vida largos los eventos raros de recluta-
miento sexual pueden ser suficientes para mantener niveles
altos de diversidad genética (Eriksson 1989, 1993, Parker
y Hamrick, 1992; Brzosko et al., 2002; Clark-Tapia et al.,
2005); (vi) los genotipos pueden mantenerse a través de la
supervivencia de algunos ramets el tiempo suficiente para
que algunos genotipos se integren a la poblacién de manera
esporddica; (vii) la heterogeneidad ambiental puede gene-
rar condiciones de seleccion diversificante que permiten la
coexistencia de varios genotipos (Widén et al., 1994). Otra
posibilidad para el mantenimiento de diversidad clonal en
poblaciones de plantas, que surge al considerar la varia-
cién de la distribucién espacial de genets y ramets, es que
la clonalidad puede mantener altos niveles de entrecruza
e incrementar las probabilidades de reclutamiento sexual
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si los ramets se dispersan hacia vecindarios genéticamente
variables, debido a la distribucion entremezclada de genets.

Las explicaciones a los niveles relativamente altos de
diversidad genotipica en las poblaciones de las especies
incluidas en esta revision comprenden los eventos espora-
dicos de reclutamiento sexual y el establecimiento inicial de
varios genets. En algunos casos se sugiere un reclutamiento
sexual frecuente a partir de los altos niveles de diversidad
genotipica detectados con los marcadores moleculares (p.
ej., Parks y Werth, 1993; Diggle et al., 1998; Misuki et al.,
2010). No obstante, el reclutamiento sexual en poblaciones
naturales sélo se reporta en Prunus ssiori, Rubus saxatilis
(Eriksson y Bremer, 1993), Cypripedium calceolus (Brzos-
ko et al., 2002) y Maianthemum dilatatum (Wilson et al.,
2005b). Otros factores que se proponen para explicar la di-
versidad genotipica son que la integracion fisioldgica entre
los ramets de un genet puede reducir el riesgo de que un
genotipo en particular desaparezca, cuando las condiciones
ambientales locales son adversas, contribuyendo a mantener
la diversidad genética (Hartnett y Bazzaz, 1985), el incre-
mento en la tasa de entrecruza, debido a la entremezcla de
genets en especies con crecimiento en guerrilla (Ruggieiro
et al., 2005) y en especies que se propagan clonalmente por
desprendimiento de ramas y produccién de bulbilos (Parker
y Hamrick, 1992; Gabrielsen y Brochmann, 1998).

El estudio de los patrones de distribucion espacial en es-
pecies clonales es importante para analizar las consecuen-
cias reproductivas y genéticas del arreglo espacial de los
genets y los ramets en las poblaciones naturales. Estas con-
secuencias pueden explorarse de una manera mds precisa
analizando la variacion de la distribucion de genets y ramets
entre las poblaciones de una misma especie. Sin embargo,
la evidencia de estos aspectos en organismos clonales atn es
escasa y hace falta realizar estudios considerando diferen-
tes tipos de crecimiento clonal. El andlisis de los patrones
de distribucién espacial pueden ser muy ftiles para evaluar
otros aspectos del ciclo de vida de las especies clonales
como el efecto de una variacion persistente en la produccién
de propagulos clonales y sexuales entre habitats, que pue-
de afectar diferencialmente la dindmica de las poblaciones.
Asimismo, es necesario analizar la dindmica temporal de los
arreglos espaciales de los genets y ramets en las poblaciones
para hacer inferencias adecuadas sobre las consecuencias
ecoldgicas y evolutivas de la clonalidad.
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PATRONES DE DISTRIBUCION ESPACIAL EN PLANTAS CLONALES

Apéndice. Caracteristicas de las especies y poblaciones: SCRZ = sistema de cruza, POL = polinizacién, PROR = estructuras o
procesos que dan origen a los ramets, CCT-N = tipo de crecimiento clonal en la clasificacién de Tiffney y Niklas (1985), POB/HL =
nimero de poblacion y/o habitat local, PDE = clave del patrén de distribucién espacial de acuerdo a la figura 2, AER = arreglo
espacial de los ramets de distintos genets, D = indice de diversidad clonal de Simpson, G/N = proporcién de genotipos distingui-
bles, Métodos = métodos empleados para la evaluacién de los parametros. El significado de las abreviaturas empleadas en cada
columna se muestra al final del cuadro.

Especie (Familia) ~ Habito SCRZ POL PROR CCT-N POB/ PDE AER D G/N Estructura  Métodos Referencias
HL (fig. 2) (fig. 2) genética PDE, D, G/N
local (EGL) y EGL

Anemone Hp A Bt Rzm+ Lg+Nl ppm (4,5) Ag+En n/e 0.95 asp,<1m tra+ISZ+asp Stehlik y
nemorosa drm (20) (rm) Holderegger
(Ranunculaceae) 2000*
Botrychium Hp A Ab gmas NI pl (2,5 Ag+En 0.14 093 mtno  prc+ISSR+mt  Camachoy
pumicola detectada Liston, 2001*
(Ophioglossaceae) p2 (2,5 Ag+En 0.16 0.9 mt: no
detectada
p3 (2,5 Ag+En 0.1 0.65 mt: no
detectada
Calamagrostis Hp A Ab rzm Lg p1 2 Ag nle 0.8 n/e desc+tra+ Esselman
porteri ssp. ISRR+ etal,
insperata (Poaceae) RAPD 1999
p2 2 Ag  nle 1 n/e
p3 2 Ag  nle 0.82 n/e
p4 2 Ag  nle 091 n/e
Carex bigelowii Hp ? Ab  rzm Lg pl 4 Ag 0.98 052 n/e tra+1SZ Jonsson
(Cyperaceae) etal., 1996*
p2 4 Ag 098 0.63 n/e

p3 4 Ag 098 0.48 n/e

Cladium jamaicense ~ Hp ¢ Ab rzm+ Lg+NI  p1 (4,5 Ag+En 0.236 0.044 mpic:no  tra+ISZ+ Iveyy Richards,
(Cyperaceae) pnt detectada mpic 2001*
p2 (4,5 Ag+En 0.269 0.044 mpic: no
detectada
p3 (4,5 Ag+En 0.271 0.125 mpic: no
detectada
p4 (4,5 Ag+En 0.682 0.231 mpic: no
detectada
p5 (4,5 Ag+En 0.159 0.043 mpic: no
detectada
pb6 1 Ag 0 0.021 n/a
p7 (4,5 Ag+En 0.538 0.146 mpic: no

detectada
p8 (4,5 Ag+En 0.212 0.068 mpic: no
detectada
p9 4,5 Agt+En 0.771 0.106 mpic: no
detectada
p10 (45) Ag+En 0.698 0.143  mpic: no
detectada
p11 (4,5 Ag+En 0.814 0.261 mpic: no
detectada
p12 (45) Ag+En 0.682 0.114  mpic: no
detectada
p13 (45 Ag+En 0.673 0.13  mpic: no
detectada
p14 (45) Ag+En 0.444 0.043 mpic: no
detectada
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Especie (Familia) ~ Habito SCRZ POL PROR CCT-N POB/ PDE AER D G/N Estructura  Métodos Referencias
HL (fig. 2) (fig. 2) genética PDE, D, G/N
local (EGL) y EGL
p15 (45) Ag+En 0.605 0.178 mpic: no
detectada
p16 (45) Ag+En 0.719 0.085 mpic: no
detectada
p17 (45) Ag+En 0.496 0.043 mpic: no
detectada
p18 (4,5) Ag+En 0.635 0.136 mpic: no
detectada
Cryptomeria ab A Ab  acd lg pl1-hl1 2 Ag 09 0.17 asp, <25m prc+RAPD+ Shimizu et al,,
japonica (geyrm) ISZ+asp 2002*
(Taxodiaceae) p2-hl 1 2 Ag 094 03 asp <25m Hirayama y
(ge'y rm) Sakimoto,
2008*
p3-hl1 2 Ag 094 031 asp, <25m
(gey rm)
p3-hi2 24 Ag 091 006 asp, <25m
(geyrm)
p1-hI3 (2,4 Ag 077 0.07 asp,<25m
(geyrm)
p2-hi3 24) Ag 072 0.4 asp,<25m
(gey rm)
p3-hl3 (2,4 Ag 075 0.15 asp, <25m
(geyrm)
Cycladenia humilis hp A Bt rzm Lg pl (2,3) Ag+En n/e  0.05 n/e tra+prc+ISZ  Sipes y Wolf,
var. jonesii 1997*
(Apocynaceae)
Cymodocea nodosa ~ hp E Ab mzm? Lg p1 5 En nfe  0.61 n/e prc+SSR Ruggieiro
(Cymodoceaceae) etal., 2005*
Cypripedium hp ?&% Bt Rzm Lg+Nl p1 (2,3) Ag+En 0.94 0.15 n/e prc+SZ Brzosko et
calceolus +drm al., 2002*
(Orchidaceae) p2 (2,3) Ag+En 098 0.27 n/e
p3 (2,3 Ag+En 097 0.26 n/e
Dioscorea japonica ~ hp E Bt  bul NI pl (23) Ag+En 094 0.28 asp, <30m prc+SSR+asp Mizuki et al.,
(Dioscoreaceae) (geyrm) 2010*
Echinosophora abt A Bt rzm lg pl-hl1 2 Ag 023 038 asp, <15m prc+ISSR+asp Chungetal.,
koreensis (rm) 2006*
(Fabaceae) p2-hl2 (2,4 Ag 0.18 039 asp,<15m
(rm)
Elaeocarpus arb E* Bt vb+vwr Lg p1 1 Ag  nle 0.05 n/e prc+SSR+ Rosseto et
williamsianus RAPD al., 2004*
(Elaeocarpaceae)
Eurya emarginata arb E Bt rzm+vr g pl 5 En 099 0.62 asp,<25m  prc+lSZ Chungy
(Theaceae) (gey rm) Epperson,
2000*
Ferocactus robustus ~ abt E* Bt drm+chulg+Nl p1 3 En 098 043 n/e prc+RAPD  Carrillo-Angeles
(Cactaceae) etal., 2011*
Festuca idahoensis hp ¢ Ab  chu Lg pl (1,2) Ag 099 0.64 asp, <15m prc+ISSR+asp Liston et al.,,
(Poaceae) (geyrm) 2003*
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Especie (Familia) ~ Habito SCRZ POL PROR CCT-N POB/ PDE AER D G/N Estructura  Métodos Referencias
HL (fig. 2) (fig. 2) genética PDE, D, G/N
local (EGL) y EGL
Cagea lutea hg ? Bt buls NI p1 (2,3) Ag+En n/e 0.51 asp, <8m, 16 tra+AFLP+asp Pfeiffer et al.,
(Liliaceae) a<24m (rm) 2011*
p2 (2,3) Ag+En n/e 0.57 asp,<8m, 16
a<24m (rm)
p3 (2,3) Ag+En n/e 0.61 asp,<8m, 16
a<24m (rm)
Cagea spathacea hg ? Bt buls NI p1 1 Ag  n/e 0.001 n/a tra+AFLP  Pfeiffer et al.,
(Liliaceae) p2 1 Ag  nle 0.001 n/a 2011%
p3 1 Ag  nle 0.001 n/a
Hyparrhenia hp ! Ab agp NI p1 5 En  0.85 0.07 asp,<6m prc+ISZ  Garnier et al.,
diplandra (Poaceae) (rm) +CLO+asp 2002*
llex leucoclada abt E Bt acdA Lg pl (2,3) Ag+En 0.67 0.09 n/e prc+RAPD  Torimaruy
(Aquifoliaceae) Tomaru, 2005*
Lophocereus schottii  arb A Bt dm Lg+Nl pT-hl1 5 En 095 0.64 SG:0-10 prc+ISZ+SG Parker y
(Cactaceae) +acd <10-50>mds Hamrick,
de 50m (ge) 1992
p2-hl2 2 Ag 095 052 SG:0-10
<10-50>més
de 50m (ge)
p3-hl3 2 Ag 093 0.65 SG:0-10
<10-50>més
de 50m (ge)
p4-hl1 (1,20 Ag 094 024 SG:0-10>
10-50>mads
de 50m (ge)
p5-hl4 (1,20 Ag 092 041 SG:0-10>
10-50<mas
de 50m (ge)
p6-hl4 (1,2) Ag 0.87 045 SG:0-10>
10-50<mas
de 50m (ge)
p7-hl2 (1,2) Ag 0.8 0.18 SG:0-10>
10-50>mas
de 50m (ge)
p8-hl5 (1,5 Ag+En 0.59 0.36 SG:10-50=
més de 50m
(ge)
Lyonothamnus arb ! Bt wr Lg pl (1,2) Ag nle 0.036 n/e prc+RAPD  Bushakra et al.,
floribundus 1999*
(Rosaceae)
Maianthemum hp E* Bt rzm Lg pl (1,2) Ag 088 0.7 asp,<50m trans+AFLP  Arensetal.,
bifolium (ge) # +asp 2005*
(Convalliariaceae) Honnay et al.
2006
Maianthemum hp EA% Bt rzmA g pl (1,2) Ag nle 0.64 asp, <45m prc+AFLP  Wilson et al.,
dilatatum (gey rm) +asp 2005a*
(Convalliariaceae) Wilson et al.,
2005b*
Paris quadrifolia hp A Bt rzm lg pt-hl1 3 En  0.87 0.27 asp,<5m  prc+AFLP  Jacquemyn et
(Trilliaceae) (ge'y rm) +asp al., 2005*
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Especie (Familia) ~ Habito SCRZ POL PROR CCT-N POB/ PDE AER D G/N Estructura  Métodos Referencias
HL (fig. 2) (fig. 2) genética  PDE, D, G/N
local (EGL) y EGL

p2-hl1 3 En  0.81 0.26 asp,<5m

(geyrm)
p3-hl2 5 En 075 0.15 asp, <1.5m
(rm)
p4-hl2 5 En 074 0.13 asp, <1.5m
(rm)
Polygonum hp ? ¢ rzm+bul Lg+NI p1  (4,5) Ag+En 03 0.12 n/e tra+ISZ Diggle et al.,
viviparum 1998
(Polygonaceae) p2 (2,3) Ag+En 0.81 0.26 n/e Diggle et al.,
2002
p3 (2,3 Ag+En 0.89 0.28 n/e
Populus tremula arb E Ab vr Lg pl 4 Ag  n/e 045 asp,<20m  prc+SSR Suvanto y
(Salicaceae) (geyrm) +asp Latva-Karjantvaa,
2005*
p2 4 Ag  nle 043 asp, <20m
(gey rm)
p3 4 Ag  n/e 0.63 asp, <20m
(geyrm)
Prunus ssiori acb A% Bt vr Lg pl (1,2) Ag 092 023 n/e prc+SSR - Nagamitsu et
(Rosaceae) al., 2004*
Mori et al.,
2009*
Pteridium aquilinum ~ hp ! Ab rzmA Ig pl 3 En nfe 0.22 n/e tra+ISZ  Parks y Werth,
var. latiusculum 1993*
(Dennstaedtiaceae)
Quercus havardii abt ¢ Ab rzm Lg pl 4 Ag n/e 0.15 mtnode- tra+ISZ Mayes et al.
(Fagaceae) tectada (ge) 1998*
Rhododendron abt A Bt acd Lg hl 1 4 Ag 077 0.10 n/e prc+AFLP  Pornon et al.,
ferrugineum 1997
(Ericaceae) hl2 (1,4 Ag 0.62 0.12 n/e Pornon 'y
Escaravage,
1999*
hi3  (1,2) Ag 090 0.48 n/e Pornon et al.,
2000*
Rubus chamaemorus ~ hp E Bt rzm Lg pl-hl1 5 En 058 0.11 n/e prc+RAPD  Korpelainen et
(Rosaceae) al., 1999*
p2-hl2 5 En 031 0.06 n/e Korpelainen,
1994
p3-hl3 5 En 0.6 0.1 n/e
Rubus saxatilis hp Efé Bt rzm Lg hl1 (12) Ag nle 050 n/e prc+RAPD Eriksson y
(Rosaceae) +acd Bremer, 1993*
hl2 (24) Ag nfe  0.33 n/e
Salix exigua abt E Bt wvr lg pt-hl1 2 Ag  n/e 051 n/e prc+AFLP  Douhovnikoff y
(Salicaceae) Dodd, 2003*
p2-hl2 (2,4 Ag nfe 0.41 n/e Douhovnikoff
etal., 2005*
Salix herbacea arb E Bt rzm Lg p1 4 Ag nle 0.18 asp, <1.5m prc+SSR+asp Reischetal.,
(Salicaceae) (rm) 2007*
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PATRONES DE DISTRIBUCION ESPACIAL EN PLANTAS CLONALES

Apéndice. Continuacion

Especie (Familia) ~ Habito SCRZ POL PROR CCT-N POB/ PDE AER D G/N Estructura  Métodos Referencias
HL (fig. 2) (fig. 2) genética PDE, D, G/N
local (EGL) y EGL
Saxifraga cernua hp E* Bt  bul NI p1 5 En 035 0.13 mt: no prc+RAPD  Gabrielsen'y
(Saxifragaceae) detectada  +mt+asp  Brochmann,
1998*
p2 5 En 068 0.19 mtno Kj@lner et al.,
detectada 2006*
p3 5 En 0.7 025 asp:no
detectada
p4 5 En 09 04 asp: no
detectada
p5 5 En 093 043 asp:no
detectada
pb6 5 En 0.89 034 asp:no
detectada
Scirpus maritimus hp E* Ab rzm Lg pl 2 Ag nle nle n/e desc Charpentier et
(Cyperaceae) al., 2000
p2 4 Ag nle nle n/e
p3 4 Ag ne  nle n/e
Sequoia sempervirens  arb Ab vb Lg pl-hl1 2 Ag  nle 024 mt:<40m prc+AFLP+mt Douhovnikoff
(Taxodiaceae) (rm) etal., 2004*
p2-hi1 2 Ag  n/e 038 mt<40m
(rm)
p3-hl1 2 Ag n/e 0.5 mt:<40m
(rm)
p4-hl2 2 Ag  nfe 0.6 mt<40m
(rm)
p5-hl2 2 Ag  nfe 035 mt<40m
(rm)
p6-hl2 2 Ag nfe 0.6 mt<40m
(rm)
p7-hl3 2 Ag  nfe 026 mt<40m
(rm)
p8-hl3 2 Ag nfe 0.19 mt<40m
(rm)
p9-hl3 2 Ag  nle 054 mt:<40m
(rm)
Stenocereus eruca abt E* Bt dm NI p1 2 Ag 099 0.83 asp, <20m prc+ISSR+asp Clark-Tapia et
(Cactaceae) (geyrm) al., 2005*
Clark-Tapia et
al., 2006
Typha latifolia hp A Ab rzm Lg pl (45 Ag+En n/e 0.77 n/e tra+VNTR  Keaneetal.,
(Thyphaceae) 1999*
p2 (45 Ag+En n/e 0.55 n/e
p3 (45 Ag+tEn n/e 0.48 n/e
p4 (4,5 Ag+tEin nfe 0.3 n/e
p5 (45 Agt+tEn n/e 0.57 n/e
Uvularia perfoliata hp ? ? etl Lg p1-hl1 (45 Ag+En 0.74 0.09 asp, <3-5m prc+ISZ+asp Kudohetal.,
(Convallariaceae) (rm) 1999*
pl-hl2 1 Ag 059 0.03 n/a
Vaccinium myrtillus ~ abt A Bt rzm Lg pl 2 Ag 094 029 asp:no  prc+AFLP+  Albertetal,
(Ericaceae) detectada  RAPD+asp 2003*
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Apéndice. Continuacion

Especie (Familia) ~ Habito SCRZ POL PROR CCT-N POB/ PDE AER D G/N Estructura  Métodos Referencias

HL (fig. 2) (fig. 2) genética  PDE, D, G/N
local (EGL) y EGL

Vaccinium stamineum ~ abt E* Bt rzm Lg pl (2,3) Ag+En n/e 0.68 n/e prc+RAPD  Kreher et al.,,
(Ericaceae) 2000*
Zostera marina hp A Ab  rzm Lg p1-hl1 (45 Ag+En asp, <bm  prc+SSR+asp  Hammerli y
(Zosteraceae) (geyrm) Reusch, 2003 a*

p2-hl2 (4,5 Ag+En n/e nle asp, <6m Hammerli y

(ge y rm) Reusch, 2003 b*

Zostera noltii hp A Ab rzm Lg pl 4 Ag  nle 0.12 n/e prc+SSR Ruggieiro et
(Zosteraceae) al., 2005*

Habito: abt = arbustos, arb = arboles, hp = hierbas perennes

SCRZ: A = especies con capacidad de reproducirse por autocruza, E = especies con entrecruza obligada (p. ej., dioicas), E* = especies con
sistemas de autoincompatibilidad, % = reclutamiento sexual observado y/o evaluado en condiciones naturales

POL: Ab = polinizacién abidtica, Bt = polinizacién biética

PROR: acd = acodaduras, agp = agamospermia, bul = bulbilos, buls = bulbilos subterrdneos, chu = coronas huecas, drm =desprendimiento de
ramas, etl = estolones, gmas = gemas subterraneas, pnt = plantlets, psb = pseudobulbos, rzm = rizomas, vb = véstagos basales, vr = vastagos
radicales, A= crecimiento tipo guerrilla

CCT-N: Lg = crecimiento clonal ligado, NI = crecimiento clonal no ligado

POB/HL: p = poblacién, hl = habitat local (p. ej., bosque con dosel abierto vs bosque con dosel cerrado)

PDE: los paréntesis indican que la poblacién presenta una combinacién de patrones de distribucion de los tipos indicados por los nimeros
(ver figura 2).

AER: Ag = los ramets de cada genet no se entremezclan con los ramets de genets distintos, En = los ramets de diferentes genets en la poblacién
se entremezclan.

EGL: # = evaluado en una poblacién distinta de donde se determiné el PDE, asp = autocorrelacion espacial, mpic = método de probabilidad
de identidad clonal, mt = prueba de Mantel, SG = similitud genética vs distancia espacial.

Métodos: AFLP = marcadores moleculares AFLPs, CLO = marcadores moleculares de cloroplasto, desc = descripcion detallada del PDE, ISSR
= marcadores moleculares ISSRs, ISZ = isoenzimas, mpic = método de probabilidad de identidad clonal, mt = prueba de Mantel, pob =
muestra de individuos o todos los individuos de la poblacién, prc = parcelas, RAPD = marcadores moleculares RAPDs, SG = similitud
genética vs distancia espacial, SSR = marcadores moleculares SSRs (microsatélites),

Referencias: * = estudios donde se presentan planos de la distribucion espacial de los genotipos.

Todo el cuadro: ? = no se proporciona informacién, n/e = no evaluado, n/a = no aplica

GLOSARIO (columna PROR):

Acodaduras: formacion de ramets a partir de un tallo originalmente erecto que se postra y genera raices adventicias al entrar en contacto con
el sustrato

Agamospermia: Produccién asexual de semillas o embriones sin fertilizacion (diplosporfa: el embrion se desarrolla de una célula diploide del
saco embrionario, aposporfa: el embridn se desarrolla de una célula somdtica del saco embrionario, embrionia adventicia: el embrién se
desarrolla de células del tejido esporofitico como los tegumentos).

Bulbilos: bulbos pequenos que se forman en las axilas foliares o unidos a los bulbos.

Bulbos: tallos cortos modificados para almacenamiento rodeados por hojas carnosas o bracteas.

Coronas huecas: muerte de los tallos centrales en plantas cespitosas resultando en la formacién de ramets independientes en la periferia.
Descrito en pastos cespitosos.

Estolones: tallo horizontal que se extiende en la superficie del suelo.

Gemas: pequenas estructuras vegetativas dispersables en briofitas y pteridofitas.

Plantlets: propagulos vegetativos que resultan de la reversion de estructuras reproductivas como flores y frutos a estructuras vegetativas.

Pseudobulbos: modificacion del tallo para almacenamiento que se desarrolla entre dos nodos foliares en orquideas.

Rizomas: tallo horizontal subterraneo.

Vastagos basales y radicales: formacion de tallos en la base de un tallo o a partir de una raiz.

Referencias del glosario: Jackson et al., 1985; de Kroon y van Groenendael, 1997; Liston et al., 2003; van Dijk y Bakx-Schotman, 2004; Tooke
etal., 2005.
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