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RESUMEN
Por definicion las plantas parésitas ocasionan efectos negativos en sus hospederos, como
lo son la pérdida de nutrientes, menor reproduccién, o reduccién en sobrevivencia.
Dentro de este grupo se encuentra el muérdago hemiparasito Tristerix corymbosus
(Loranthaceae), que infecta una variedad de hospederos entre los que se encuentra
Rhaphithamnus spinosus (Verbenaceae), cuyos patrones fenologicos de floracion y
fructificacion estan sincronizados parcialmente con los del parasito. En este trabajo se
examind si esta sincronia supondria un beneficio indirecto al hospedero en términos de
polinizacion, dispersion de semillas y reclutamiento, debido a una atraccion de
mutualistas. Se compararon plantas de R. spinosus parasitadas y no parasitadas con 7.
corymbosus para examinar los potenciales efectos del parasitismo sobre las tasas de
polinizacion y dispersion de semillas. Los resultados indican que la tasa de polinizacion
(numero y tiempo de visitas por Sephanoides sephaniodes) sobre R. spinosus no difirié
entre plantas parasitadas y no parasitadas. La lluvia de semillas, fue significativamente
mayor en las plantas parasitadas. Ademas, en plantas no parasitadas, el nimero de frutos
colectados en las trampas de semillas estuvo espacialmente asociado con el nimero de
frutos presentes en la planta, mientras que en las plantas parasitadas no se observo tal
asociacion. Por ultimo, se contabilizaron las plantulas cercanas de R. spinosus,
encontrandose que bajo las plantas parasitadas hay un mayor reclutamiento, en cantidad
y densidad. En este caso particular de parasitismo planta-planta los frutos carnosos del
parasito serian responsables de la atraccion de un mayor nimero de dispersores, lo que

conllevaria a mayores tasas de remocion de frutos, ocasionando un mayor reclutamiento



bajo el dosel, que beneficiaria indirectamente al hospedero en términos de éxito

reproductivo.

Palabras clave: Beneficio indirecto, dispersion de semillas, frutos carnosos, mutualismo

planta-animal, plantas parésitas, interaccion planta-planta.




ABSTRACT

Parasitic plants cause negative effects on their hosts, such as nutrient loss, reduced
reproduction, and reduced sirvivorship. Tristerix corymbosus (Loranthaceae) is a
hemiparasitic mistletoe that infects a wide range of host species along its distribution
range. Among those hosts Rhaphithamnus spinosus (Verbenaceae) is a tree whose
flowering and fruiting season are partially synchronized with the mistletoe. We
examined whether this temporal synchrony provide an indirect benefit to the host in
terms of pollination, seed dispersal, and recruitment due to mutualistic attraction. We
compared parasitized and non-parasitized plants of R. spinosus. Results indicate that
pollination rate (number and duration of visits by the hummingbird Sephanoides
sephaniodes) did not differ between parasitized and unparasitized plants. Regarding seed
dispersal, the seed rain was greater in parasitized than unparasitized plants. Further, the
number of fruits collected at unparasitized plants was spatially associated with crop size,
while parasitized plants did not show such association. Finally, when we recorded the
number and density of seedlings of R. spinosus close to parasitized and unparasitized
plants our results indicate that recruitment was higher under parasitized plants. Our
results suggest the presence of the mistletoe conveys a higher reproductive success to R.
spinosus through an increased attraction frugivores to the host plant and increased

recruitment.

Key words: Fleshy fruits, indirect benefit, plant-animal mutualism, plant-plant

interaction, seed dispersal.
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INTRODUCCION

Las plantas parésitas estan repartidas en cinco familias: Loranthaceae, Misodendraceae,
Opiliaceae, Santalaceae y Viscaceae (Bremer y col, 2009; Nickrent, 2002). Las especies
pertenecientes a estas familias en general son hemiparasitas (Watson, 2001), lo que
implica que viven adheridas a su hospedero del que extraen parte de los nutrientes y los
que complementan con los producidos por ellas mismas mediante fotosintesis. Para la
dispersion de las semillas, algunas especies emplean la estrategia de dispersion por
explosion hidrostatica del fruto (Nickrent, 2011), lo que causa la salida de la semilla a
los alrededores. Sin embargo, la mayoria de las plantas parasitas dependen de vectores
bidticos para la dispersién (mayormente aves y mamiferos), lo que permite el
movimiento de sus frutos a mayores distancias (Watson, 2001). En muchas especies la
simple remocién del fruto no es suficiente para asegurar el éxito réproductivo, ya que las
semillas deben llegar un sitio seguro, apto para su germinacién. Por lo tanto, la
eficiencia del dispersor (la cantidad de frutos que dispersa), y la eficacia del dispersor (la
calidad del lugar donde dejara caer la semilla), son aspectos fundamentales para el éxito
reproductivo de las plantas (Reid, 1989; Schupp y col, 2010).

En general se presupone que las plantas parasitas, también conocidas como
muérdagos -o quintrales en Chile- tienen un efecto negativo sobre la planta hospedera,
debido a factores como competencia por agua y nutrientes entre ambos interactuantes
(Mathiasen y col, 2008; Medel y col, 2002). El mecanismo de infeccién consiste en que
la planta parasita se adhiere al hospedero mediante una sustancia pegajosa llamada

viscina, y luego penetra la corteza formando el haustorio, que es el organo especializado



del parasito (Nickrent, 2002), con el cual puede anclarse y extraer los nutrientes del
hospedero. Los hospederos parasitados suelen tener una fecundidad disminuida debido
una reduccion en la produccién de frutos, semillas por fruto, o semillas totales por
individuo (Medel, 2000), ademas de deterioro de la estructura de la planta parasitada
(Henriquez-Velasquez y col, 2012; Press & Phoenix, 2005). Otro aspecto de las plantas
parasitas que se ha estudiado en los ultimos afios es su rol en los bosques como
ingeniero ecosistémico, esto debido a que su presencia altera las condiciones del lugar
donde se ubican, tales como la composicion del bosque, en lo que refiere cualidades del

suelo, cambio de ensamble de especies vegetales (Decleer y col, 2013).

Los muérdagos desempefian un importante rol alimenticio en algunos bosques de
Estados Unidos, Australia, Nueva Zelandia (Nickrent, 2011; Press & Phoenix, 2005;
Watson, 2001) y Sudamérica (Aizen, 2003). La Causa de ello es que presentan flores y
frutos en periodos invernales en que la mayoria de las plantas del lugar no los presentan,
constituyendo un valioso recurso alimenticio para aves y mamiferos. Entre los animales
que resultan beneficiados con el florecimiento de los quintrales estan los picaflores, ya
en los bosques templados de América del sur, las plantas en flor escasean en invierno,
siendo los quintrales practicamente el Ginico recurso alimenticio disponible en épocas de
escasez (Aizen, 2003). Ademas, los ffutos de los quintrales poseen un gran contenido

energético, llegando a méas del 50% de carbohidratos (Watson, 2001).

Tristerix corymbosus (Loranthaceae) es una planta hemiparasita siempreverde, que
habita zonas semiaridas Mediterraneas y bosques templados del cono sur de América.

En los bosques templados de Sudamérica austral, esta especie florece entre finales del



otofio y fines de primavera (Aizen, 2005) y al estar en flor en invierno, periodo en que la
mayoria de las plantas no estan en flor(Smith-Ramirez, 1993), por lo cual sus flores se
convierten en un valioso recurso alimenticio para animales nectarivoros. Este muérdago
presenta un sindrome de polinizacién omitofilico, particularmente adaptado para
polinizacién por picaflores, ya que presenta una corola roja y aflautada (Fenster y col,
2004), y principalmente es polinizada por el picaflor chico, Sephanoides sephaniodes
(Smith-Ramirez, 1993). Los picaflores se alimentan de 7. corymbosus en invierno, y
dependen de esta planta como una de sus principales fuentes alimenticias en épocas de
escasez. El fruto de 7. corymbosus contiene solo una semilla y es consumido tanto por
aves (principalmente Mimus thenca) en la parte norte de su rango de su distribucién en
Chile (30°-37°S de latitud), y Ginicamente por un mamifero, el monito del monte
(Dromiciops gliroides) en la parte sur de su distribucién (37°-40°S; Amico y col, 2009;
2011). Tristerix corymbosus parasita unas 30 especies de plantas pertenecientes a 21
familias (Lemaitre y col, 2012). Entre las especies de plantas parasitadas se encuentra
Rhaphithamnus spinosus (Verbenaceae), conocido comiinmente como arrayan macho, el
que genera drupas de color azul. La germinacion de las semillas de R. spinosus requiere
del paso por el tracto digestivo de los animales. En caso contrario, el tiempo de
germinacion es muy prolongado, llegando a més de un afio (J. Figueroa, comunicacién
personal). Esto se puede deber al rol de la pulpa, que en algunos casos se ha visto que
retarda la-germinacion, pero con una remocion parcial puede proteger a la semilla

debido a la presencia de compuestos antibioticos (Fedriani y col, 2012).



La fenologia de floracion y fructificacion del hospedero R. spinosus €s sincronica
con la de T. corymbosus (Smith-Ramirez & Armesto, 1994). Por lo tanto, un individuo
parasitado, en cierto periodo de la floracion presentara dos tipos de flores, las propias y
las de 7. corymbosus que son mas atractivas para los polinizadores, ademas de que
podria presentar compuestos volatiles que resulten atractivos para los polinizadorers,
como ocurre con la especie Tristerix verticillatus (Troncoso y col, 2010). Esto podria
traer como consecuencia que R. spinosus atraiga polinizadores que generalmente no se
sienten atraidos por las inflorescencias propias o que la tasa de visita de sus
polinizadores se vea aumentada debido a la mayor oferta y diversidad de flores. La
misma situacién ocurre en la época de produccion de frutos, en la que ambas plantas
presentan frutos carnosos de similares caracteristicas simultaneamente (Smith-Ramirez
& Armesto, 1994). En consecuencia, es posible que T. corymbosus tenga un efecto
positivo indirecto sobre R. spinosus mediante la atraccion de mutualistas, debido a la
coincidencia temporal de los procesos de polinizacién y dispersion de semillas.

En base a lo anterior, se proponen las siguientes hipétesis: 1) Las tasas de visita
de polinizadores seran mayores en individuos parasitados de R. spinosus en comparacion
a individuos no parasitados. ii) La_ lluvia de semillas serd mayor en individuos
parasitados de R. spinosus en comparacién a los no parasitados. iii) Las plantas
parasitadasy presentaran un mayor namero de plantas reclutando en sus cercanias. En
base a los antecedentes presentados esta tesis se pretende responder la siguiente
pregunta: ;Tiene T. corymbosus un efecto positivo indirecto en el éxito reproductivo de

R. spinosus?.



OBJETIVOS

Objetivo general
Evaluar si la presencia de quintral en confiere una ventaja indirecta a R. spinosus en

términos de éxito reproductivo.

Objetivos especificos

e Comparar las tasas de visita del polinizador S. sephaniodes entre plantas de R.
spinosus parasitadas y no parasitadas.

e Cuantificar la lluvia de semillas bajo plantas parasitadas y no parasitadas de R.
Spinosus.

e Cuantificar el reclutamiento de R. spinosus en las cercanias de plantas parasitadas y

no parasitadas.



METODOS

Sitio de estudio

El estudio se llevo a cabo en la Reserva Costera Valdiviana (RCV; 39°57°S, 73°34°0,
50.530 ha), area protegida privada administrada por The Nature Conservancy, ubicada
en la Region de Los Rios, al sur de Chile. La Reserva presenta un clima templado-
lluvioso, con una precipitacién media anual de 2500 mm y una temperatura promedio de
12°C. La vegetacion estad compuesta por bosque nativo mayoritariamente, y una menor
parte de plantaciones de Eucaliptus globulus (Farias & Tecklin, 2003). El bosque nativo
que corresponde al bosque latifoliado valdiviano, se compone principalmente de tres
tipos forestales, a) el Bosque de Alerce representado por Fitzroya cupressoides (alerce),
b) el Bosque de Olivillo Costero, qu/e presenta principalmente Aextoxicon punctatun
(olivillo) y Laureliopsis philipiana (tepa), y c) el Bosque Siempreverde Costero, que
contiene algunas especies latifoliadas entre las que se incluye Nothofagus nitida (coigiie
de Chiloé€) y otras especies como Amomyrtus lumma (luma), Drimys winteri (canelo),
Chusquea quila (quila) y Rhaphithammus spinosus (arrayan macho) (Delgado, 2010).
Las plantaciones de eucalipto estan hace aproximadamente 20 afios en la reserva, y dado
que nunca fueron cosechadas, hoy en dia presentan un abundante sotobosque nativo que
alberga diversas especies de animales., entre las cuales se encuentran cinco frugivoros
(cuatro aves: Mimus thenca, Elaenia albiceps, Turdus falcklandii y Columba araucana,
y un maml’t:eroz Dromiciops gliroides), los que se conoce tienen un importante rol como
dispersores de semillas (Amico y col, 2009; 2011). La RCV se vincula con 15

comunidades humanas, con cinco de las cuales tiene mayor contacto. Las comunidades



de Cadillal Bajo, Cadillal Alto y Huiro tienen ganado vacuno (Delgado, 2010). Algunas
familias de la comunidad de Huiro liberan en la reserva el ganado vacuno para el

forrajeo (observaciones personales).

Las especies de estudio

Tristerix corymbosus, es la especie que infecta distintas especies arbéreas y arbustivas
del lugar de estudio. Esta planta es polinizada por picaflores Sephanoides sephaniodes.
Esta planta es autocompatible, pero para completar su reporduccién necesita la
polinizacion realizada por animales para completar su reproduccién (Aizen, 2003). En 7.
corymbosus se ha observado frugivoria por parte aves y mamiferos (Amico y col, 2011),
tanto en el bosque escleréfilo mediterraneo de Chile central como en los bosques
templados del sur de Chile. En este trabajo se reconoce como frugivoros del quintral a
otras aves, entre las que se encuentra la tenca (Mimus thenca), la diuca (Diuca diuca), el
zorzal (Turdus falcklandii), el fio-fio (Elaenia albiceps), y €l cometocino patagénico
(Phrygilus patagonicus). El Gnico mamifero consumidor de los frutos del quintral es el
monito del monte (Dromiciops gliroides). En la reserva también se encuentran vacas
pertenecientes a comunidades aledafias, las que podrian ser un dispersor potencial de las
semillas de R. spinosus.

Rhaphithamnus spinosus (Verbenaceae) es un arbusto nativo de Chile, que presenta
flores hermafroditas, con corola campanulada de color morado. Los frutos son drupas
que contienen una 2 testas lefiosas con 2 semillas, 1 por cada testa. La floracion ocurre
entre los meses de octubre y enero. La fructificacion ocurre ente noviembre a agosto.

Los frutos son consumidos tanto por aves como por mamiferos (Armesto y col, 2011).



En otra especie que pertenece al género de Rhaphithamnus se ha reportado que es
parcialmente compatible o no compatible en su polinizacion (Anderson y col, 2001; Sun
y col, 1996). A nivel de la familia Verbeneaceae se ha encontrado que estas plantas son

autoincomplatibles (Bolstad & Bawa, 1981; Watts y col, 2011).
Polinizacion

Se realizaron observaciones focales durante octubre de 2012, sobre 15 plantas
parasitadas y 15 plantas no parasitadas. Se registraron los eventos de polinizacion en
cada individuo durante intervalos de 30 minutos. Para cada planta focal, se registr6 el
numero de visitas, el tiempo de visita, y el nimero de flores de la planta. Posteriormente,
las tasas de visita fueron estandarizadas por niimero de flores, y el tiempo de visita por el

numero de visitas y el nimero de flores, a fin de hacerlas comparables.
Lluvia de semillas de Rhaphithamnus spinosus

Durante el primer afio muestreo se cuantifico la lluvia de semillas por un mes, desde el
10 marzo hasta el 15 de abril del 2012. Para ello se colocaron trampas de semillas bajo
el dosel de 20 arboles parasitados con 7. corymbosus y 20 no parasitados en su cercania.
Las trampas de semillas eran de boca circular con un didmetro de 48 cm (0,19 m? de
superficie). Adicionalmente se contaron los frutos de los drboles muestreados de R.
spinosus. Cuando la planta presentaba < 20 frutos se contaron todos individualmente, y
cuando presentaba méas de 20 frutos se escogieron entre 3-5 ramas al azar y se estim¢ el
numero total de frutos en la planta. Todas las plantas monitoreadas fueron

georeferenciadas usando un GPS Garmin Vista Cx. La distancia entre la planta control y



estimada a partir de las coordenadas UTM de los puntos de monitoreo.
le muestreo se realizé una colecta seriada entre noviembre de 2012 y
1 periodo no muestreado el primer afio), con recuentos mensuales de la
para los periodos noviembre-diciembre (2012) diciembre (2012)-enero
rero (2013), febrero-marzo (2013), en donde se colocaron 38 trampas
ajo plantas de R. spinosus parasitadas y 19 bajo plantas no parasitadas
ar de trampas de semillas usadas el afio anterior debido a vandalismo).
a periodo de muestreo se retiraron las muestras del interior de cada
as, para su posterior andlisis. Una vez en el laboratorio, se separd el
os y semillas. Posteriormente, se reconocieron y contaron los frutos y
rymbosus y R. spinosus. Adicionalmente, se clasificaron los tipos de
abilizaron de igual forma que con los frutos de 7. corymbosus y R.
tidad de frutos por trampa fue aproximado contando la cantidad de
is la la cantidad de testas lefiosas de R. spinosus. Adicionalmente se
s desecados con la parte carnosa y sin ella, para obtener el peso de las
R. spinosus, para asi poder estimar la cantidad de frutos en caso de
le testa en las trampas. En el caso del muestreo seriado, el numero de
)s se estandariz6 en funcion del tamaifio de la cosecha (i.e., el nimero
planta), expresandose el resultado en namero de frutos colectados por

‘esentes en la planta (redondeando al entero superior mas proximo).



10

Identificacion de aves frugivoras

Para evaluar la riqueza de aves frugivoras presentes en el area de estudio se realizaron
observaciones directas de 10 minutos en un radio estdndar de 40 m (Jiménez, 2000), en
cinco sectores de la Reserva y se registrd la presencia de las especies vistas o
escuchadas. Se efectuaron 8 censos entre diciembre de 2011 y febrero de 2012. Para el

reconocimiento de aves se utilizd la guia de aves de Jaramillo (2003).
Evaluacion de reclutamiento

Se midi6 el reclutamiento mediante el conteo de plantulas usando cuadrantes de 1m? los
que se dispusieron aleatoriamente en un radio < 5 m alrededor de cada individuo focal
de R. spinosus, utilizando 4 cuadrantes por planta. Esto se realiz6 con 20 plantas
parasitadas y 20 no parasitadas, que corresponden a las mismas plantas en las que se
monitored lluvia de semillas y polinizaciéon. Adicionalmente se midi6 la distancia lineal

desde el centro de cada cuadrante a la focal de R. spinosus.

Andlisis estadisticos

Polinizacion.- Para comparar la tasa de visitas global se empleé un GLM con
distribucion binomial negativa (con link = log), usando el numero total de visitas como
variable dependiente y como factor la presencia o ausencia de quintral (plantas
infectadas 6 no infectadas). Para el caso de las tasas de visita estandarizadas por niimero
de flores y el tiempo de visita estandarizado por visita y nimero de flores, se emplearon

GLMs convencionales.
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Lluvia de semillas.- Dado que los datos de conteos de frutos son discretos y presentan
una distribucién de frecuencias leptokurtica y sesgada hacia valores bajos, se realizaron
pruebas de bondad de ajuste (basadas en pruebas de chi cuadrado), para comprobar si los
datos se ajustaban a una distribucién de Poisson o a una binomial negativa, que son las
distribuciones mas frecuentes en este tipo de datos (Rawsthorne y col, 2009).
Posteriormente se ajusté un modelo lineal generalizado (GLM) con distribucién
binomial negativa (link = log) para la cantidad de frutos de R. spinosus colectados en las
trampas de semillas como variable dependiente, el tratamiento (presencia o ausencia de
quintral) como variable independiente, y el niimero de frutos (tamafio de cosecha) de R.
spinosus en cada planta como covariable. Los analisis fueron realizados en R 2.15 R
Development Core Team, 2012).

Para la serie temporal registrada durante el segundo afio de muestreo, se
realizaron GLMs con distribucién binomial negativa para cada periodo, y para el
conjunto se realizé un analisis de medidas repetidas con suma de cuadrados de tipo 111
para compensar el desbalance de datos producido por el robo de algunos colectores de

semillas en algunos meses (Logan, 2010).

Reclutamiento.- Con la finalidad de comparar el reclutamiento bajo cada planta focal, se
sumo el nimero de plantas de cada cuadrante, obteniéndose una cifra global de plantulas
por cada 4m” en las cercanias de cada individuo de R. spinosus muestreado. Las
diferencias entre plantas no parasitadas y parasitadas se examiné mediante un GLM con

distribucién binomial negativa (link = log), incorporandose el tamafio de cosecha del
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verano pasado (dado que las plantulas contabilizadas tenian aproximadamente un afio)
como covariable en el modelo.

Con la finalidad de relacionar la distancia de las pléantulas a la planta focal con el
nimero de plantas cuantificadas, se emplearon dos aproximaciones. La primera,
consistié en estimar el grado de agregacién de las plantulas mediante la relacién
varianza/media de los conteos (valores superiores a 1 indican agregacién), y
posteriormente la distribucién observada se contrasté contra una distribucién esperada
construida usando los parametros de forma (media y dispersion) de la distribucién
original, mediante un test de chi cuadrado (Crawley, 2007). La segunda aproximacion
fue realizar un GLM con distribucién de binomial negativa para relacionar la cantidad de
plantulas con la distancia, tanto para el caso de las plantas no infectadas como para

aquellas con presencia de quintral.

Andlisis espacial

Dado que se trabajé con datos espacialmente explicitos, se examiné la autocorrelacién
espacial de los mismos para determinar si existe un potencial efecto de la proximidad de
algunas plantas en la independencia de las muestras. Primero, se examiné el nivel de
autocorrelacion espacial de la cantidad de frutos de R. spinosus por arbol y de la
cantidad de frutos colectados por trampa de semilla. Posteriormente se examind la
autocorrelaci;')n espacial de los residuales del GLM realizado previamente para probar si

existe independencia espacial en los datos. Para ello se calcularon los correlogramas de

Geary mediante el software PASSaGE versién 2 (Rosenberg & Anderson, 2011). Los
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valores de probabilidad para cada caso se calcularon a partir de 999 permutaciones y se
trabajo con cinco clases de distancias en todos los casos.

También se examiné el grado de agregacion espacial tanto del nimero frutos en
cada arbol como del nimero de frutos colectados (durante el primer afio) en las trampas
de semillas para determinar si estos se distribuyen de manera agregada en el espacio.
Para ello, se utilizé una técnica de Analisis Espacial por Indices de Distancia (SADIE,
por sus siglas en inglés). Esta aproximacién examina el nivel de agregacion espacial
(i.e., la formacién de agrupamientos o clusters) mediante un indice de agregacion I,
cuya significancia es evaluada mediante permutaciones (Perry y col, 1999; Winder y col,
2001). Asimismo, con los archivos de agrupamiento (archivo CLUSTER.DAT) creados
para cada caso, se examiné el nivel de asociacion espacial entre ambas variables, dado
que ambos conjuntos de datos comparten las mismas coordenadas geograficas (Perry y
col, 2002). La asociacién espacial fue examinada usando un indice de asociacion X,
(derivado de un chi-cuadrado ponderado por la matriz de distancias), el cual varia entre -
1y 1, representando -1 una disociacion espacial completa, 0 una independencia espacial
y 1 una completa asociacion espacial (Hampe y col, 2008). Estos analisis se realizaron
mediante el sofware SADIEShell v.122 (Conard, 2001). Se evaluaron la agregacion y la
asociacion espacial tanto para todo el cdnjunto de datos, como para las plantas control y
las plantas con quintral por separado. Los resultados se muestran como media + 1 error

estandar, salvo que se indique lo contrario.



RESULTADOS

Polinizacion

Examinando la tasa global de visitas, no hubieron diferencias significativas entre plantas
infectadas y no infectadas (GLMnb, -0,15 + 0,39, p = 0,695; Figura 1). Al estandarizar
la tasa de visitas por el nimero de flores tampoco fue significativa la diferencia (GLM,
0,249 + 0,010 , p = 0,770; Figura 2). De la misma manera, el tiempo de visita
estandarizado por visita y nimero de flores las diferencias no fueron significativas

(GLM, 0,049 + 0,249, p = 0,770; Figura 3).

1,2
1.0
0,8 }> ]’

0,6 -

Visitas

0.4

0,2 A

0,0 ' :
Control Quintral

Figura 1: Tasas de visita globales de Sephanoides sephaniodes a plantas de
Rhaphithamnus spinosus no parasitadas (Control) y parasitadas (Quintral). Las barras

representan la media con un error estdndar.
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Figura 2: Tasas de visita por flor, de Sephanoides sephaniodes a plantas de
Rhaphithamnus spinosus no parasitadas (Control) y parasitadas (Quintral). Las barras

represtan la media con un error estandar.
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Figura 3: Tiempo de visita por visita y por flor, de Sephanoides sephaniodes a plantas
de Rhaphithamnus spinosus con y sin infeccién de quintral. Las barras muestran la

media con un error estandar.
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Lluvia de semillas

La Iluvia de semillas correspondiente al primer periodo de muestreo (marzo-abril 2012)
se ajusté a una distribucién de tipo binomial negativa (x* = 36,13; gl =46, p = 0.,85), que
fue la que se us6 para los analisis. La lluvia de semillas fue significativamente mayor en
las plantas parasitadas por 7. corymbosus (Estimador (media + error estandar) = 3,55 +
1,17; p = 0,006; Figura 4) y en aquellas plantas con mayor tamafio de cosecha
(Estimador (media + error estandar) = 0,04 + 0,01; p < 0,001), siendo la interaccion
entre ambas variables significativa (Estimador (media + error estandar) = -0,03 + 0,01; p
< 0,001). Se muestra en la Figura 5 la interaccion entre el tamafio de cosecha y la
cantidad de frutos colectados para plantas infectadas y no infectadas. Para el caso de las
plantas infectadas a mayor tamafio de cosecha hay una mayor cantidad de lluvia de
semillas. En las plantas no parasitadas esta tendencia no es tan clara, siendo representada
con una parabola, donde hay una interacion positiva entre tamafio de cosecha y lluvia de

semillas hasta cierto punto y luego esta se invierte.
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Figura 4: Lluvia de semillas de Rhaphithamnus spinosus parasitados por quintral (Q) y

sin parasitar (C), para el periodo de muestreo marzo-abril 2012.
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Figura 5: Se muestra la interacciones entre el tamafio de la cosecha y la cantidad de
frutos colectados por 4rbol en plantas infectadas y no infectadas, para el periodo de

muestreo marzo-abril 2012.
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El muestreo seriado del segundo periodo (noviembre 2012-marzo 2013) no
mostré una tendencia tan clara como los resultados del primer afio, no existiendo
diferencias signficativas entre plantas con y sin quintral para ninguno de los periodos de
muestreo (GLM p > 0,481; excepto para el periodo febrero-marzo, p = 0,073). La
progresion temporal de los datos (Figura 6) muestra que entre noviembre y enero se
colectaron més frutos (estandarizados por el tamafio de cosecha) en plantas con quintral
(es decir, existe un efecto positivo de la presencial del quintral), mientras que entre el
periodo de enero a marzo la tendencia se revirti6 (es decir, aquellas plantas sin quintral
presentaron una mayor lluvia de semillas). Analizando la serie completa, no se detecto
diferencias significativas a nivel del tratamiento (plantas parasitadas y no parasitadas, F
= 0,048; gl = 1; p = 0,828) ni en el tiempo (F = 1,035; gl = 3; p = 0,391), pero si fue
significativo entre periodos de muestreo (F = 3,067; gl = 3; p = 0,032), dando cuenta de

la tendencia de inversion previamente descrita.
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ura 6: Seric mensual de lluvia de semillas de Rhaphithamnus spinosus no
asitados (Control) y parasitados (Quintral), para el periodo de muestreo Diciembre
2 - Marzo 2013. Los frutos colectados se estandarizaron por el tamafio de cosecha,

resandose en frutos colectados por cada 100 frutos de la planta. Se indican la media

el error estandar.

wtificacion de aves frugivoras
realiz6 un total de 40 censos de aves en el 4rea de estudio, registrandose cuatro
>cies de aves frugivoras: Mimus thenca, Elaenia albiceps, Turdus falcklandii y

umba araucana. No se observé frugivoria sobre R. spinosus en estos monitoreros.
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Reclutamiento

El niimero de plantulas fue significativamente mayor cerca de individuos de R. spinosus
parasitados por 7. corymbosus que de aquellos no parasitados, y el tamafio de cosecha —
introducido como covariable— no tuvo un efecto significativo (GLMnb, infeccién 0,865
+ 0,428; p = 0,044; tamafio de cosecha 0,001 + 0,001; p = 0,125; Figura 7). Si bien las
plantulas presentaron una distribucion agregada, a una ditancia que estaba entre uno y
dos metros y medio, en ambos casos, examinando la razén varianza / media se
determin6 que la agregacion era mayor en las plantulas cercanas a R. spinosus infectados
por quintral (razén media/var = 3,90) que cerca de aquellas plantas que no estaban
infectadas (razon media/var = 1,27). En ambos casos, la distribucion de las plantulas
difiri6 de la distribucién esperada por azar (y* = 4,38; p = 0,036 para plantas no

infectadas, y x2 =4,24; p = 0,039 para plantas infectadas).
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Figura 7: Cantidad de plantulas de Rhaphithamnus spinosus por m* para plantas no

infectadas e infectadas por quintral. Se muestran promedios con un error estandar.
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Asi mismo, la agregacion de plantulas fue independiente de la distancia a la
planta focal, para plantas infectadas (GLMnb; 0,002 + 0,003; p = 0,386) y plantas
control (GLMnb; 0,001 + 0,003; p = 0,737). Examinando la distribucién de las plantulas
respecto a la distancia a la planta focal, se observa que la mayor parte de las plantulas se

concentran entre los 100 y 250 cm a partir del centro de cada planta (Figura 8).

(a) Plantas no infectadas
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Figura 8: Agregacion de plantas respecto a la distancia a la planta focal, para individuos

de Rhaphithamnus spinosus (a) no infectados y (b) infectados por quintral.
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Autocorrelacion y asociacion espacial

Cuando se examinaron todas las plantas en conjunto, no se detectd autocorrelacidn
espacial para el nimero de frutos colectados por trampa de semillas (correlograma de
Geary p = 0,49) ni para el nimero de frutos por arbol (correlograma de Geary p = 0,21).
Examinando sélo las plantas con quintral, tampoco se detecté autocorrelacion espacial
para el niimero de frutos colectados por trampa de semillas (correlograma de Geary p =
0,83) ni para el nimero de frutos por arbol (correlograma de Geary p = 0,94). Para las
plantas control (i.e., sin quintral) no se detect6 autocorrelacion espacial para el nimero
de frutos colectados por trampa de semillas (correlograma de Geary p = 0,11) pero si
para el nimero de frutos por arbol (correlograma de Geary p = 0,01), donde la cantidad
de frutos por arbol estuvo positivamente correlacionada en un rango de distancias de 1,6
a2,5 km (correlograma de Geary ¢ = 2,89 + 0,61; p =0,02).

Ni el nimero de frutos por arbol (Z, = 0,98; p = 0,86) ni la cantidad de frutos
contados en las trampas de semillas (7, = 0,74 p = 0,42) estuvieron significativamente
agregados espacialmente, obteniéndose el mismo resultado al examinar solamente las
plantas con quintral (Z, = 0,90; p=022e L =1,13; p = 0,26, respectivamente) y las
plantas control (1, =0,99; p=024¢ I, = 1,53; p = 0,10, respectivamente). Examinando
la asociacion espacial entre estas variables, la cantidad de frutos en los arboles y en las
trampas de semillas estuvieron espacialmente asociadas (X, = 0,32; p = 0,04) para el
total de las plantas muestradas. Sin embargo, al examinar solamente las plantas con

quintral no se observé una asociacion espacial significativa (X, = -0,02; p = 0,52) pero si

existe una asociacion significativa para las plantas control (X, = 0,53; p = 0,02).



DISCUSION

Polinizacion

La polinizacién no fue significativamente diferente entre plantas parasitadas y no
parasitadas por 7. corimbosus. Es posible que la competencia por los polinizadores sea
intensa durante la primavera (época en que se tomaron los datos), ya que hay muchas
plantas en flor simultaneamente. Esto podria dar lugar a un efecto de vecindario, y al
haber més flores disponibles, la probabilidad de visita por flor o por planta disminuye
(Caruso, 1999; Morales & Carlo, 2006; Morales y col, 2012). Esto quiz4s no permitié
detectar un efecto significativo en la polinizacion, ya que se puede apreciar en las figuras
de polinizacion de “Visitas/flor” y “Tiempo de visita” que hay una mayor interaccion en
las plantas parasitadas. Ademas los puntos extremos también distorsionan la relacion,
debido a que hay plantas no parasitadas que reciben exesivas visitas y tienen pocas
flores, lo que hace que se sobreestime el promedio y mediana de visitas para estas

plantas.

Lluvia de semillas

En el primer periodo de muestreo se observé que las plantas de R. spinosus parasitadas
con 7. corymbosus presentaron una mayor lluvia de semillas que las plantas no
parasitadas, considerando el potencial efecto del tamafio de cosecha al incluirlo como
covariable. Este resultado sugiere la presencia de frutos de 7. corymbosus atrae a una
mayor cantidad de frugivoros, como D. gliroides (Amico y col, 2009), lo que causaria

una mayor remocion de los frutos. En la Reserva se ha reportado dispersion de frutos de
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T. corymbosus por D. gliroides, lo que podria dar cuenta de una mayor probabilidad de
visita del frugivoro al hospedero, con su consecuente probabilidad de estar en contacto
con los frutos de R. spinosus. Ademas la atraccion de mayor cantidad de aves, debido a
que hay una mayor cantidad de frutos en el entorno inmediato (Garcia y col, 2009)
causada por el parésito, podria explicar parte del aumento en la lluvia de semillas bajo el
dosel de las plantas parasitadas por 7. corymbosus (Garcia y col, 2010). Aunque la
mayor cantidad de frutos caidos en las plantas que presentan un mayor tamafio de
cosecha es esperable, la interaccion negativa entre la cantidad de frutos por drbol y el
estar parasitado es compleja de interpretar, y podria estar indicando que, por ejemplo,
arboles no parasitados y con poca cantidad de frutos recolectan mas frutos que aquellos
que presentan mas frutos. Al representar esta interaccion con la Figura 5 se observa que
las plantas parasitadas mayor lluvia se semillas al tener un mayor tamafio de cosecha, lo
que es esperable. Pero las plantas no parasitadas presentan un interaccion mas compleja,
en donde hasta cieto punto la lluvia de semilla es mayor a mayor tamafio de fronda,
interaccion que desaparese y se vuelve negativa luego de cierto punto. Este resultado se
podria deber a efectos de outliers en los datos de las plantas control, que podrian estar
desviando la relacion. Ademas puede deberse a que haya un sesgo debido a que la
trampa de semilla tiene un tamafio estandar, y los drboles que tiene un mayor tamafio de
cosecha en general son mas grandes en volumen, por lo que la lluvia de semilla en estos
puede no se vea tan bien representada, por que la trampa de semilla no abarque la
proporcion representativa de esta lluvia.

En el segundo periodo de muestreo la lluvia de semillas no tuvo una tendencia

clara entre los meses de noviembre a febrero (2013), lo que puede deberse a que al inicio
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de este periodo los frutos de otras especies eran poco abundantes y los frutos del quintral
estaban inmaduros, lo que no resulta atractivo a los animales, esto se revirtié en el
periodo entre enero y marzo, donde hubo una variada y abundante oferta de frutos de
otras especies, como Aristotelia chilensis (maqui), Rubus ulmifolius (zarzamora), entre
otras (datos no publicados). Esta oferta frutal pudo diluir el efecto de atraccion de los
frugivoros, debido a un efecto de vecindario (Morales & Carlo, 2006; Morales y col,
2012; Saracco y col, 2005), lo que significa que debido a que hay una gran diversidad y
abundancia de especies vegetales en fruto, hay una disminucién de la probabilidad de
que los frugivoros forrajeen en 7. corymbosus o R. spinosus. Ademés, puede ocurrir que
la alta oferta de frutos carnosos sacie a los frugivoros, bajando ain mas la probabilidad
de dispersién de las especies focales. En el primer muestreo se encontrd la clara
tendencia de que las plantas de R. spinosus parasitadas con T. corymbosus tenian una
mayor lluvia de semillas, lo que se puede deber a que en este periodo (marzo-abril), la
mayoria de las especies de plantas estaban ya sin frutos, quedando casi exclusivamente
frutos de 7. corymbosus y R. spinosus, lo que hizo mas visible el efecto. Ahora bien,
analizando el periodo de febrero-marzo (2013), se encontré un efecto marginalmente
significativo, en donde las plantas sin parasito tuvieron una mayor cantidad de lluvia de
semillas, que las plantas parasitadas, siendo este periodo de muestreo en donde las
plantas de 7. corymbosus tuvieron la menor cantidad de frutos de quintral (datos no
publicados). Esto apoyaria la afirmacion de que los frutos de quintral generan un efecto
atrayente para los frugivoros. Ademas ocurrié que en el lugar donde estaban las plantas
estaban infectadas se acabaron los frutos mas rapido (datos no publicados), y los

frugivoros migraron a otros sectores.
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Reclutamiento

El reclutamiento de plantulas de R. spinosus fue mayor cerca de las plantas infectadas
que las no infectadas, tomando en cuenta las potenciales diferencias que pueden emerger
del tamafio de cosecha (se incluyé como covariable para compensar su potencial efecto).
Esto puede deberse a que hay una mayor lluvia de semillas de R. spinosus en las plantas
infectadas, lo que aumenta las probabilidades de que haya germinacion. Adicionamente
podria indicar que puede que el lugar sea mas propicio para la germinacion de las
plantas, por ejemplo debido a la cantidad de luz, humedad que reciben, o que por
ejemplo 7. corymbosus haya cambiado las condiciones del suelo por algun componente
que libere al suelo, como se ha visto que ocurre en otras especies de plantas parasitas
que actiian como ingenieros ecosistémicos (Decleer y col, 2013; Pennings & Callaway,
1996; Press & Phoenix, 2005). También puede deberse a que el o los frugivoro que estan
consumiendo los frutos de las plantas parasitadas propician la germinacién de éstas al
pasar por su tracto digestivo, y que sean estos frugivoros los que estdn en mayor
cantidad donde se encuentran las plantas parasitadas. Ademas los frugivoros puede que
consuman parte o completamente la pulpa, lo que puede propiciar la germinacién, sin ser
necesariamente dispersores legitimos, ya que la sola remocién (total o parcial) de la
pulpa y la remoci6n del fruto de la planta (sin pasar por el tracto digestivo) puede dar
lugar a un cierto reclutamiento (Fedriani y col, 2012). Ademas de lo anterior, se
encontré que las plantulas se encuentran mas agregadas en la cercania de las plantas
infectadas con T. corymbosus que en las no infectadas, habiendo un maximo de densidad

de plantulas entre uno y dos metros y medio. Este patron nos estaria sugiriendo que el
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causante probablemente sean las aves, como se ha evaluado en trabajos anteriores

(Morales & Carlo, 2006).

Autocorrelacion espacial

En el total de las plantas estudiadas, no se encontré autocorrelacién espacial entre los
frutos colectados por trampa de semillas, ni en los frutos por arbol. En concordancia con
lo anterior, en las plantas con 7' corymbosus y control separadamente, tampoco se
detect6 autocorrelacién espacial para el nimero de frutos colectados por trampa de
semillas. Para la variable frutos por arbol no se observé autocorrelacién espacial en las
plantas parasitadas, pero si en las no parasitadas. Esta autocorrelacién fue positiva en los
rangos de distancia de 1,6 a 2,5 km, lo que sugiere una potencial influencia de los
polinizadores. Adicionalmente, el analisis de los residuales de los GLM indic6 que hay
independencia espacial de los datos, por lo que se cumple con los supuestos de este

andlisis.

Asociacion espacial

La cantidad de frutos por 4rbol y la cantidad de frutos colectados en las trampas de
semillas en las plantas parasitadas y controles no estan agregadas espacialmente, lo que
sugiere una distribucién que no es significativamente diferente de una aleatoria de estas
variables en el sitio de estudio. Sin embargo, ambas variables estan espacialmente
asociadas, como se pudo apreciar al tener un indice de asociacion espacial positivo y
significativo. Esto significa que si un drbol presenta una mayor cantidad de frutos, la

cantidad de estos que caerdn en los canastos serd mayor, lo que es esperable y le da una
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mayor significancia a los resultados de la remocién de frutos. Ahora bien, al analizar la
asociacion espacial entre las plantas control y sus respectivas cantidades de frutos en las
plantas y las trampas de semilla, se encontré que estan asociadas, por lo que la cantidad
de frutos que caen en los colectores dependeria de la cantidad de frutos presentes en la
planta. Por el contrario, al realizar este analisis para las plantas que estan parasitadas con
T" corymbosus y sus respectivas trampas de semillas, no se encontré asociacion espacial,
lo que sugiere que otros factores (por ejemplo, la accion de los frugivoros) podrian estar
afectando esta relacion, haciendo que los quintrales con mas frutos no tengan una

contribucién proporcional en las semillas colectadas.



CONCLUSIONES

Este estudio traté de poner a prueba si el parasitismo de Tristerix corymbosus provocaba
un efecto positivo indirecto en la reproduccion de Rhaphithamnus spinosus. Esto se
puede afirmar, ya que las plantas de R. spinosus parasitadas con T. corymbosus
presentaron una lluvia de semillas mayor que las no parasitadas, tomando en
consideracion algunas covariables importantes como el tamafio de cosecha. En este
mismo sentido, se hallé6 que hay una mayor cantidad de reclutamiento (plantulas) de R.
spinosus en las cercanias de plantas parasitadas. Este reclutamiento es mas denso en las
cercanias de las plantas parasitadas. Esta evidencia permite sugerir que en los lugares
donde estan las plantas de R. spinosus parasitadas por 7. corymbosus se produciria un
foco de regeneracion del bosque. Esto es particularmente relevante para la regeneraci(')n‘
de ambientes perturbados ya que 7. corymbosus necesita lugares luminosos (como los
bordes de los bosques o los claros) para sobrevivir, siendo estos lugares donde
usualmente regenera R. spinosus, que es una planta sucesional temprana y sombra-
intolerante. La coincidencia espacial de ambas especies da lugar a la infeccion de una
cierta proporcion de los hospederos (R. spinosus) disponibles, y su interaccién podria
estar generando focos de regeneracion al atraer una mayor cantidad de polinizadores y
frugivoros. Aunque no se encontraron diferencias en la polinizacién entre plantas
parasitadas y no parasitadas, en R. spinosus no se sabe su dependencia de los
polinizadores, lo que seria un dato a considerar para futuros estudios. Seria relevante
seguir realizando investigaciones sobre el efecto de 7. corymbosus en R. spinosus y

sobre otras especies nativas, para evaluar la real contribucion del sistema parasito-
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hospedero a la regeneracién natural. Ademas se deberfa considerar la medicion de otros
parametros, como el crecimiento del individuo parasitado, la dependencia de los
polinizadores, la tasa de germinacion de los frutos, la tasa de remocidén efectiva de
frutos, entre otras, que no se pudieron medir en esta investigacion. Esto deja una puerta
abiera parafuturas investigaciones, que consideren a los muérdagos como una medida de
restauracion, mediante la infeccién intencionada de especies nativas en lugares con
zonas con bosque fragmentado o degradado, para acelerar o dirigir la regeneracion de

este.
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Anexo I: En a) y b) se muestran los las flores y frutos de Tristerix corymbosus. En oy

d) se muestran las flores y frutos de Rhaphithamnus spinosus




