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RESUMEN

La seleccion mediada por frugivoros indaga sobre el valor adaptativo del fenotipo de los
frutos con respecto a la adecuacion biologica, en condiciones en que las presiones selectivas son
ejercidas por uno o varios dispersores. Los estudios sobre este tipo de seleccion se han realizado en
sistemas de mutualismo difuso en los que una especie de planta cuenta con un grupo de dispersores,
lo que favoreceria la aparicion de fenotipos frutales generalizados. En esta tesis se estudia como la
seleccion mediada por frugivoros afecta a un sistema de mutualismo estrecho entre una especie de
planta y un solo dispersor, planteando como hipétesis de trabajo que en sistemas mas estrechos la
intensidad de seleccion ejercida por el dispersor sobre los caracteres frutales debiera ser mas fuerte
y consistente en el tiempo que en sistemas donde el mutualismo es difuso. Se cuantifico la seleccion
fenotipica impuesta por el dispersor Mimus thenca sobre una serie de caracteres frutales incluyendo
el peso de la pulpa y semillas y la exhibicion de frutos de la planta holoparasita Tristerix aphyllus
durante cuatro afios consecutivos. Los resultados revelaron que el impacto selectivo de M. thenca se
expreso en seleccion direccional sobre infrutescencias con un alto nimero de frutos y semillas
pequefias. El peso de la pulpa y semillas se seleccionaron correlacionalmente, con pesos
intermedios de pulpa y semillas pequefias o grandes. El efecto selectivo del ave fue consistente en el
tiempo, lo cual permitié analizar los datos de los cuatro afios de estudios en forma agrupada. El
analisis combinado de la informacion revel6 la existencia de un compromiso adaptativo entre los
caracteres asociados a la dispersion (peso de la pulpa) y aquellos relacionados con el
establecimiento de las semillas (peso de las semillas). Los resultados de este estudio proporcionan
la primera evidencia de seleccion correlacional sobre caracteres asociados a dispersion y

establecimiento de semillas.



ABSTRACT

The frugivory mediated selection explores about the adaptive value of the fruit phenotype
traits in conditions where the selective pressures are produced for one or many dispersers. The
studies about this kind of selection have being explored on diffuse mutualism systems, in which
plant specie counts on a dispersers group; this would give rise to generalized fruit phenotype.
However, scarce evidence of natural system involving a plant with a unique disperser agent has
been reported. In this thesis, it was studied how the frugivorous mediate selection affects the stretch
mutualism system, between one plant specie and an unique disperser. I hypothesized that in more
stretch systems the intensity of selection applied to the disperser over the fruit characters should be
stronger and more consistent over the time, than in systems where mutualism is diffuse. It was
quantified the phenotypic selection imposed by the disperser Mimus thenca over fruit traits
including the pulp and seeds weight, and the exhibition of the holoparasite plant Tristerix aphyllus
fruits over four consecutive years. Results showed that the selective impact of M. thenca was
expressed on directional selection upon infructescences with a high number of fruits and small
seeds. The pulp and seeds weight showed correlational selection, with intermediate weight of pulp
and small or long seeds. The bird’s selective effect was consistent over the time, allowing to
analyze the information of four years of studies in a group way. The combined analysis revealed the
existence of an adaptative trade-off between the characters related with the dispersion (pulp weight)
and those related to the establishment of seeds (seeds weight). The results of this analysis provide
the first evidence of correlational selection over characters associated to dispersion and seeds

establishment.



INTRODUCCION

Muchas especies de plantas producen frutos carnosos como recompensa por la diseminacion
de sus semillas, siendo las aves quienes se asocian con mayor frecuencia en esta interaccion
- (Herrera y Jordano, 1981; Sargent, 1990). La dispersion de semillas se ha considerado como una
interaccion mutualista, en la que el dispersor aumenta la probabilidad de germinacion de las
semillas dispersadas respecto a las semillas que no son transportadas (Englund 1993). Por su parte,
la planta proporciona alimento a los dispersores, quienes ingieren la cubierta de las semillas o
estructuras accesorias del ovario (Herrera 1982; Larson, 1996). Los beneficios de esta interaccion
pueden estar asociados a costos tanto para la planta, debido al aumento en la inversion energetica y
nutritiva en la formacion de frutos, como para el dispersor, el que consume semillas irrelevantes
para su alimentacion, las cuales incrementan su peso corporal, aumentando de este modo la energia
necesaria para locomocion (Herrera y Jordano, 1981).

Se ha sugerido que la frugivoria posee potencial para generar cambios coevolutivos a través
de la evolucion reciproca de adaptaciones morfolégicas, anatémicas, conductuales y fisiologicas
especializadas en las aves (Wheelwrigth, 1985; Levey, 1987), asi como de rasgos asociados a la
calidad nutritiva de los frutos (Herrera, 1982; Debussche e Isenmann, 1989) y exhibicion de los
mismos (Murray, 1987; Willson y Whelan, 1993) en la planta. Se ha sugerido que caracteres de los
frutos tales como su color, forma, tamafio, fenologia, y produccion asi como la arquitectura de la
infrutescencia representan rasgos sujetos a seleccion por parte de las aves frugivoras ((Janson, 1983;
Wheelwright, 1985; Murray, 1987, Debussche e Isenmann, 1989; Sargent, 1990; Willson er al.,
1990; Thébaud y Debussche, 1992; Murphy et al., 1993; Willson y Whelan, 1993). De hecho, existe

evidencia de estudios de campo y laboratorio de que los frugivoros exhiben preferencias por cierto



tipo de rasgos frutales (Herrera, 1992; Piper, 1986; Levey, 1987, Debussche y Isenmann, 1989,
Foster, 1990; Willson ef al. 1990; Sallabanks, 1993; Whelan y Willson, 1994). En algunos casos tal
preferencia se traduce en diferencias en la remocion de frutos y semillas y en la eficacia de la
dispersion (porcion de semillas removidas de la planta madre) (Sallabanks, 1992; Willson y
Whelan, 1993). No obstante lo anterior, muchos autores sefialan que la interaccion entre aves
frugivoras y plantas es difusa, debido a que ningtin participante de la interaccion exhibiria una alta
especificidad en la asociacion. De este modo, los cambios evolutivos no resultarian de la interaccion
entre pares de especies, sino entre grupos de especies, originando fenotipos frutales generalizados
mas que especificos para una unica especie dispersora (Janson, 1983, Herrera, 1984, 1985; Piper,
1980; Levey 1987, Malmborg y Willson 1988). Pese a que esta postura ha sido avalada a traves de
numerosos estudios, existen sistemas naturales en que interacciones estrechas entre frugivoros y
plantas son probables. En estos sistemas seria posible verificar la evolucion de caracteres frutales
mas especificos. Un ejemplo de esto son las plantas parasitas de la familia Loranthaceae, quienes en
muchas ocasiones dependen de un Gnico dispersor para sus semillas (e.g. Martinez del Rio ef al.,
1996; Lopez-de Buen, 1999; ver revisiones en Reid, 1989,1991).

Para evaluar el potencial evolutivo de la seleccion mediada por frugivoros es necesario
examinar los coeficientes de seleccion sobre los caracteres frutales de la planta. Este tipo de analisis
permite determinar si existe seleccion sobre caracteres de la planta asociados a la dispersion de sus
semillas, producto de las decisiones de forrajeo del dispersor. Esta metodologia ha sido utilizada
sOlo una vez en la literatura. Jordano (1995), durante dos afios, evaluo los caracteres frutales sujetos
a seleccion por 33 especies de dispersores en Prunus mahaleb, concluyendo que mientras los
caracteres frutales fueron irrelevantes para dar cuenta de la variacion de la adecuacion biologica,
tamafios pequefios de semillas fueron seleccionados consistentemente en los dos afios de estudio.

Este resultado fue obtenido en un sistema en que la seleccion es impuesta por un conjunto difuso de



dispersores, ignorandose la importancia de la seleccion mediada por frugivoros en sistemas mas
estrechos, con un menor nimero y diversidad de especies interactuantes. En esta tesis se examinara
la variacion temporal de la seleccion impuesta por Mimus thenca sobre los fenotipos frutales del
muérdago holoparasito Tristerix aphyllus, planta endémica de Chile arido y semiarido. La planta es
dispersada solamente por Mimus thenca, por lo que el sistema es adecuado para indagar el impacto
selectivo de los frugivoros en un sistema estrecho.

Globalmente la eficacia de un dispersor corresponde a la contribucion especifica que éste
hace a la adecuacion biolégica de la planta (Herrera y Jordano, 1981; Jordano y Schupp, 2000), y
depende de dos componentes, uno cuantitativo, relacionado con el nimero de semillas que el
dispersor es capaz de remover de la planta y uno cualitativo que se asocia a la probabilidad de que
la semilla removida sea depositada en un lugar apropiado para su establecimiento y germinacion
(Herrera y Jordano, 1981; Chavez-Ramirez, 1994, Loiselle y Blake, 1999; Jordano y Schupp,
2000). El componente cualitativo de la eficacia del dispersor es dificil de medir en estudios
ecologicos, por lo que muchos investigadores optan por considerar el nimero de frutos removidos
como un estimador satisfactorio de la adecuacion biologica de la planta (e.g. Murray, 1987; Herrera,
1988; Sallabanks, 1992). El uso de este estimador se basa en el supuesto que a partir del esfuerzo
reproductivo realizado, la seleccion favoreceria la eficiencia en la reproduccion, maximizando la
tasa de sobrevivencia de la descendencia (Murray, 1987). En el sistema estudiado existe un solo
agente dispersor, por lo que la adecuacion biologica de la planta depende principalmente de €l en
esta etapa del ciclo de vida.

Esta tesis se centra en determinar qué atributos morfolégicos de la planta parasita, Tristerix
aphyllus, son seleccionados por su dispersor, Mimus thenca. Considerando que la seleccion natural

tiene la capacidad de modificar el promedio (seleccion direccional), la varianza (seleccidn

disruptiva o estabilizadora) y la covarianza entre caracteres (seleccion correlacional) (Lande y



Arnold, 1983; Phillips y Arnold 1989), y que las presiones selectivas pueden variar en el tiempo, se
estimo la intensidad, forma y direccion de la seleccion mediada por el ave frugivora durante cuatro

estaciones reproductivas.

Hipotesis

I. Debido a que la relacion entre Mimus thenca y Tristerix aphyllus es de mutualismo estrecho, se
espera que el dispersor ejerza fuertes presiones selectivas sobre los caracteres frutales asociados a la

dispersion de semillas.

2. Debido a que los caracteres frutales participan en distintas etapas del ciclo de vida de las plantas
tales como dispersion (pulpa del fruto) y germinacion o establecimiento (tamafio de las semillas), se

espera que tales caracteres evolucionen en forma concertada.

Objetivo general

Determinar la seleccion mediada por frugivoros en un sistema de mutualismo estrecho, a través del
analisis comparativo de los coeficientes de seleccion impuesta por el frugivoro, M. Thenca sobre

distintos caracteres de los frutos de una poblacion de 7. aphylius.



Objetivos especificos

1.- Determinar qué caracteres de la planta parasita son favorecidos por seleccién mediada por

frugivoros.

2.- Determinar la intensidad, direccion y forma de la seleccion fenotipica sobre caracteres asociados

a la dispersion y establecimiento de 7. aphyllus.

3.~ Determinar si existe variacion interanual en la seleccion fenotipica de caracteres asociados a la

dispersion de semillas en 7" aphyllus.



MATERIALES Y METODOS

Sitio de estudio e historia natural
El estudio de campo fue realizado en la Reserva Nacional Las Chinchillas, (31°30°S; 71°06’W, IV
Region) 17 Km. al norte de Illapel y 300 Km. al norte de Santiago. La Reserva esta constituida por
4229 ha de clima en semi-arido con lluvias invernales, las que en promedio alcanzan los 200mm
anuales. Sin embargo, las precipitaciones presentan una fuerte variacion interanual, con afios
inusualmente lluviosos, intercalados por afos de intensa sequia (Fuentes ef al., 1988; di Castri y
Hajek, 1976).

En la Reserva se distribuyen en forma entre mezclada dos especies de cactus columnares,
FEchinopsis chilensis y Fuychnia acida. Ambas especies son parasitadas por Tristerix aphyllus. 1.a
vegetacion arbustiva esta dominada principalmente por Fluorensia thurifera, Bahia abrosoides y
Porlieria chilensis (Medel, 2001).

Tristerix aphyllus (Loranthaceae), es un muérdago holoparasito, sin hojas, endémico de la
region arida y semiarida de Chile, que infecta solo a plantas de la familia Cactaceae (Follman &
Mahu, 1964; Kuijt, 1969, 1988; Mauseth ez al., 1985). El parasito existe como un sistema haustorial
endofito embebido en el tejido del cactus, sin producir raices, hojas o tallos vegetativos (Mauseth ef
al., 1984, 1985; Mauseth e al., 1990). La inflorescencia es la inica parte de la planta que emerge
del hospedero, la cual esta formada por una gran cantidad de flores tubulares, con cuatro tépalos
rojos, estilo y estambres amarillos (Smith-Ramirez, 1999; Medel et al. 2002).

Tristerix aphyllus es una especie parcialmente autocompatible (50%) y tiene una baja
porcion de apomixis (15%) (Smith-Ramirez, 1999; Medel et al. 2002). Las flores se abren
secuencialmente durante el periodo de floracion que se extiende de Marzo a Agosto, sin embargo,

se observa un maximo de flores abiertas entre Abril a Junio. La polinizacion ocurre exclusivamente



a través de Sephanoides sephaniodes, picaflor migratorio que se alimenta de las flores del parasito
durante los meses de otofio e invierno (Mayo- Julio) (Smith-Ramirez, 1999; Medel et al. 2002).

La fructificacion del parasito se extiende desde fines de Marzo a fines de Noviembre,
ocurriendo la maxima produccion de frutos entre Julio y Septiembre (Medel 2000). Los frutos son
seudo bayas de color verde-rojo opaco cuando estan inmaduras tornandose rosa palido a blanco
traslucido al madurar. Cada fruto contiene una unica semilla, recubierta por una viscina
mucilaginosa, que les permite adherirse a la cuticula o a las espinas del cactus después de ser
defecadas por su dispersor Mimus thenca (Martinez del Rio ef al., 1995, 1996; Medel, 2000; Medel
et al. 2002).

Mimus thenca (Mimidae), es un ave endémica de Chile que se distnbuye desde Copiapo a
Valdivia (Araya y Millie, 1986). Es omnivora, y se alimenta preferentemente de los frutos de 7.
aphyllus en los meses de invierno y primavera (Julio- Octubre) (Martinez Del Rio et al., 1995). El
ave tiene un comportamiento territorial, defendiendo sus sitios de forrajeo y favoreciendo algunos
cactus como perchas, principalmente en individuos ya parasitados o muertos, lo que da como
resultado una distribucion altamente agregada de 7. aphyllus sobre los cactus (Martinez Del Rio et

al., 1995, Medel ef al., en prensa).

Procedimientos de campo
Durante los cuatro afios de estudio (1998-2001), se estimo la dispersion individual del parasito,
determinando la tasa de remocion de sus frutos (semillas). En cada afio se seleccionaron alrededor
de 50 inflorescencias discretas lo mas comparable posible en cuanto a altura y edad, siempre
presentes sobre las columnas de Echinopsis chilensis. Previo inicio del periodo de dispersion de 7.
aphyllus (Junio-Agosto) se marcaron al menos 100 frutos inmaduros con una gota de colorante

inerte en cada una de las inflorescencias. Posteriormente se contabiliz6 el nimero de frutos



remanentes al final del periodo de dispersion del parasito (Septiembre-Octubre) (Tabla 1). Con el
objetivo de no sobre estimar la transmision, producto de eventuales abortos o pérdida de frutos por

razones ajenas a la dispersion, se dispuso de un recipiente colector de 20 ecm. de diametro a 50 cm

por debajo de las inflorescencias marcadas.

Tabla 1. Resumen de los periodos en que se midio la dispersion para cada afio de tratamiento,

especificando el niimero de infrutescencias usada en cada estacion reproductiva

Afo N® infrutescencias Fecha marcaje Fecha recuento At (dias)
1998 ' 115 C11- agosto 23 - séptiembrc 43
1999 44 24 - agosto 06 - octubre 43
2000 58 18 - agosto 24 - septiembre 37
2001 60 16 - junio 16 - agosto 51

Se calculo como medida de la adecuacion biologica la tasa diaria de transmision (T), que se calculd

mediante,

T=O]|:M1 _(Mz +R):|
A

I

en que M; es el nimero de frutos marcados al inicio del periodo de dispersion, M, es el nimero de

frutos marcados al final del periodo de dispersion, R es el nimero de frutos recolectados en el

10



recipiente, At es el nimero de dias transcurridos entre el marcaje y la evaluacion de la dispersion de
la plantay 0.1 es una constante que da cuenta de la proporcién de semillas que son depositadas
sobre brazos vivos de /. chilensis respecto al total de semillas dispersadas (Medel, datos no
publicados).

La literatura sefiala que caracteristicas de la infrutescencia tales como su tamafio,
arquitectura y posicion de los frutos pueden ser importantes para el ave (Sargent, 1990; Thebaud y
Debussche, 1992), asi como caracteristicas intrinsecas del fruto tales como su tamafio y forma
(Wheelwright, 1985; Jordano, 1987, Levey, 1987; Foster, 1990; Sallabanks, 1993). Tomando en
cuenta tales antecedentes, se cuantificaron los siguientes rasgos en las infrutescencias de 7.

aphyllus:

1. Numero total de frutos: Mediante el conteo directo de todos los frutos de la infrutescencia.

2. Largo de los frutos (cm): Mediante un vernier digital (0.01 mm de precision).

3. Ancho de los frutos (cm): Mediante un vernier digital (0.01 mm de precision).

4. Peso seco pulpa (g): Mediante la recoleccion de cinco frutos maduros de cada individuo de 7
aphyllus, 1os que se secaron durante 24 h, en una estufa a 60° C, periodo tras el cual se peso el fruto
completo y su semilla en una balanza digital (0.01 g de precision). El peso de la pulpa se determino
restando al peso seco de cada fruto recolectado el peso seco de sus correspondientes semillas.

5. Largo de las semillas (cm): Mediante un vernier digital (0.01 mm de precision)

6. Ancho de las semillas (cm): Mediante un vernier digital (0.01 mm de precision)

7. Peso seco de las semillas (g): Mediante la recoleccion de cinco frutos maduros de cada individuo
de 7. aphyllus, los que se secaron durante 24 h, en una estufa a 60° C, periodo tras el cual se peso el

fruto completo y su semilla en una balanza digital (0.01 g de precision).

11



Procedimiento estadistico

Para cada afio se estimo el valor promedio vy el error estandar de cada uno de los caracteres
medidos. Una vez normalizados los datos, se efectuaron contrastes interanuales mediante ANOVA.
Contrastes multiples se efectuaron mediante la prueba de Tukey. Como el proposito de establecer el
limite superior de intensidad de seleccion que pude actuar sobre cualquier caracter, se estimo la
oportunidad para seleccion (I), mediante la varianza en la adecuacion bioldgica relativa (Arnold y
Wade, 1984). Cuanto mas se aleje la varianza de cero mayor sera la oportunidad para que ocurra
seleccion. Por el contrario, cuando la variaza es cercana a cero, no puede haber seleccion fenotipica
(Amold y Wade, 1984).

Con anterioridad a la estimacion de los coeficientes de seleccion, los valores del fenotipo
fueron transformados y estandarizados a un promedio = 0 y varianza = 1, lo cual posibilita efectuar
contrastes de la intensidad de seleccion entre afios. La adecuacion relativa individual (w;)

(estandarizada a 1) fue calculada mediante,

z
I
I3

en que W; es la adecuacion biolégica absoluta del individuo i, y W es el promedio poblacional de
Wi. Se cuantifico el diferencial de seleccion lineal estandarizado, S;’, que refleja ademas de la
seleccion total (directa + indirecta) sobre el caracter i, el cambio en el valor promedio del caracter i
producido por seleccion dentro de una generacion (Lande y Arnold 1983), sin tomar en cuenta la

intercorrelacion de caracteres (Endler, 1986). Este coeficiente fue calculado como,

S, =COV (z,,w)
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en que w es la adecuacion biologica relativa y z; corresponde al caracter i. Para evaluar los
caracteres sujetos a seleccion directa por Mimus thenca, se estimaron los coeficientes de seleccion
lineal y no lineal mediante los procedimientos multivariados de seleccion fenotipica (Lande y

Arnold, 1983). El coeficiente de seleccion direccional se estimé mediante,

en que 3; representa la pendiente promedio de la superficie de seleccion en el plano del caracter i. 3;
se calcula a partir del coeficiente de regresion parcial en una regresion lineal por minimos
cuadrados entre la magnitud del caracter 1 como variable independiente y el valor de la adecuacion
relativa (w) como variable dependiente. La magnitud de f3; describe el cambio que ocurre en w al
variar el caracter i en una unidad, manteniendo todos los otros caracteres constantes. El signo de B;
indica la direccion del cambio ocasionado por la seleccion actuando directamente sobre el caracter
1, descartando cualquier cambio atribuible a seleccion sobre caracteres correlacionados con el
caracter i (Lande y Arnold 1983).

Los coeficientes para seleccion no lineal (estabilizadora o disruptiva) fueron estimados

mediante,

w=oa+ 21 Piz+ 172 z} Yizi? + 21 Zl'}’ijzizj
i= i= i=1 j=
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en que el signorde vii indica la curvatura de la relacion entre el caracter i y la adecuacion

relativa (w). Cuando el signo es negativo, la curva es convexa e indica que seleccion de tipo
estabilizadora afecta la evolucion del caracter i. Cuando el signo es positivo, la curva es concava,
indicando la presencia de seleccion disruptiva sobre el caracter. Los valores de ¥ se calculan
directamente de los coeficientes cuadraticos de la regresion polinomial de los caracteres (Lande,
1980; Lande y Arnold, 1983). Los coeficientes para seleccion correlacional se estimaron mediante
vii en que los subindices ij corresponden a los caracteres 1, j sobre los cuales se estima la seleccion,
Este coeficiente proporciona informacion de la importancia de la seleccion sobre la correlacion
entre pares de caracteres mas que sobre los caracteres en forma independiente.

Debido a que la mayoria de las mediciones de frutos fueron hechas incluyendo las semillas
en su interior y para prevenir efectos de multicolinearidad entre las variables se optd por usar solo la
masa de la pulpa y de las semillas para los analisis de seleccion. El nimero de frutos producido por
la inflorescencia (tamafio de la cosecha desde aqui en adelante) se us6 como covariable en todos los
analisis. Con el propésito de controlar la probabilidad de rechazar errdneamente una o mas hipotesis
nulas y simultaneamente mantener el poder en la deteccion de una o mas hipotesis falsas se uso una
prueba secuencial de Bonferroni (Rice, 1989) a una significancia tabular de 0.05 tanto para los
diferenciales y gradientes de seleccion. Los niveles de probabilidad fueron corregidos
separadamente tanto en cada afio como en el analisis de los datos agrupados. Para determinar las
tendencias generales de la seleccion en la poblacion de Tristerix aphyllus, se realizéd un analisis de
covarianza (ANCOV A) para los cuatro afios consecutivos. Las relaciones lineales y sus respectivas

interacciones con los afios fueron determinadas separadamente de las relaciones cuadraticas.
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RESULTADOS
Estadistica descriptiva de los caracteres

La Tabla 2 presenta los estadigrafos de tendencia central y dispersion para los caracteres de
1. aphyllus durante los cuatro aflos de estudio. La longitud y ancho de los frutos asi como el peso
seco de la pulpa fueron en promedio mas bajos durante los dos primeros afios de estudio (1998,
1999). La longitud de las semillas no varié dramaticamente durante el periodo de estudio. Sin
embargo, durante el afio 1998 las semillas fueron més cortas y mas livianas que en las otras
estaciones reproductivas estudiadas. El nimero promedio de frutos producidos fue equivalente entre
afios, con excepcion del afio 2000, en que la cosecha fue significativamente mayor al de otros afios.
La oportunidad para la seleccion (1) también vario entre aios, siendo mayor en los afos 1998 y
2000 y mas baja en los afios 1999 y 2001, aunque la tendencia general fue a valores bajos de I (<

0.2).

Coeficientes de seleccion

El diferencial de seleccion (S’) (Tabla 3), fue positivo y significativo para el tamafio de la cosecha
durante tres afios (1998, 2000 y 2001), lo que indica una mejor adecuacion en las infrutescencias
que produjeron una mayor cantidad de frutos. Los diferenciales de seleccion fueron negativos,
aunque no significativos, para el peso de la pulpa y semillas, a excepcion del peso de las semillas en
el afio 1998 en que el diferencial resultd ser negativo y significativo, lo que sugiere una tendencia a

la disminucion del tamafio de semillas ese afio. El tamafio de la cosecha estuvo sujeto a una intensa
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seleccion direccional positiva para todos los afios, a excepcion del ano 1999, tal como ocurrio con el
diferencial de seleccion. Los gradientes cuadraticos muestran una tendencia a experimentar
seleccion estabilizadora para el nimero de frutos producidos durante los afios 1999 y 2001,
mientras que para el afio 1998 muestra fuerte seleccion disruptiva. El peso de las semillas fue
blanco de una fuerte seleccion cuadratica durante los afios 1998 (seleccion disruptiva), 2000 y 2001
(seleccion estabilizadora) (Tabla 3), mientras que el peso de la pulpa estuvo sujeto a seleccion
disruptiva durante el afio 1999 y seleccion estabilizadora durante el afio 2001. No se detecto
diferencias significativas en los gradientes lineales y cuadraticos entre afios (Tabla 4), exceptuando
la relacion lineal del numero de frutos producido que fue significativa entre anos, efecto que
desaparecio después de una prueba secuencial de Bonferroni. En consecuencia, fue posible reunir
los datos de los cuatro anos de estudio en un analisis conjunto.

El tamaifio de la cosecha y el peso de las semillas mostraron diferenciales y gradientes
lineales significativos y de signo opuesto (Tabla 5). Los gradientes cuadraticos, por su parte,
revelaron seleccion disruptiva para el tamafio de la cosecha y el peso de las semillas, mientras que
el peso de la pulpa se seleccion6 en forma estabilizadora durante los 4 afios de estudio (Tabla 5). Se
observo una intensa seleccion sobre la correlacion entre el peso de la pulpa y el peso de la semilla,
favoreciéndose semillas grandes y pequefias en frutos con oferta intermedia de pulpa (Tabla S y

Figura 1).
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Tabla 2. Numero de observaciones (N), promedio y error estandar (EE) de los caracteres y la adecuacion bioldgica, medidos durante

cuatro afios consecutivos en una poblacion de T aphyilus. Los promedios de los caracteres con diferentes letras como superindices nos

sefiala diferencias significativas (p>0.05) entre afios después de un analisis de varianza {ANOVA) o una prueba de Tukey
studentizado. Ademas se indica la oportunidad de seleccion para cada afio de estudio

1988 1999 2000 2001
Caracteres N promedio EE n promedio EE n promedio EE n promedio EE
Largo de fruto (mm) 115 9.158* 0063 44 9569° 0106 55 9732° 0102 57 9835 0.079
Ancho fruto (mm) 115 7.845* 0.106 44 7.700° 0.083 55 8412 0107 57 8360° 0.072
Peso pulpa (g) 109 0045 0.001 44 0046° 0002 55 0057 0002 57 0049° 0.001
Longitud semilla (mm) 109 6302° 0060 44 7.075° 0095 55 7218" 0089 57 7308  0.069
Ancho semilla (mm) 109 2829 0.037 44 2578 0.052 55 2689™ 0039 57 2905  0.042
Peso semillas (g) 109 0.021* 0.001 44 0031 0001 55 0042° 0001 57 0038 0.001
Tamafio cosecha 04  26552% 1480 44 20525" 1213 S8 4833" 3514 60 292.12° 2653
Tasa diaria de dispersién 150 0.215°  0.009 44 0194 0006 58 0196 0009 60 0.144°  0.004
Oportunidad de seleccion 150  0.269 44 0.041 58 0.118 58  0.051
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Tabla 3. Coeficientes de seleccion sobre tres caracteres de Tristerix aphyllus asociados a la dispersion de semillas. Analisis de
seleccion fenotipica. Se indica el diferencial de seleccion estandarizado (S;7), los gradientes de seleccion direccional ([3;),
cuadratica (y;) y correlacional (y;). Entre paréntesis se indica el error estandar. Todos los caracteres fueron estandarizados a
promedio cero y varianza unitaria. Los valores en negrita fueron significativos después de una prueba secuencial de Bonferroni

Caracter |
Peso pulpa Peso semilla

Afio Caracter 1 N; S’ N, B1 (SE) ¥ LSE) vi; (SE) ¥ij (SE)

1998 Tamafio cosecha 93  0.201*** 65  0.370 (0.117)**  0.589 (0.150)***  0.301(0.205) - 0.398 (0.138)
Peso pulpa 109 -0.050 65 -0.052(0.117) -0.900 (0.403)* 0.033 (0.227)
Peso semilla 109 -0.148% 65 -0.295(0.113)* 0.581 (0.157)***

1999 Tamafio cosecha 44  0.001 44 0.015 (0.157) -0.396 (0.173)* - 0.366 (0.223) 0.193 (0.205)
Peso pulpa 44 -0.029 44  -0.187(0.197) 0.779 (0.264)** - 0.130(0.181)
Peso semilla 44 -0.008 44 0.073 (0.196) -0.184 (0.3006)

2000 Tamafio cosecha 58  0.205*** 55  0.544 (0.112)*** -0.490 (0 193)* 0032 (0218) - 0.088(0.198)
Peso pulpa 55 -0.054 55 -0.014(0.147) -0.424 (0.223) - 0.697 (0.253)**
Peso semilla 55 -0.121%* 55 -0.248(0.149) -1.221 {0.330)***

2001 Tamafio cosecha 60  0.132*** 57  0.401 (0.128)*** -0.662 (0.168)*** -0.343 (0.170)* 0.308 (0.162)
Peso pulpa 57 -0.001 57  0.120(0.174) -0.708 (0.262)** - 0.722 (0.251)**
Peso semilla 57 -0.037 57 -0.109(0.178) -0.927 (0.249)***

Nota: La significancia estadistica de los diferenciales de seleccion fueron calculados mediante una correlaciéon producto-momento
de Pearson. * P <0.05; ** P <0.01; ***P < 0.001
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Tabla 4. ANCOVA del impacto del caracter en la adecuacioén biologica de una poblacion de
Tristerix aphyllus. Se muestran los grados de libertad (df), cuadrados medios (MS), valores de F y
valores de significancia (P). Las relaciones lineales fueron analizadas separadamente de las no
lineales. Los valores de F en negrita fueron significativos después de una prueba secuencial de
Bonferroni.

Fuente de variacién df MS F P
Relaciones lineales:

Afio 3 0.001 1530 0.209
Numero frutos producidos 1 0.003 4 385*% 0.038
Peso pulpa 1 0.000 0.203 0.653
Peso semilla 1 0.000 0.528 0.469
Afio* tamafio cosecha 3 0.002 2.677* 0.049
Afio* peso pulpa 3 0.000 0129 0.942
Afio* peso semilla 3 0.001 1216 0.306
Residuo 140 0.001

Relaciones cuadriticas:

Afio 3 0.001 1.510 0.215
Numero frutos producidos 1 0.003 3.384 0.068
Peso pulpa’ 1 0.000 0.208 0.649
Peso semilla? 1 0.000 0.546 0.461
Afio* tamafio cosecha ? 3 0.002 2.552 0.058
Afio* peso pulpa® 3 0.000 0.187 0.905
Afio* peso semilla ? 3 0.001 0.938 0.424
Residuo 140 0.001
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Tabla 5. Seleccion fenotipica sobre caracteres de 7. aphyllus agrupando datos de 4 afios de estudio. Se indica el
diferencial estandarizado de seleccion (S;”), los gradientes estandarizados de seleccion direccional (B;), cuadratica (vii)
y correlacional (y;). Entre paréntesis se indica el error estandar. Todos los caracteres fueron estandarizados a promedio
cero y varianza unitaria. Los valores en negrita fueron significativos después de una prueba secuencial de Bonferroni.

Caracter |
Peso pulpa Peso semilla
Vi (SE) Yij (SE)

Caracter i Ny S’ N2 Bi (SE) Yii (SE)

Tamaifio cosecha 187  0.136*** 156 0.342 (0.074)***  0.452 (0.078)***  0.136 (0.068)* -0.105 (0.072)

Peso pulpa 200 -0.060 156 -0.001(0.077) - 0.430 (0.108)*** -0.270 (0.068)***

Peso semilla 200 -0.136*** 156 -0.349 (0.077)***  0.708 (0.095)***

La significancia estadistica de los diferenciales de seleccion fueron calculados mediante una correlacion producto-
momento de Pearson. * P < 0.05; ** P <0.01; ***P <0.001
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Figural. Superficie de seleccion de la adecuacion bioldgica en respuesta al peso de semillas y

pulpa, para los datos agrupados de cuatro afios de estudio en una poblacién de Tristerix aphyllus.
Cada color corresponde a un valor de adecuacion biolégica sefialado en la tabla.
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DISCUSION

Los resultados revelaron que la seleccion lineal sobre el tamafio de la cosecha fue
consistente en signo y significativa en la mayor parte de los afios (1998, 2000 y 2001), asi como en
el andlisis de los datos agrupados. Los otros caracteres estudiados (peso de la pulpa y peso de la
semilla) tambi¢n presentaron consistencia en la tendencia de la seleccion lineal entre afios, a pesar
que en algunos afios no se observo gradientes significativos. Sin embargo, al observar la seleccion
no lineal para los afios por separado, se observo que a excepcion del afio 1999 en que el peso de la
pulpa presento seleccion disruptiva, hubo consistencia en la seleccion estabilizadora sobre aquel
caracter. Los otros dos caracteres, tamafo de la cosecha y peso de la semilla, presentaron una
tendencia hacia seleccion estabilizadora. En concordancia con o anterior, el analisis de covarianza
para coeficientes lineales y no lineales no revel6 heterogeneidad significativa en la seleccion
interanual. Este hecho sugiere que el agente dispersor, M. thenca, selecciona consistentemente el
fenotipo frutal de 7. aphyllus a lo largo del tiempo, y que la relacion de mutualismo estrecho entre
ambos componentes provocaria regimenes de seleccion mas fuertes y duraderos que en casos de
mutualismo difuso (eg., Janson 1983; Herrera 1984; 1985; Piper, 1986; Levey 1987; Malmborg y
Willson, 1988; Jordano, 1995). La consistencia en la seleccion lineal y no lineal en el caso del peso
de las semillas, a pesar de las fluctuaciones del ambiente, sugiere que la variacion del fenotipo frutal
es influenciada en una baja proporcion por el componente ambiental. Sin embargo, la seleccién no
lineal para el peso de la semilla y el tamafio de la cosecha parece estar sujeto a variaciones
ambientales, indicando un menor aporte genético a la variacion de los fenotipos. De hecho, el
componente lineal del tamafio de la cosecha reveld una mayor sensibilidad a la variacion interanual
en el analisis de covarianza, la que perdié significancia después de un analisis secuencial de

Bonferroni.
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La tendencia general de la seleccion para los cuatro afos de estudio mostré seleccion
direccional para infrutescencias con una gran produccion de frutos, durante casi todos los afios de
estudio (1998, 2000 y 2001) y para los datos agrupados, probablemente por constituir un caracter
asociado a la atraccion del dispersor (Thébaud y Debussche, 1992; Laska y Stiles, 1994; Ortiz-
Pulido y Rico-Gray, 2000). Este resultado no es nuevo. Varios otros estudios han revelado una
mayor remocion en infrutescencias en plantas con mayor disponibilidad de frutos (Murray, 1987;
Willson y Whelan 1993; Herrera et al., 1994; Ortiz-Pulido y Rico-Gray, 2000).

La fuerte seleccion correlacional entre el peso de la pulpa y el peso de la semilla durante los
anos 2000 y 2001 (Tabla 3), y en el analisis agrupado de los datos (Tabla 5), sugiere que la
seleccion acta sobre distintos segmentos de la historia de vida de la planta. El tamafio de las
semillas se relaciona generalmente con infeccidn exitosa (semillas grandes) y mayor movilidad en
la dispersion (semillas pequenas). Las semillas de mayor tamafio asegurarian una mayor
disponibilidad de recursos para el propagulo y por lo tanto mejores posibilidades para el
establecimiento sobre sus cactos hospederos (Foster, 1986; Winn, 1988; Parciak, 2002a). Las
semillas pequefias se asociarian a una mayor disponibilidad de propagulos susceptibles a ser
dispersados y a una mayor movilidad de estos en la dispersion (Beker, 1972; Stamp 1990;
Ganeshaiah y Shaanker, 1991, Parciak, 2002a). Sobre la base de estos resultados es posible postular
la existencia de un compromiso adaptativo entre dispersion y establecimiento de las semillas
(Parciak, 2002b). Si la seleccion direccional indico que infrutescencias con gran niimero de frutos
con semillas pequefias serian seleccionadas, la seleccion correlacional nos indica que estas semillas
estarian siendo seleccionadas junto con una oferta intermedia de pulpa. Asi, el consumo de frutos
con semillas pequefias debiera ser beneficioso para el dispersor porque consumiria
proporcionalmente una mayor cantidad de pulpa, siendo menos afectado por el peso de las semillas

en el vuelo. La combinacion pulpa intermedia/semillas extremas podria también ser beneficioso
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para la planta si sus semillas, mas livianas, son depositadas proporcionalmente mas lejos de la
planta madre que semillas grandes. La seleccion de frutos con semillas grandes debiera ser menor y
podria estar respondiendo una suerte de engafo de la planta al dispersor, ya que la planta
presentaria frutos grandes en apariencia, los que podrian ser consumidos por el frugivoro esperando
una mayor ganancia alimenticia. Sin embargo, las semillas grandes consumidas dificultarian el
vuelo proporcionando una menor ganancia alimenticia que frutos de menos tamafio. Estudios
previos no han detectado seleccidn correlacional entre peso de pulpa y semillas, seleccidon que se
espera ocurra entre caracteres cuya efectividad funcional se asocie directamente con la adecuacion
biologica del individuo (Herrera 2001) en desmedro de otras combinaciones (Endler, 1986, 1995).
En el sistema de estudio la combinacion entre peso de la pulpa y semillas esta directamente
relacionada con la eficiencia de la dispersion y en consecuencia, se encuentra sujeta estrechamente

a la eleccion que efectue M. thenca sobre los frutos de 1. aphyllus.
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