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RESUMEN

La selección mediada por frugívoros indaga sobre el valor adaptativo del fenotipo de los

frutos con respecto a [a adecuación biológica, en condiciones en que las presiones selectivas son

ejercidas por uno o varios dispersores. Los estudios sobre este tipo de selección se han realizado en

sistemas de mutualismo difuso en los que una especie de planta cuenta con un gn¡po de dispersores,

lo que favorecería la aparición de fenotipos frutales generalizados. En esta tesis se estudia cómo la

selección rnediada por frugívoros afecta a un sistema de mutualismo estrecho entre una especie de

planta y un solo dispersor, planteando corno hipótesis de trabajo que en sisternas más estrechos la

intensidad de selección ejercida por el dispersor sobre los caracteres frutales debiera ser más fuerte

v consistente en el tiempo que en sistemas donde el nrutualisrno es dihrso. Se cuantificó la selección

fenotípica impuesta por el dispersorMimus thenca sobre una serie de caracteres frutales incluyendo

el peso de la pulpa y semillas y la exhibición de frutos de la planta holoparásita Tristerix aphyllus

durante cuatro años consecutivos. Los resultados revelaron que el impacto selectivo de M. thenca se

expresó en selección direccional sobre infrutescencias con un alto número de frutos y semillas

pequeñas. El peso de la pulpa y semillas se seleccionaron correlacionalmente, con pesos

intermedios de pulpa y semillas pequeñas o grandes. El efecto selectivo del ave fue consistente en el

tiempo, lo cual permitió analizar los datos de los cuatro años de estudios en forma agrupada. El

análisis combinado de la información reveló la existencia de un compromiso adaptativo entre los

caracteres asociados a la dispersión (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 selección correlacional sobre caracteres asociados a dispersión y

establecimiento de semillas.



ABSTRACT

The frugivory mediated selection explores about the adaptive value ofthe 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 afTecls the stretcl'l

mutualism system, betweon onc plant specio and an r:nique disperser. I hypothesizcd tl¡at irt mole

stretch systems the intensity of selection applied to the disperser over the fn¡it characters should be

stronger and more consistent over the time, thau in systems where mutualism is difluse. lt was

quantified the phenotypic selection imposed by the disperser Mimus lhenca 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 ofr14 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 ofpulp

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 ofan adaptative trade-offbetween the characters related with the dispersion (pulp weight)

and those related to the establishment ofseeds (seeds weight). The results ofthis analysis provide

the first evidence ofcorrelational selection over characters associated to dispersion and seeds

establishment.



INTRODUCCION

Muchas especies de plantas producen frutos carnosos como recompensa por la diseminación

de sus semillas, siendo las aves quienes se asocian con mayor frecuencia en esta interacción

(Herrera y Jordano, 1981; Sargent, 1990). La dispersión de semillas se ha considerado como una

interacción mutualista, en [a que el dispersor aumenta la probabilidad de germinación de las

semillas dispersadas respecto a las semillas que no son transportadas @nglund 1993). Por su parte,

la planta proporciona alirnento a los dispersores, quienes ingieren Ia cubierta de las senlillas o

cstrlrcturas accesorias del ovario (Her-rera 1982; Larson, 1996) Los benelicios de esla intcraccion

pueden estar asociados a costos tanto para Ia planta, debido al aumento en la inversitin ener'ltetica v

nrrtririr.a en Ia fonnación de frutos, como para el dispersor. el que consunrc sernillas ilrelevantcs

para su alimentación, las cuales incrementan su peso corporal, aumentando de este modo la energía

necesaria para locomoción (I{errera y Jordano, 1981).

Se ha sugerido que la frugivoría posee potencial para generar cambios coevolutivos a través

de la evolución recíproca de adaptaciones morfológicas, anatómicas, conductuales y fisiológicas

especializadas en las aves (Wheelwrigth, 1985; Levey, 1987), así como de rasgos asociados a la

calidad nutritiva de los frutos (I{errera, 1982; Debussche e Isenmann, 1989) y exhibición 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, tamaño, fenología, y producción así como la arquitectura de la

infrutescencia representan rasgos sujetos a selección por parte de las aves frugívoras ((Janson, 1983;

Wheelwright, 1985; Murray, 1987; Debussche e Isenmann, 1989; Sargent, 1990; Willson e/ a/.,

1990; Thébaud y Debussche, 7992;Murphy et al., 1993; Willson y Whelan, 1993). De hecho, existe

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



tipo de rasgos frutales (Herrera, 1992; Piper. 1986; Levey, 1987, Debussche y Isenmann, 1989;

Foster, 1990; Willson ¿¡ a/. 1990; Sallabanks, 1993; Whelan y Willson, 1994). En algunos casos tal

preferencia se traduce en diferencias en la remoción de frutos y semillas y en la eficacia de la

dispersión (porción de semillas removidas de la planta madre) (Sallabanks, 1992; Willson y

Whelan, 1993). No obstante lo anterior, muchos autores señalan que la interacción entre aves

frugivoras y plantas es difusa, debido a que ningún participante de la interacción exhibiría una alta

especificidad en la asociación. De este modo, los cambios evolutivos no resultarían de la interacción

entre pares de especies, sino entre grupos de especies, originando fenotipos frutales generalizados

más que especificos para una única especie dispersora (Janson, l9ll3, Herrcra. l9tl4, 1985, Piper,

1986; Levey 1987; Malmborg y Wiilson 1988). Pese a que esta postura ha sido avalada a través de

numerosos estudios, existen sistemas naturales en c¡ue interacciones estrechas entre frugívoros y

plantas son probablcs. En estos sistemas sería posible veriflcar Ia evolución de caracteres frutales

más específicos. Un ejemplo de esto son las plantas parásitas de la familia Loranthaceae, quienes en

muchas ocasiones dependen de un único dispersor para sus semillas (e.g. Martínez de! Rio et al.,

1996; López-de Buen, 1999; ver revisiones enReid, 1989,1991).

Para evaluar el potencial evolutivo de la selección mediada por frugívoros es necesario

examinar los coeficientes de selección sobre los caracteres frutales de la planta. Este tipo de análisis

permite determina¡ si existe selección sobre caracteres de la planta asociados a la dispersión de sus

semillas, producto de las decisiones de forrajeo del dispersor. Esta metodología ha sido utilizada

sólo una vez en la literatura. Jordano (1995), durante dos años, evaluó los caracteres frutales sujetos

a selección por 33 especies de dispersores en Prunus mahaleá, concluyendo que mientras los

caracteres frutales fueron irrelevantes para dar cuenta de la variación de la adecuación biológica,

tamaños pequeños de semillas fueron seleccionados consistentemente en los dos años de estudio.

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



dispersores, ignorándose la importancia de la selección mediada por frugivoros en sistemas más

estrechos, con un menor número y diversidad de especies interactuantes. En esta tesis se examinará

f a variación temporal de la selección impuesta por Mimus thenca sobre los fenotipos frutales del

muérdago holoparásito Tristerix aphyllus, planta endémica de Chile árido y semiárido. La planta es

dispersada solamente por Mimus thenca, por lo que el sistema es adecuado para indagar el impacto

selectivo de los frugívoros en un sistema estrecho.

Globalmente la eficacia de un dispersor corresponde a la contribución específica que éste

hace a la adecuación biológica de Ia planta (I{errera y Jordano, 198 I ; Jordano y Schupp, 2000), y

dcpende de dos compouentes, uno cuantitativo. relacionado con el númcro de semillas que el

dispersor es capaz de remover de Ia planta y uno cualltativo que se asocia a la probabilidad de que

la selniila removida sea depositada en un lugar apropiado para su establecinr iento y germinacion

(l lcrrera y Jordano, 198 I , Chávez-Ramírez. 1994; Loiselle y Blake, I 999, Jordano y Schupp,

2000). El componente cualitativo de la eficacia del dispersor es dificil de medir en estudios

ecológicos, por lo que muchos investigadores optan por considerar el número de frutos removidos

como un estimador satisfactorio de la adecuación biológica 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 selección favorecería la eficiencia en la reproducción, maximizando la

tasa de sobrevivencia de la descendencia (l\4urray, 1987). En el sistema estudiado existe un solo

agente dispersor, por lo que [a adecuación biológica de la planta depende principalmente de él en

esta etapa del ciclo de vida.

Esta tesis se centra en determinar qué atributos morfológicos de la planta parásita, Tristerix

aphyllus, son seleccionados por su dispersor,Mimus lhenca. Considerando que la selección natural

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

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



Arnold, 1983; Phillips y Arnold 1989), y que las presiones selectivas pueden variar en el tiempo, se

estimó la intensidad, forma y dirección de [a selección mediada por el ave frugívora durante cuatro

estaciones reproductivas.

Hipótesis

I Debido a que 1a relación entre Mimus thenca y 'l't'isterix aphyllu.s es de mutualismo estrecho. se

!'\pcla (lllc ci dispersttr ejerza luertes presiones seiectiVas sobre ]os caractcres ltLttales asociadr¡s a la

dispersión de semillas.

I f)ebrdo a que kts cai acleres lrutales parlicipan en distintas etapas del ciclo de vida de las plantas

tales como dispersión (pulpa del fruto) y germinación o estableciltiento (tamaño de las semillas), se

espera que tales caracteres evolucionen en forma concertada.

Objetivo general

Determinar la selección mediada por frugívoros en un sistema de mutualismo estrecho, a través del

análisis comparativo de los coeficientes de selección impuesta por el frugivoro, M. Thenca sobre

distintos caracteres de los frutos de una población de T. aplryllus.



Objetivos específicos

1.- Determinar qué caracteres de la planta parásita son favorecidos por selección mediada por

frugivoros.

2.- Determinar la intensidad, dirección y forma de la selección fenotípica sobre caracteres asociados

a [a dispersión y establecimiento de T. aphyllus.

j. j)etermiua¡ si llxiste variacióu intetanual cn I¿ selcecion tcirotipica de car:ictcres asociados a la

dispersión dc semillas en l aphylltt.s



MATERJALES Y METODOS

Sitio de estudio e hisÍoria nafitral

El estudio de campo fue realizado en la Reserva Nacional Las Chinchillas, (31"30'5; 71'06'W, IV

Región) l7 Km. al norte de Illapel y 300 Km. al norte de Santiago. La Reserva está constituida por

4229 ha de clima en semi-árido con lluvias invernales, las que en promedio alca¡zan los 200mm

anuales. Sin embargo, las precipitaciones presentan una fuerte variación interanual, con años

inusualmente lluviosos, intercalados por años de intensa sequía (Fuentes et o1.,1988; di Castri y

Hajek, 1976)

En la Reserva se distribuyen en tbrma entre mezclada dos especies de cactus columnares,

F)chinp""is chitettsis y l',rtychniu ucidu Anhas especies son parasitadas por Trislerix ophl¡llus. l.a

vegetación arbustiva está dominada principalrnente por Fluorensia lhuri/eru, f]ahiu abronida.; y

Porlieria chilensis (Medel, 200 1).

Tristerix aphyllus (I-oranthaceae), es un muérdago holoparásito, sin hojas, endémico de la

región árida y semiárida de Chile, que infecta sólo a plantas de la familia Cactaceae (Follman &

Mahú, 1964, Kuijt, 1969, 1988; Mauseth et ol.,1985). El parásito existe como un sistema haustorial

endófito embebido en el tejido del cactus, sin producir raíces, hojas o tallos vegetativos (Mauseth el

al., 1984, 1985, Mauseth et al., 1990). La inflorescencia es la única parte de la planta que emerge

del hospedero, la cual está formada por una gran cantidad de flores tubulares, con cuatro tépalos

rojos, estilo y estambres amarillos (Smith-Ramírez, 1999; Medel et al. 2002).

Tristerix aphyllus es una especie parcialmente autocompatible (50%) y tiene una baja

porción de apomixis (15%) (Smith-Ramirez, 1999 Medel et al.2002). Las flores se abren

secuencialmente durante el período de floración que se extiende de Marzo a Agosto, sin embargo,

se observa un máximo de flores abiertas entre Abril a Junio. La polinización ocurre exclusivamente



a lravés de Sephanotdcs sephan¡odes, picaflor migratorio que se alimenta de las flores del parásito

durante los meses de otoño e invierno (Mayo- Julio) (Smith-Ramírez, 1999; Medel et al.2OO2)

La fructificación del parásito se extiende desde fines de Marzo a fines de Noviembre,

ocurriendo la máxima producción de frutos entre Julio y Septiembre (Medel 2000). Los frutos son

seudo bayas de color verde-rojo opaco cuando están inmaduras tornándose rosa pálido a blanco

traslúcido al madurar. Cada fruto contiene una única semilla, recubierta por una visoina

mucilaginosa, que les permite adherirse a la cutícula o a las espinas del cactus después de ser

defecadas por su dispersor Mimus thenca (Martínez del No et al., 1995, 1996; Medel, 2000; Medel

et al 2002)

julintus e¡rcu (Mimidae), es un ave endémioa de Chile que se distrrbuye dcsde Coprapo a

Valdivia (Araya y Millie, 1986). Es omnívora, y se alirnenta preferentemenle de lcrs fitrtos dc /.

tt¡th¡llus en los meses de invierno y primavera (Julio- Octubre) (Martínez Del Rio ¿¡ ¿rl., 1995) EI

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 distribución altamente agregada de T. aphyllus sobre los cactus §4artínez Del Río ef

al., 1995, Medel et ol., en prensa).

Procedimientos de campo

Durante los cuatro años de estudio (1998-2001), se estimó Ia dispersión individual del parásito,

determinando la tasa de remoción de sus frutos (semillas). En cada año se seleccionaron alrededor

de 50 inflorescencias discretas lo más comparable posible en cuanto a altura y edad, siempre

presentes sobre las columnas de Echinopsis chil¿zsis. Preüo inicio del período de dispersión de Z

aphyllus (Junio-Agosto) se marcaron al menos I 00 frutos inmaduros. con una gota de colorante

inerte en cada una de las inflorescencias. Posteriormente se contabilizó el número de frutos



remanentes al final del período de dispersión del parásito (septiembre-octubre) (Tabla l). con el

objetivo de no sobre estimar [a transmisión, producto de eventuales abortos o pérdida de frutos por

razones ajenas a la dispersión, se dispuso de un recipiente colector de 20 cm. de diámetro a 50 cm

por debajo de las inflorescencias marcadas.

Tabla 1 Resunren de los períodos en que se midió la dispersión para cada año de tratamiento,

especificando el nú:¡ert¡ de infiutesce¡1cias us¿da cn cada estación |eploductiva

Año N'' inlrutescencias Iiecha nrarcaie F'echa recuento At (días)

1998 I 15 i I agostc, 2-i - septientbre ,13

1999 44 24 - agosto 06 - octubre 43

2000 58 18 - agosto 24 - septiembre 31

2001 60 16 -junio 16 - agosto 51

Se calculo como medida de la adecuación biológica la tasa diaria de transmisión (T), que se calculó

mediante,

A,

en que M1 es el número de frutos marcados al inicio del periodo de dispersión, I\42 es el número de

frutos marcados al final del periodo de dispersión, R es el número de frutos recolectados en el

Mr-(M, + R,=rr[ I

10



recipiente, At es el número de días transcurridos entre el marcaje y la evaluación de la dispersión de

la planta y 0. I es una constante que da cuenta de Ia proporción de semillas que son depositadas

sobre brazos vivos de r!1. chilensis respecto al total de semillas dispersadas (Medel, datos no

publicados).

La literatura señala que caracteristicas de [a infrutescencia tales como su tamaño,

arquitectura y posición de los frutos pueden ser importantes para el ave (Sargent, 1990; Thébaud y

Debussche, 1992), asi como características intrínsecas del fruto tales como su tamaño y forma

(Wheelwright, 1985; Jordano, 1987, Levey, 1987; Foster, 1990, Sallabanks, 1993). Tomando en

cuenta tales anteccdentes. se cuantificaron los siguientes rasgos en las infrutescencias de 7l

ophyllus:

L Número t<ltal de firtos: 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 precisión).

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

4. Peso seco pulpa (g): Mediante la recolección de cinco frutos maduros de cada individuo de 7l

aphyllus,los que se secaron durante 24h, en una estufa a 60" C, período tras el cual se pesó el fruto

completo y su semilla en una balanza digital (0,01 g de precisión). El peso de la pulpa se determinó

restando al peso seco de cada fruto recolectado e[ peso seco de sus correspondientes semillas.

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

6. Ancho de las semillas (cm): Mediante un vemier digital (0.01 mm de precisión)

7. Peso seco de las semillas (g): Mediante la recolección de cinco frutos maduros de cada individuo

de T. aphyllus,los que se secaron durante 24 h, en una estufa a 60" C, periodo tras el cual se pesó el

fruto completo y su semilla en una balanza digital (0.01 g de precisión).
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Procedimiento esÍsdistico

Para cada año se estimó el valor promedio y el error estándar de cada uno de los caracteres

medidos. Unavez normalizados los datos, se efectuaron contrastes interanuales mediante ANOVA.

Contrastes múltiples se efectuaron mediante la prueba de Tukey. Como el propósito de establecer el

límite superior de intensidad de selección que pude aotuar sobre cualquier oarácter, se estimó la

oportunidad para selección (I), mediante lavarianza en la adecuación biológica relativa (Arnold y

Wade, 1984). Cuanto más se aleje la varianza de cero mayor será Ia oportunidad para que ocura

selección. Por el contrario, cuando la variaza es cercana a cero. no puede haber selección fenotípica

(Arnold y lVade, 1984).

Con anterioridad a la estimación de los coeficientes de selección, los valores del fenotipo

fueron trarrslormados y estandarizados a un promedio - 0 y varianza: 1, lo cual posibilita efectuar

contrastes de la intensidad de selección entre años. La adecuación relativa individual (w¡)

(estandarizada a 1) fue calculada mediante,

v)-

en que Wi es la adecuación biológica absoluta del individuo i, y W es el promedio poblacional de

W. Se cuantificó el diferencial de selección lineal estandarizado, Si', que refleja además de la

selección total (directa + indirecta) sobre el carácter i, el cambio en el valor promedio del carácter i

producido por selección dentro de una generación (Lande y Arnold 1983), sin toma¡ en cuenta la

intercorrelación de caracteres @ndler, 1986). Este coeficiente fue calculado como,

S', -COV(2,,w)

wi

W
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en que )/ es la adecuación biológica relativa y z¡ corresponde al carác¡er i. Para evaluar los

caracteres sujetos a selección directa por Mimus lhenca, se estimaron los coeficientes de selección

lineal y no lineal mediante los procedimientos multivariados de selección fenotípica (Lande y

Arnold, 1983). E[ coefrciente de selección direccional se estimó mediante,

en que Bi representa la pendiente promedio de la superfrcre de selección en el plano del carácter i. Pi

se calcula a partir del coeficiente de regresirin parcial en una regresión lineal por mínirnos

cuadrados entre [a magnitud del carácter i corno variable independiente y el valor de la adecuación

relativa (rr) como variable dependiente. La magnitud de Bi describe el cambio que ocurre en y al

va¡iar el carácfer i en una unidad, manteniendo todos los otros caracteres constantes. El signo de p¡

indica la dirección del cambio ocasionado por la selección actuando directamente sobre el carácter

i, descartando cualquier cambio atribuible a selección sobre caracteres correlacionados con el

carácter i (Lande y Arnold 1983).

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

mediante,

nnnn
w: a+ Xo F, ,, * ll2»tyiizi2+» ».:r'tririri

n

w-a+p,F,r,
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en que el signo de Tii indica [a curvatura de la relación entre el carácter i y [a adecuación

relativa (Í,). Cuando el signo es negativo, la curva es convexa e indica que selección de tipo

estabilizadora afecta la evolución del carácter i. Cuando el signo es positivo, la curva es cóncava,

indicando la presencia de selección disruptiva sobre el carácter. Los valores de y se calculan

directamente de los coeficientes cuadráticos de la regresión polinomial de los caracteres (Lande,

1980; Lande y Arnold, 1983). Los coeficientes para selección correlacional se estimaron mediante

yii en que los subíndices ij corresponden a los caracteres i, j sobre los cuales se estima la selección.

Este coefrciente proporciona información de la importancia de la selección sobre la correlación

entre pares de caracteres más que sobre los caracteres en forma independiente.

Debido a que la mayoría de las mediciones de frutos fueron hechas incluyendo las semillas

en su interior y para prevenir efectos de multicolinearidad entre las variables se optó por usar solo Ia

masa de la pulpa y de las semillas para los análisis de selección. El número de frutos producido por

la inflorescencia (tamaño de la cosecha desde aqui en adelante) se usó como covariable en todos los

análisis. Con el propósito de controlar la probabilidad de rechazar erróneamente una o más hipótesis

nulas y simultáneamente mantener el poder en la detección de una o más hipótesis falsas se usó una

prueba secuencial de Bonferroni @ice, 1989) a una significancia tabular de 0.05 tanto para los

diferenciales y gradientes de selección. Los niveles de probabilidad fueron corregidos

separadamente tanto en cada año como en el análisis de los datos agrupados. Para determinar las

tendencias generales de la selección en la población de Tristerix aphyllus, se realizó un análisis de

cova¡iatua (ANCOVA) para los cuatro años consecutivos. Las relaciones lineales y sus respectivas

interacciones con los años fueron determinadas separadamente de las relaciones cuadráticas.
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RESULTADOS

Estadistica descriptiva de los caracleres

LaTabla2 presenta los estadigrafos de tendencia central y dispersión para los caracteres de

T. aphyllus durante los cuatro años de estudio. La longitud y ancho de los frutos así como el peso

seco de la pulpa fueron en promedio más bajos durante los dos primeros años de estudio (1998,

1999). La longitud de las semillas no varió dramáticamente durante el período de estudio. Sin

embargo, durante el año 1998 las semillas fueron más cortas y más livianas que en las otras

estaciones reproductivas estudiadas. El número promedio de frulos producidos lue equivalente entre

años, con excepción del año 2000, en que la cosecha fue significativamente mayor al de otros años.

La opo*unidad para la selección (I) también varió entre años, siendo mayor en los años 1998 y

2000 y más baja en los años 1999 y 2001, aunque la tendencia general fue a valores bajos de I (<

02)

Coeficientes de selección

El diferencial de selección (S') (Tabla 3), fue positivo y significativo para el tamaño de la cosecha

durante tres años (1998, 2000 y 2001), lo que indica una mejor adecuación en las infrutescencias

que produjeron una mayor cantidad de frutos. Los diferenciales de selección fueron negativos,

aunque no significativos, para el peso de la pulpa y semillas, a excepción del peso de las semillas en

el año 1998 en que el diferencial resultó ser negativo y sigriificativo, lo que sugiere una tendencia a

la disminución del tamaño de semillas ese año. El tamaño de la cosecha estuvo sujeto a una intensa
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selección direccional positiva para todos los años, a excepción del año 1999, tal como ocurrió con el

diferencial de selección. Los gradientes cuadráticos muestran una tendencia a experimentar

selección estabilizadora para el número de frutos producidos durante los años 1999 y 2001,

mientras que para el año 1998 muestra fuerte selección disruptiva. EI peso de las semillas fue

blanco de una fuerte selección cuadrática durante los años 1998 (selección disruptiva), 2000 y 2001

(selección estabilizadora) (Tabla 3), mientras que el peso de la pulpa estuvo sujeto a selección

disruptiva durante el año 1999 y selección estabilizadora durante el año 2001. No se detectó

diferencias significativas en los gradientes lineales y cuadráticos entre años (Tabla 4), exceptuando

la relación lineal del núrnero de iruttls producido que lue significativa entre años, efbcto que

desapareció después de una prueba secuencial de Bonferroni. En consecuencia, fue posible reunir

los datos de los cuatro años de estudir¡ cn un análisis conjunto.

El tamaño de la cosecha y el peso de las semillas mostraron diferenciales y gradientes

lineales significativos y de signo opuesto (Tabla 5). Los gradientes cuadráticos, por su parte,

revelaron selección disruptiva para e[ tamaño de la cosecha y el peso de las semillas, mientras que

el peso de la pulpa se seleccionó en forma estabilizadora durante los 4 años de estudio (Tabla 5). Se

observó una intensa selección sobre la correlación entre e[ peso de la pulpa y el peso de la semilla,

favoreciéndose semillas grandes y pequeñas en frutos con oferta intermedia de pulpa (Tabla 5 y

Figura 1).
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Tabla 2. Número de observaciones §), promedio y error estándar @E) de 1os caracteles y la adecuación biológica, medidos durante

cuatro años consecutivos en una población de T aphyllus. Los promedios de 1os caracteres con diferentes letras como superíndices nos

señala dife¡encias significativas (p>0.05) entre años después de un análisis de varianza (ANOVA) o una prueba de Tukey
studentizado. Además se indica la oportunidad de selección para cada año de estudio

1988 1999 20012000

Caracteres

Largo de fruto (mm)

Ancho fruto (mm)

Peso pulpa (g)

Longitud semilla (mm)

Ancho semilla (mm)

Peso semillas (g)

Tamaño cosecha

Tasa diaria de dispersión

Oportunidad de selección

T],8 promedio EE, ¡l promedio EE n promedio EEN promedio

115

115

109

109

109

109

94

150

150

44

44

44

44

44

44

44

44

44

55

5_<

55

))
55

55

-§8

58

_i8

57

5'7

5'.7

57

57

57

60

9.t5

7.845^

0.045u

6.302^

2.829b'

0.021^

265.52^

0.2t5"

0.269

0.063

0.106

0.001

9.56

7.700^

0.046u

7.0'.7 sb

2.5'78'

0.031b

205.25^

0. 194'

0.041

0 106

0 083

0 002

0 095

0.052

0 001

12 t3

0 006

9.13 0.102

0,107

0.002

0.089

0.039

0.001

35.14

0.009

9.83

8.360b

0.049"

7.308b

2.905"

0.038"

292.12^

o.744b

0.051

0.079

0.072

0.001

0.069

0.042

0.001

26.53

0.004

0.060

0.037

0.001

14.80

0.009

8.412b

0.057b

7.218b

2.689ú

0.042"

483.3b

0. 196"b

0.118

60

58
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Tabla 3. Coeficientes de selección sobre tres caracteres de Tristerix aph.yllus asociados a la dispersión de semillas. Anáhsis de

selección fenotípica. Se indica el diferencial de selección esta¡darizado (S¡'), los gradientes de selección direccional (p),
cuadrática (yi¡) y correlacional (1¡). Entre paréntesis se indica e1 error estándar. Todos los caracteres fueron estandarizados a

promedio cero y varianza unitaria. Los valores en negrita fueron significativos después de una prueba secuencial de Bonferroni.

Carácter j

Año Carácter t S¡,N1 N2 pi (sE) yr (SE)

Peso pulpa

Yii(sE)

Peso semilla

ru (SE)

1998 Tamaño cosecha

Peso pulpa
Peso semilla

1999 Tamaño cosecha
Peso pulpa
Peso semilla

2000 Tamaño cosecha
Peso pulpa
Peso semilla

2001 Tamaño cosecha

Peso pulpa
Peso semilla

0.370 (0.117)++
- 0.052 (0.rt7)
- 0.295 (0.113)*

0.01s (0.1s7)
- 0.187 (0.1e7)

0.073 (0.1e6)

55 0.544 (0.112)',k**
5s - 0.014 (0.147)
55 - 0.248 (0.t49)

5'1 0.401 (0.128)**+
s7 0.120 (0.174)
s'| - 0.109 (0.178)

0.589(0.1s0)*** 0.301(0.20s)
-0.e00 (0,403)*
0.581 (0.157)* **

-0.396 (0.173)* - o.366 (0.223)
0,779 (0.264)+'r

-0.184 (0,306)

-0.490 (0.193)* 0 032 (0.218)
-0.424 $ 223)
-1.221 (0,330)**+

-0,662 (0.168)*** - 0.343 (0.170)+
-0.708 (0.262)**
^0.927 (0.249)***

93
109
109

0.201* **
- 0.050
- 0.148+

65
65
65

44
44
44

- 0 3e8 (0.138)
0.033 (0.227)

0. 193 (0.205)
- 0.130 (0.181)

- 0.088 (0.r98)
- 0.697 (0.253)**

0.308 (0 162)
- 0.122 (0.251)**

44 0.001

44 - 0.029
44 -0008

58 0.205**:k
55 - 0.0s4
55 - 0.727**

60 0.132{'+{.
57 - 0.001
s7 - 0.037

Nota: La srg¡rfr"uncia estadística de los diferenciales de selección fue¡on calculados mediante una correlación producto-momento

dePearson. * P<0.05; ** P<0.01; *+*P< 0.001
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Tabla 4. ANCOVA del impacto del carácte¡ en 1a adecuación biológrca de una población de

Tristerix aphyllus. Se muestran 1os grados de libertad (df), cuadrados medios (MS), valores de F y
valo¡es de significancia @). 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 variación PrMSdf

Relaciones lineales:
Ano
Número frutos producidos
Peso pulpa
Peso semilla
Año+ tamaño cosecha
Año+ peso pulpa
Año* peso semilla
Residuo

Relaciones cuadráticas:
Año
Número frutos producidos2
Peso pulpa 2

Peso semilla 2

Año* tamaño cosecha 
2

Año* peso pulpa 2

Año* peso semilla 2

Residuo

J

1

1

1

3

J
3

140

J

1

I
1

J
J
J

140

0 001

0 (10.1

0 000
0.00t)
0 002
0 000
0 00I
0 (t|I

0 o0l
0 00-l
0 000
0 000
0 002
0.000
0.001
0.001

1530
,+ -185*
0 :03
0 528
) 677*
0 t29
I ll6

I 510

-1 384
0 208
0.546
2 552
0. t87
0.938

0.209
0.038
0.653
0.469
0.049
0.942
0.306

0.215
0 068
0.649
0.461
0.058
0,905
0.424

19



Tabla 5. Selección fenotípica sobre caracteres de T. aphyllus agrupando datos de 4 años de estudio. Se indica el
diferencial estandarizado de selección (Si'), 1os gradientes estandarjzados de selección direccional (Bi), cuadrática (ti)
y correlacional (.¡¡). Entre paréntesis se indica el error estándar. Todos los caracteres fueron estandarizados a promedio
cero y variaua unitaria. Los valores en negrita fueron significativos después de una prueba secuencial de Bonferroni.

Carácter 1

Peso pulpa Peso semilla

carácte¡ i Nr si' N, pi (sE) Tii (sE) r¡ (sE) Tii (sE)

Tamaño cosecha I87 0.136'r'x'¡ 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)*x* -0.270 (0.068)'k**

Peso semilla 200 -0.136"*+ 156 - 0.349 (0.077¡xxx 0.708 (0.095)**x

La significaricia estadística de los diferenciales de selección fueron calculados mediante una comelación produclo-
momento de Pearson. * P < 0.05; ** P < 0.01; *x'*P < 0.001
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Figural. Superñcie de selección de la adecuación biológica en respuesta al peso de semillas y
pulp4 para los datos agrupados de cuatro años de estudio en una población de Tlisterix aphyllus,
Cada color corresponde a un valor de adecuación biológica señalado en la t¿bla.
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DISCUSIÓN

Los resultados revelaron que la selección lineal sobre el tamaño de [a cosecha fue

consistente en signo y signifrcativa en la mayor parte de los años (1998, 2000 y 2001), así como en

el análisis de los datos agrupados. Los otros caracteres estudiados (peso de la pulpa y peso de la

semilla) también presentaron consistencia en la tendencia de la selección lineal entre años, a pesar

que en algunos años no se observó gradientes significativos. Sin embargo, al observar la selección

no lineal para los años por separado, se observó que a excepción del año 1999 en que el peso de la

pulpa presentó selección disruptiva, hubo consistencia en la selección estabilizadora sobre aquel

carácter. Los otros dos caracteres, tamaño de Ia cosecha y peso de la semilla, presentaron una

tendencia hacia selección estabilizadora. En concordancia con lo anierior, el análisis de covarianza

para coeftcientes lineales y no lineales no reveló heterogeneidad significativa en la selección

interanual. Este hecho sugiere que el agente dispersor, rlZ thenca, selecciona consistentemente el

fenotipo frutal de T. aphyllus alo largo del tiempo, y que la relación de mutualismo estrecho entre

ambos componentes provocaría regímenes de selección más 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 selección lineal y no lineal en el caso del peso

de las semillas, a pesar de las fluctuaciones del ambiente, sugiere que la variación del fenotipo frutal

es influenciada en una baja proporción por el componente ambiental. Sin embargo, la selección no

lineal para el peso de la semilla y el tamaño de la cosecha parece estar sujeto a variaciones

ambientales, indicando un menor aporte genético a la va¡iación de los fenotipos. De hecho, el

componente lineal del tamaño de la cosecha reveló una mayor sensibilidad a la variación interanual

en el análisis de covariatza,la que perdió significancia después de un análisis secuencial de

B onferroni.
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La tendencia general de la selección para los cuatro años de estudio mostró selección

direccional para infrutescencias con una gran producción de frutos, durante casi todos los años de

estudio (1998, 2000 y 2001) y para los datos agrupados, probablemente por constituir un carácter

asociado ala atracción 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 remoción en infrutescencias en plantas con mayor disponibilidad de frutos (Murray, 1987;

Willson y Whelan 1993; .Henera et a|.,1994; Ortiz-PuJido y Rico-Gray, 2000).

La fuerte selección correlacional entre el peso de la pulpa y el peso de [a semill¿ durante los

años 2000 y 2001 (Tabla 3). y en el análisis agrupado de los datos (Tabla 5), sugiere que la

seleoción aotúa sobre distintos segmentos de la historia de vida de la planta. El tamaño de las

semillas se relaciona generalmente con infección exitosa (semillas grandes) y mayor movilidad en

la dispersión (semillas pequeñas). Las semillas de mayor tamaño asegurarían una mayor

disponibilidad de recursos para el propágulo y por lo tanto mejores posibilidades para el

establecimiento sobre sus cactos hospederos (Foster, 1986; Winn, 1988; Parciak, 2002a). Las

semillas pequeñas se asociarían a una mayor disponibilidad de propágulos susceptibles a ser

dispersados y a una mayor movilidad de estos en la dispersión (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 dispersión y establecimiento de las semillas

(Parciak, 2002b). Si la selección direccional indicó que infrutescencias con gran número de frutos

con semillas pequeñas serían seleccionadas, la selección correlacional nos indica que estas semillas

estarían siendo seleccionadas junto con una oferta intermedia de pulpa. Así, el consumo de frutos

con semillas pequeñas debiera ser beneficioso para el dispersor porque consumiría

proporcionalmente una mayor cantidad de pulpa, siendo menos afectado por el peso de las semillas

en el vuelo. La combinación pulpa intermedia/semillas eñremas podría también ser beneficioso
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para la planta si sus semillas, más livianas, son depositadas proporcionalmente más lejos de la

planta madre que semillas grandes. La selección de frutos con semillas grandes debiera ser menor y

podría estar respondiendo una suerte de engaño de la planta al dispersor, ya que la planta

presentaría frutos grandes en apariencia, los que podrían ser consumidos por el frugívoro esperando

una mayor ganancia alimenticia. Sin embargo, las semillas grandes consumidas dificultarían el

r,uelo proporcionando una menor ganancia alimenticia que fiutos de menos tamaño. Estudios

previos no han detectado selección correlacional entre peso de pulpa y semillas, selección que se

espera ocurra entre caracteres cuya efectividad funcional se asocie directamente con la adecuación

biológica del individuo (Herrera 2001) en desmedro de otras cornbinaciones (IJndler. 1986, 1995).

En el sistema de estudio la combinación entre peso de la pulpa y semillas está directamente

relacionada con la eficiencia de la dispersión y en consecuencia. se encuentra suieta estrechamente

a la elección que efectúe.44 thenca sobre los frutos de T. aphyllus.
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