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RESUMEN

El éxito de las plantas parasitas puede ser afectado indirectamente por la especie
hospedera. En el Santuario de la Naturaleza Yerba Loca, al oriente de Santiago, la
planta hemiparasita Tristerix verticillatus (Loranthaceae) se encuentra constituyendo
tres sistemas hemiparasito-hospedero (SHH) en asociacion con los hospederos
Schinus montanus, Fabiana imbricata y Berberis montana que crecen en simpatria.
Estos tres SHH exhibieron polimorfismo en los compuestos volatiles emitidos y estas
diferencias fueron asociadas con la llegada de insectos polinizadores. E! presente
estudio evalta el efecto del hospedero sobre el movimiento potencial de polen entre
flores del hemiparasito utilizando polvos fluorescentes como analogos de polen, y
examina posibles causas de los efectos encontrados. Ei experimento revelé que la
llegada de polvos a distintos SHH difiere significativamente, independiente del SHH de
salida de los poivos, y demostré un mayor movimiento potencial de polen deniro y
hacia el sistema T. verticillatus — S. montanus. Este resultado fue relacionade con la
mayor oferta floral de este SHH (en cuanto a la cantidad de infrapoblaciones presentes,
al tamafio de sus parches florales y a su grado de agrupamiento), en comparacion con
los otros dos SHH. El estudio integré un sistema de informacién geografica que
permitié evidenciar la complejidad del sistema estudiado y guiar el disefio experimental

y los andlisis posteriores.

xii




ABSTRACT

Parasitic plant success can be affected indirectly by host species. In the Yerba lLoca
Sanctuary, east of Santiago, the hemiparasitic plant Tristerix verticillatus
(Loranthaceae) is found as three co-occurring hemiparasite-host systems (HHS) in
association with the hosts Schinus montanus, Fabiana imbricata and Berberis montana.
These three HHS exhibited polymorphism in the volatile compounds emitted and these
differences were associated with differential arrival of insect pollinators. The present
study evaluates the host effect on the potential movement of pollen among
hemiparasitic flowers using fluorescent powders as pollen analogs, and examines
possible causes of effects found. The experiment revealed that the arrival of powders to
different HHS differs significantly, independent of the HHS of origin of the powders, and
demonstrated a major potential movement of pollen inside and towards the system 7.
verticillatus — S. montanus. This result was related to the higher floral offer of this HHS
(in terms of number of infrapopulations present, size of floral patches and degree of
aggregation), in comparison with the other two HHS. The study integrated a geographic
information system that showed the complexity of the study system and guided the

experimental design and the subsequent analyses.
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1 Introduccién

Las plantas parasitas obtienen agua, minerales y nutrientes organicos desde el
xilema de la planta sobre la cual habitan — su hospedero — a través de un sistema de
conexién llamado haustorio (Kuiit 1969); éste suele establecer también estrechas
conexiones con el floema del hospedero (Press & Phoenix 2005). Las plantas parasitas
constituyen un extenso y diverso grupo de mas de 3000 especies, reuniendo cerca del
1% de todas las angiospermas; exhiben variadas formas de vida, incluyendo hierbas
anuales y perennes, enredaderas, arbustos y arboles, y estan presentes en la mayoria
de los ecosistemas naturales y seminaturales dei mundo, desde los trépicos hasta el

artico (Pennings & Callaway 2002; Press & Phoenix 2005; Quested 2008).

Segtin el sitio de acoplamiento al hospedero las plantas parasitas se clasifican
en parasitos de raiz o parasitos de tallo, y su capacidad de realizar fotosintesis
determina si son hemiparasitas, cuando son verdes Yy fotosintetizadoras, u
holoparasitas, si obtienen la totalidad de los nutrientes desde su hospedero (Phoenix

2005 Nickrent 2008; Press & Quested 2008).

El particular modo de nutricion de este tipo de plantas provoca un efecto
reciproco entré el parasito y su hospedero, es decir, la planta pardsita afecta y es
afectada por la fisiologia de su planta hospedera (Pennings & Callaway 2002). Debido
a esto las plantas parasitas tienen un fuerte impacto en las comunidades en las cuales
se encuentran, a pesar de que raras veces contribuyen sustancialmente a la biomasa
total de ellas (Quested 2008). Es asi como las plantas parasitas pueden modificar la

estructura y dinamica de la comunidad — incluyendo diversidad de plantas, herbivoros,




polinizadores y hongos micorricicos — mediar las interacciones entre las plantas
hospederas y otros organismos, ¥y alterar su ambiente abiético — incluyendo agua y
nutrientes del suelo, CO, atmosférico y temperatura — razones por las cuales son
consideradas como ingenieros de ecosistemas’ (Pennings & Callaway 2002; Press &

Phoenix 2005; Quested 2008).

Por otro lado, e! éxito de las plantas parasitas puede ser afectado
indirectamente por la especie hospedera, ya que adquieren tantc nutrientes como
metabolitos secundarios (por ejemplo compuestos de defensa) desde sus hospederos.
Es asi como el hospedero puede alterar las interacciones enfre el parasito y su
comunidad de mutualistas (e.g., polinizadores) y antagonistas (e.g., herbivoros) (Adler
2002, 2003). Por ejemplo, algunos estudios han revelado que la adecuacion biologica
de Castilleja indivisa aumenta en relacion a los niveles de alcaloides que el
hemiparasito obtiene de su hospedero: cuando C. indivisa crece sobre hospederos con
altos niveles de alcaloides presenta herbivoria reducida, mas visitas de polinizadores y
mayor produccién de semillas en comparacion con C. indivisa creciendo sobre
hospederos con bajos niveles de alcaloides (Adler 2000, 2003; Adler y col. 2001). En
investigaciones mas recientes se ha mostrado que una poblacién del hemiparasito
Tristerix verticillatus, habitando un &rea pequefia, exhibe un polimorfismo quimico de
los compuestos volétiles que emite cuando parasita tres especies de hospederos y que
tales diferencias se asocian con la llegada de insectos polinizadores (Troncoso y col.

2010).

! |Los organismos ingenieros de ecosistemas son aquellos que modulan directa o indirectamente
la disponibilidad de recursos (ademas de los propios) a otras especies, a través de cambios en
el estado fisico de materiales bidticos y abiéticos. Al hacerlo ellos modifican, mantienen y/o
crean héabitats (Jones y col. 1894).




Algunos de los mecanismos que se proponen para explicar como la planta
hospedera logra influenciar, mediante compuestos quimicos, las interacciones
ecolégicas entre la planta parasita y otros organismos son: (1) la transferencia, a través
de las conexiones haustoriales, de los compuestos activos, (2) la transferencia, a
través de las conexiones haustoriales, de metabolitos precursores o de reguladores de
la biosintesis de los compuestos que resuitan en un efecto directo sobre el parasito, y
(3) la sefalizacion planta-a-planta a través de! aire entre el hospedero y su

hemiparasito a través de compuestos volatiles (Pate 2001; Dicke y col. 2003).

Aunque en general las plantas parasitas presentan una amplia diversidad de
hospederos, muchas muestran altos niveles de preferencia por un subconjunto de los
hospederos disponibles, i.e. las plantas parasitas lograrian discriminar sobre la oferta
de hospederos disponibles y reconocer al que potencie el crecimiento, reproduccion y
adecuacién biolégica de ellas (Pennings & Callaway 2002; Press & Phoenix 2005,
Runyon y col. 2006). Estudios recientes sugieren que en el comportamiento observado
de las plantas parasitas estan involucradas sefiales quimicas que median no solo [a
seleccidn del mejor hospedero sino también las interacciones con toda la comunidad y
su entorno abiético (Pennings & Callaway 2002; Press & Phoenix 2005; Troncoso y col.

2010).

Entre las plantas parasitas, los muérdagos corresponden a un grupo funcional y
polifilético constituido por mas de 1300 especies, incluidas todas las plantas
hemiparasitas aéreas dentro del orden Santalales, siendo las familias Loranthaceae y
Viscaceae las mas numerosas — abarcan mas del 98% de las especies de muérdagos

— (Watson 2001). Los muérdagos se caracterizan por las densas agrupaciones de




tallos y hojas semisuculentas que forman en la copa de sus hospederos (Watson 2001)
y por el engrosamiento que provocan en las ramas del hospedero en el sector donde
se unen a él. Debido a la estrecha relacion que mantienen con su hospedero, los
muérdagos son menos afectados por las fluctuaciones de factores edaficos, hidricos y
nuiricionales que la planta hospedera, ya que ésta mitiga sus fiuctuaciones y les
permite mantener largas temporadas de floracion y fructificacion con disponibilidad de

néctar y frutos durante varios meses - 10 a 12 meses en algunos casos (Watson 2001).

Watson (2001) y posteriormente Mathiasen (2008), sobre la base de una vasta
informacién acerca de la historia de vida de los muérdagos y sus interacciones
ecoldgicas, plantean que estos parasitos cumplen un importante rol ecolégico en
variados habitats del mundo, proporciocnando importantes recursos a un amplio rango
de taxones (como recurso nutricional directo y como proveedor de microhébitats de
anidamiento y de refugio o dormidero) y determinando la diversidad local en éstos
habitats {(como un modificador indirecto de la estructura del habitat). Mas aan, otras
investigaciones han revelado el potencial de las plantas hemiparasitas de alterar la

cantidad y calidad de los nutrientes que retornan al suelo (Quested, 2008).

De esta forma, los muérdagos son considerados comc un recurso clave en
muchos ecosistemas del mundo, en particular debido a la fuerza de las interacciones
ecolégicas que ellos establecen con su comunidad o ecosistema, las cuales son tan
significativas que la remocion de una especie clave de un ecosistema podria precipitar
la pérdida de los usuarios obligados y posiblemente también de los oportunistas

{(Watson, 2001), alterando asi la dinamica de procesos y funciones ecosistémicas.




Tristerix verticillatus (quintral de! molle) es una planta hemiparasita arbustiva
(Fig. 1a) de la familia Loranthaceae, presente en Chile desde las Regiones IV a Xy
también en el sureste de Bolivia y noroeste de Argentina (Kuijt 1988). Habitualmente
crece sobre Schinus latifolius (molle), Colliguaja odorifera (coliguay) y Berberis
rotundifolia (michay) (Hoffmann y col. 1988). En Chile y Argentina su floracién ocurre
entre los meses de enero y mayo (Kuijt 1988), periodo durante el cual exhibe sus flores
tubulares de color rojo intenso, hermafroditas, pentameras y de 30 mm
aproximadamente (Fig. 1c), agrupadas en inflorescencias de 3 a 20 flores (Fig. 1b)
(Kuijt 1988; Hoffmann y col. 1998). Debido a su morfologia floral se ha asumido que T.
verticillatus es polinizada por aves; sin embargo se ha observado en un sector de la
cordillera en la zona central de Chile que los insectos son los principales visitantes
florales y que transportan efectivamente el polen de una flor a otra (Troncoso y col.
2010). Los frutos de T. verticillatus son bayas mucilaginosas de color amarillo, con ejes
mayor y menor de ca. 7 y 5 mm, respectivamente (Fig. 1d) (Kuijt 1988); se desarrollan

entre los meses de diciembre y marzo y son dispersados por aves.




Figura 1. Individuo de Tristerix verticillatus (a) y detalles de una inflorescencia (b), de

una flor (c) y de un fruto (d).

En el Santuario de la Naturaleza Yerba Loca (SNYL), uno de los sitios
prioritarios para la conservacion de la biodiversidad de la Region Metropolitana
(CONAMA 2004; Arroyo y col. 2002) y lugar donde se desarrolla el presente estudio, T.
verticillatus parasita a tres especies de hospederos: (1) Schinus montanus o litrecillo
(Sapindales: Anacardiaceae), especie endémica de Chile, arbusto siempreverde de 2 a
5 m de altura que se encuentra en la cordillera baja entre los 1.200 y 2.000 msnm en la
provincia de Santiago (Hoffmann 1998) y florece entre los meses de septiembre y
diciembre (Troncoso y col. 2010) (Fig. 2a); (2) Fabiana imbricata o pichi-romero
(Solanales: Solanaceae), un arbusto ramoso siempreverde de 1 a 2 m de altura, nativo

de Chile, Argentina y Pert que habita laderas y llanos soleados (Hoffmann 1998), cuya




época de floracion ocurre desde noviembre a enero (Troncoso y col. 2010) (Fig. 2b); y
(3) Berberis montana o palo amarillo (Ranunculales: Berberidaceae), un pequefio
arbusto de 50 cm de altura que habita en las laderas y quebradas de la precordillera
en Chile y Argentina (Hoffmann 1998) y florece entre los meses de septiembre y

noviembre (Troncoso y col. 2010) (Fig. 2c).

Figura 2. Los tres hospederos de Tristerix verticillatus en el Santuario de la Naturaleza

Yerba Loca: a) Schinus montanus, b) Fabiana imbricatay c) Berberis montana.

Los estudios preliminares realizados en la poblacion de T. verticillatus dentro
del SNYL han revelado diferencias en la composicion tanto de metabolitos secundarios
como de compuestos volatiles emitidos entre los hemiparasitos asociados a estos tres

hospederos (Cabezas 2007; Cabezas y col. 2009; Troncoso y col. 2010). Asimismo,




estos estudios han revelado diferencias en la intensidad de la herbivoria y la tasa de
visitas por insectos a las flores del hemiparasito, sugirierido que las interacciones
ecologicas de T. verticillatus con insectos dependen del hospedero (Cabezas 2007;

Troncoso y col. 2010).

Considerando los antecedentes expuestos, el estudio del movimiento del polen
entre las flores de la planta hemiparasita 7. verficiliatus en funcién de la especie de
hospedero que parasita revelaria tanto el efecto del hospedero sobre el potencial flujo
de genes dentro de la poblacién del hemiparasito, como los efectos de distintas
especies de hospedero sobre las interacciones entre la planta parasita y su comunidad

de polinizadores.

Por ofra parte, si se tienen en cuenta los planes de desarrollo turistico que la
municipalidad de Lo Barnechea tiene para el SNYL, que contemplan la construccion de
un camino alternativo a los centros de esqui de la zona de Farellones-La Parva a
través del Santuario, zonas de acampada y cabafias ademas de dos areas de
desarrollo inmobiliario, con hoteles y servicios en los mismos terrenos (Diaric La
Tercera, Domingo 22 de Febrero de 2009), la informacion generada como parte de
esta investigacién pondréa en relieve la importancia cientifica de este sistema biolégico
y contribuira a poner en evidencia la necesidad de acciones de conservacion de la

biodiversidad en el Santuario.




11 Sistema de estudio

Se estudiara una poblacién del muérdago T. verticillatus que en un area
pequefia del SNYL se encuentra parasitando tres especies de hospederos diferentes:
S. montanus, F, imbricata y B. montana. Estas tres especies de arbustos definen los
tres sistemas hemiparasito-hospedero (SHH) objetos del presente estudio: T.
verticillatus sobre S. montanus (TS) (Fig. 3a), T. verticillatus sobre F. imbricata (TF)

(Fig. 3b) y T. verticillatus sobre B. montana (TB) (Fig. 3c).

Figura 3. Los tres sistemas hemiparasito-hospedero estudiados: a) T. verticillatus

sobre S. montanus (TS), b) T. verticillatus sobre F. imbricata (TF) y c) T. verticillatus

sobre B. montana (TB).
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1.2  Objetivo general

Evaluar la potencial exporiacién de polen en la planta hemiparasita 7.
verticillatus cuando ésta se encuentra parasitando tres hospederos diferentes en una

zona del SNYL, y su relacién con su oferta floral y su confexio espacial.

1.3  Objetivos especificos

« Determinar la oferta floral y la distribucién espacial de los tres SHH presentes
en el area de estudio, sobre la base del nimero y tamafio del parche floral de
las infrapoblaciones® de T. verticillatus.

« Evaluar el movimiento potencial de polen dentro y entre cada uno de los SHH,
utilizando polvos fluorescentes como andlogos de polen.

e Integrar los datos obtenidos en terreno y los resultados de los andlisis
estadisticos mediante el uso de sistemas de informacion geogréfica (SIG) de
manera de complementar el estudio con una visién espacial del fenomeno

investigado.

2 ge denomina infrapoblacién a todos los Individuos de la especie parasita que ocuiren en el
mismo individuo hospedero (Huyse 2005). En nuestro sistema de estudio T. verticillatus
conforma tres tipos de infrapoblaciones de acuerdo a la especie de hospedero que parasita.
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2 Metodologia

21 Lugar y periodo de estudio

El trabajo de terreno se realizé en el SNYL (33,31°S 70,32°W) (Fig. 4), ubicado
70 km al Noreste de la ciudad de Santiago en la comuna de Lo Barnechea, en un area
aproximada de 15 hectéreas (sector Villa Paulina, rango altitudinal: 1950-2070 msnm)

donde se encuentran representados los tres SHH objetos del presente estudio.

El sector del Santuario corresponde a los valles del estero Yerba Loca, que
corre desde la base del cerro La Paloma, y del estero La Leonera, que desde el Este
desemboca en el estero Yerba Loca. La temperatura media anual es de 14°C
aproximadamente, con grandes fluctuaciones durante el afio, llegando a los 22,9°C en
verano y los 1,2°C en invierno. Las precipitaciones son escasas, caen principalmente

en forma de nieve y se concentran en invierno.

La vegetacion presente en el santuario es del tipo matorral escleréfilo
mediterraneo de baja alfura y matorral suculento (900-1500 msnm), bosque esclerdfilo
montano dominado por Kageneckia angustifolia (1600-2000 msnm) y vegetacion alto
andina (2000-3600 msnm), ademas de una extension significativa que corresponde a
humedales andinos, llamados localmente vegas (Arroyo y col. 2002). En el area de
estudio la vegetacion caracteristica corresponde a la del bosque esclerdfilo montano
donde las especies mas representativas son Escallonia myrtoidea, Kageneckia

anguslifolia, K. oblonga, Maytenus boaria, Aristofelia chilensis, Ephedra andina y
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Mulinum spinosum (Arroyo & Uslar 1993), ademas de Fabiana imbricata, Schinus

montanus, Colliguaja integerrima y Chuquiraga oppositifolia, entre otras (Fig. 5).

~———— quebrada

estero Yerba Loca

area de esiudio
SNYL

Comuna de Lo Barmechea

— i Z

0 50 100 200
Metos Regién Metropolitana - Chile

Figura 4. Plano general de ubicacién del SNYL y del area de estudio.
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Figura 5. Vegetacion presente en el area de estudio.

La toma de datos se efectud entre los meses de febrero y abril de 2009, época
en la que ocurre la floracion de T. verticillatus. Cabe recalcar que las épocas de
floracién del hemiparasito y de sus hospederos no se solapan, ya que las tres especies

de hospedero florecen desde fines de agosto hasta enero.

2.2 Oferta floral de T. verticillatus

La oferta floral de los tres SHH que conforma T. verticillatus en el area de
estudio se determiné sobre la base del tamafio del parche floral y nimero de las

infrapoblaciones del hemiparasito presentes en el area de estudio, cada una de ellas
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georreferenciada“ con un GPS* (Garmin HCx) e identificada con un codigo unico que

indicaba el SHH al que perienecia y el nimero de la infrapoblacion.

Para estimar el tamafio del parche floral en cada infrapoblacion se contaron
todas las inflorescencias del hemiparasito y el numero de flores de 10 inflorescencias
elegidas al azar. Con estos datos se estimé el numero de flores totales del
hemiparasito en cada infrapoblacion, multiplicando el ndmero de inflorescencias
presentes por el promedio del nimero de flores de las 10 inflorescencias elegidas al

azar.

2.3 Movimiento potencial de polen de T. verticillatus

El movimiento potencial de polen entre las infrapoblaciones de T. verticillatus
se estimo utilizando polvos fluorescentes de tres colores diferentes como analogos del
polen (BioQuip Products; #1162R, Y, B), teniendo en consideracion la metodologia
encontrada en la literatura (Campbell & Waser 1989; Kearns & Inouye 1993; Young

2002) y las caracteristicas particulares de nuestro sistema de estudic.

3 Geormeferenciar es determinar la posicién de un objeto en el espacio sobre la base de un
sistema de coordenadas y datum determinados; en pocas palabras, es dar referencia
geogréﬁca a un objeto.

Global Positioning System o Sistema de Posicionamiento Global es un sistema global de
navegacion por satélite que permite determinar a través de un equipo portatil la posicion de un
objeto en cualquier parte del mundo.
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2.3.1 Designacién de puntos focales de liberacién de polvos fluorescentes

El primer paso fue determinar los puntos focales de liberacion de polvos
fluorescentes, donde cada uno de ellos corresponde a una infrapoblacion del
hemiparasito. Se escogieron 12 punios focales para cada SHH (total = 36 réplicas),
considerando criterios de distribucion espacial de las infrapoblaciones de T
verticillatus, en particular la densidad total y la densidad de cada SHH en el area de
estudio, con el fin de evitar el sesgo por abundancia y distribucién espacial que podria
haber existido bajo una designacidén al azar, ya que en el grea de estudio las
infrapoblaciones del hemiparasitc no se encontraban en igual abundancia ni

distribuidas en el espacio de forma homogénea.

Para esto se realizaron andlisis de densidad con el programa ArcView GIS 3.2
(ESRI 1992) sobre todas las infrapoblaciones (sin diferenciar el SHH al que
pertenecian) y sobre las infrapoblaciones de los tres tipos de SHH por separado, lo gue
permiti6 clasificarlas en infrapoblaciones de zonas de alta densidad y de zonas de baja
densidad (Fig. 6). Sobre la base de esta informacion se escogieron para cada SHH
seis puntos focales de zonas de alta densidad y seis puntos focales de zonas de baja
densidad, buscando que los focales de la zona de alta o baja densidad del total de
infrapoblaciones (sin diferenciar el SHH) coincidieran con focales de la zona de alta o
baja densidad de cada uno de los SHH, respectivamente (Fig. 7). Sin embargo, debido
a la necesidad de que las flores que serian cargadas con poivos fluorescentes
estuvieran en su periodo de antesis y que algunos puntos focales no cumplian con este
requerimiento, éstos fueron reemplazados por la infrapoblacién mas cercana dentro de

la zona de densidad similar que cumpliera con este requisito.
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2.3.2 Prueba de terrenc

E! experimento con polvos fluorescentes se realizd durante nueve dias de
marzo de 2009, iniciandose cada noche a pariir de las 20:00 hrs, después de
comprobar que no existia actividad de polinizadores. Se aplicé polvos fluorescentes en
las anteras de algunas de las flores (entre dos y cuatro flores) de cada una de las
infrapoblaciones focales escogidas para ese dia de experimentacion y se mantuvieron

expuestas durante 24 h al ensamble completo de polinizadores.

Como se disponia sélo de tres colores de polvos fluorescentes y se trabajé con
cuatro puntos focales por dia, cada dia se aplicd un mismo color en las dos
infrapoblaciones focales diferentes mas alejadas entre si (separacion mayor a 500 m),
considerando una combinacion diaria de los colores de los polvos tal que se utilizaran
durante el experimento completo los tres colores el mismo nimero de veces en cada
SHH, con el fin de evitar un posible sesgo en los datos debido a la respuesta de los
polinizadores hacia alguno de los colores de los poivos fluorescentes {atracciéon o

repulsién hacia las flores cargadas con cierto color de polvos).

Transcurrido el tismpo de exposicién a los polinizadores se examinaron durante
horas de la noche bajo luz ultravioleta to;ias las inflorescencias de todos los
hemiparasitos presentes en el drea de estudio, incluyendo las infrapoblaciones focales.
Durante la revision se registré el cédigo de cada infrapoblacién receptora (SHH y
numero) y el nimero de flores que tenfan polvos fluorescentes en las partes

reproductivas de la flor (estilos y estambres).
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Mediante la utilizacién del programa ArcView GIS 3.2 (ESR! 1992), se
calcularon las distancias (minima, méaxima y promedio) y las areas de dispersion para
cada punto focal. Para determinar las distancias se utilizé la herramienta Foint
Distance y para las éreas de dispersion se usé la herramienta Home Range la cual,
sobre la base de un patrén de puntos y clculos de densidad, obtiene la regién dentro
del area de estudio donde otro punto puede ser encontrado con una probabilidad del

95%.

2.4 Analisis de los datos

2.41 Pruebas estadisticas

E! disefio del estudio es unifactorial, siendo el factor de variacién el hospedero,
con tres niveles de variaciéon que corresponden a los tres SHH. En consecuencia se
realizaron analisis de varianza de una via. Para aquellas variables que cumplieron con
los supuestos de normalidad y homocedasticidad se realizaron pruebas paramétricas
con sus correspondientes pruebas de comparaciones multiples utilizando el método de
Holm-Sidak (estadigrafos F y t respectivamente) (Sokal & Rohlf 1995). Para las
variables que no cumplieron con los supuestos antes mencionados se realizaron
pruebas no paramétricas en rangos mediante el método de Kruskal-Wallis y pruebas
de comparaciones multiples con el método de Dunn (estadigrafos H y Q,
respectivamente) (Siegel & Castellan 1988). Los analisis anteriores solo consideran el
SHH de salida de los polvos fluorescentes por lo que también se realizaron analisis de
varianza de dos vias no paramétricos en rangos y pruebas de comparaciones multiples

mediante el método de Holm-Sidak (estadigrafos F y t, respectivamente) para analizar
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los datos obtenidos considerando ademds el SHH de llegada de los polvos

fluorescentes.

Adicionalmente, se realizaron analisis de correlacion no paramétricos mediante
el método de Spearman (estadigrafo rg) para evaluar si la oferta fioral de las

infrapoblaciones se relaciona con la recepcion de polvos fluorescentes.

Todas las prusbas estadisticas y graficos se realizaron con el programa

SigmaPlot 11 (Systat Software 2008).

2.4.2 Andlisis espacial

Utilizando la herramienta de analisis del vecino mas préximo (nearest neighbor
analysis) del programa ArcView 3.2 (ESRI 1992) se analiz6 la distribucién espacial
(regular, aleatoria o agrupada) del total de infrapoblaciones de 7. verticillatus presentes

en el area de estudio.

Este método se basa en la distancia desde un individuo a su vecino mas

cercano. Asi, a partir de una muestra o poblacién, obtenida en un érea determinada,
calcula la distancia promedio al vecino mas cercano (73) considerando todos los

individuos de la muestra y también la distancia promedio al vecino mas cercano que se
espera (75) si los individuos de tal muestra o poblacién estuvieran distribuidos al azar

en un area de las mismas dimensiones. Luego, la razén entre la distancia promedio
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T .
observada y la esperada (R= A/ﬁa) puede ser usada como una medida del grado

en que la distribucion observada se aproxima o desvia de la distribucion esperada por
aleatoriedad: donde en una distribucién al azar R = 1, bajo condiciones de maxima

agregacion R = 0 y bajo maxima separacion R = 2,1491 (Clark & Evans 1954).

La significancia de tal aproximacion o desviacion de la distribucién esperada por

=-TE

azar puede ser sometida a prueba utilizando el estadigrafo ¢ = - donde O =

OTE
es el error estandar de la distancia media al vecino mas cercano en una distribucion

aleatoria de la misma densidad g que la muestra o poblacion observada y su valor es

0,26136

. donde N es el nimero de medidas de distancia hechas; el valor de 07 es

JNxp
directamente comparable con las tablas de la distribucion normal estandarizada N(0,1)

(Clark & Evans 1954).

Por otro lado, utilizando la herramienta de analisis de rango de habitat (home
range), también del programa ArcView 3.2 (ESRI 1992), se calcularon las areas de
dispersién de los polvos fluorescentes para cada punto focal. Ademas, se obtuvo una
matriz de distancias de todas las infrapoblaciones del area de estudio mediante el uso
de la herramienta distancia a un punto (point distance) lo que permitié realizar analisis

estadisticos comparativos sobre las distancias de dispersion de los polvos.

Finalmente, se realizaron mapas del area de estudio lo que permitié tener un
mejor entendimiento del sistema de estudio y encaminar los distintos analisis

estadisticos.
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2 Resultados

2.1  Oferta floral y distribuci6n espacial de T. verticillatus en el area de estudio

El conteo de infrapoblaciones realizado en e! area de estudio reveld que mas
del 50% de las infrapoblaciones pertenecen al SHH que conforman T. vetticillatus y S.
montanus (TS), y que los sistemas TF y TB se encuentran en proporciones similares

(Tabla 1).

Tabla 1. Numero de infrapoblaciones de 7. verticillatus presentes en el area de estudio

por cada sistema hemiparasito-hospedero (SHH).

SHH . N° de_ . Proporciép de
infrapoblaciones | infrapoblaciones
T. verticillatus | S. montanus (TS) 96 0,543
T. verticillatus | F. imbricata (TF) 36 0,203
T. verticillatus | B. montana (TB) 45 0,254
TOTAL 177 1

También se comparé el nimero de flores presentes en las infrapoblaciones de
cada SHH y se encontrd que presentan diferencias significativas entre los tres SHH (H

= 46,604; p < 0,001) y que siguen la tendencia, TS > TBy TF > TB (Fig. 8).
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Figura 8. Numero de flores totales de cada infrapoblacién de T. verticillatus en los tres

SHH.

Por otro lado, se realizd un andlisis de la distribucién espacial de las
infrapoblaciones de T. verticillatus el cual arrojé que los tres SHH estan dispuestos
agrupadamente deniro del 4rea de estudio y que TS presenta mayor agrupamiento que

TB y TF (H = 35,441; p < 0,001) (Tabla 2 y Fig. 9).
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Tabla 2. Resultados del analisis de distribucion espaciai de las infrapoblaciones de los

tres SHH mediante analisis del vecino més proximo.

SHH T4 (m) R z Tendencia
TS 8,329 0,424256 | -10,7918 | agrupamiento
TF 23,976 0,739154 -2,9941 agrupamiento
1B 16,877 0,581725 | -5,3678 agrupamiento

30

25 4

20 A

15

10 -

Distancia al vecino mas cercano (m)

TF
SHH

Figura 9. Mediana de la distancia al vecino mas cercano por SHH.

Por ultimo, se construyé un mapa del sistema estudiado donde se muesira la

oferta de flores de T. verticillatus en el drea de estudio previo a la realizacidn del

experimento con polvos fluorescentes y los parches de vegetacion de las tres especies

de hospedero (Fig. 10).
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Figura 10. Parches de vegetacion de las especies hospederas de T. verticillatus en el

area de estudio y nimero de flores por infrapoblacion (IP).
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22  Movimiento de polvos fluorescentes entre flores de 7. verticillatus

3.2.1 Resultados preliminares

Del experimento con polvos fluorescentes se obtuvo, para cada punto focal, el
nGmero total de infrapoblaciones y de flores que recibieron polvos fluorescentes (sin
diferenciar el SHH de llegada de los polvos). El analisis estadistico no arrojo

diferencias significativas entre los tres SHH focales (Tabla 3).

Tabla 3. Resultados de los andlisis estadisticos realizados sobre las variables ndimero

de infrapoblaciones (IPR) y nimerc de flores (FR) receptoras de polvos fluorescentes

por SHH.
Variable Estadigrafo p
IPR F =1,987 0,153
FR H=4,350 0,114

Sin embargo, cuando el total de infrapoblaciones y de flores receptoras de
polvos fluorescentes se desgloso entre los res SHH con el fin de evaluar las posibles
diferencias en la llegada de los polvos a estos tres SHH desde un mismo tipo de punto
focal se encontré que, independiente del sistema de salida de los polvos, éstos
llegaron preferentemente a TS, mostrando los tres SHH diferencias significativas
cuando el andlisis se realizo con el nimero de infrapoblaciones receptoras (F = 28,767,
p < 0,001) y s6lo diferencias entre TS-TBy TF-TB cuando el analisis se realizé, con el

numero de flores receptoras (F = 25,785; p < 0,001) (Fig. 11).
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Figura 11. Numero de infrapoblaciones (a) y nimero de flores (b) receptoras de polvos

fluorescentes por SHH de llegada de los polvos.
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3.2.2 Factores que determinan !a recepcién de polvos fluorescentes

Al considerar los analisis estadisticos de la oferta floral y distribucion espacial
de T. verticillatus en el area de estudio se hace evidente que la probabilidad de llegada
de los polvos fluorescentes a los tres tipos de infrapoblaciones es muy diferente, razén
por la cual es necesario determinar la relacién que podria existir entre la recepcion de
polvos fluorescentes y factores como: la distancia desde los puntos focales a las
infrapoblaciones receptoras de polvos, la oferta floral de cada infrapoblacién y el
ntmero de infrapoblaciones por SHH presentes en el area de estudio. De este modo,

los analisis revelaron lo siguiente:

3.2.2.1 Distancia desde infrapoblaciones focales a receptoras.

La figura 12 muestra que el nimero de infrapoblaciones receptoras disminuye a
medida que crece la distancia a la infrapoblacién focal. Este efecto es particularmente
notable en el caso de TS, en el que las infrapoblaciones receptoras se encuentran
mayoritariamente en el primer rango de distancia. Ei mayor efecto de la distancia en el
sistema TS podria deberse al mayor grado de agrupamiento que presentan las
infrapoblaciones en el SHH TS (Tabla 2); en otras palabras, las infrapoblaciones de TS
estan tan cercanas entre si que los portadores de polvos viajan predominantemente

distancias cortas cuando la infrapoblaciéon focal es TS.
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Figura 12. Numero de infrapoblaciones receptoras de polvos fluorescenies en funcién

de la distancia entre infrapoblaciones focales y receptoras, por SHH focal.

3.2.2.2 Oferta floral de cada infrapoblacién de T. verticillatus.

Se construyeron mapas del drea de estudio, que muestran la oferta de flores de
T. verticillatus previo a la realizacién del experimento con polvos fluorescentes (Fig. 13
a) y el nGmero de flores que recibieron polvos flucrescentes en cada infrapoblacion
(Fig. 13 b). En ellos se observa un patrén de puntos similar, lo que sugiere que el
experimento con polvos fluorescentes respondié a la oferta de flores de las

infrapoblaciones presentes en el area de estudio.
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Figura 13. Imagen comparativa que muestra la oferta de flores de T. verticillatus previo
a la realizacion del experimento con polvos fluorescentes (a) y el nimero de flores

receptoras de los polvos (b).

Este patron cualitativo se exploré cuantitativamente mediante un analisis de

correlacion entre oferta floral de cada infrapoblacién y el nimero de flores en esa
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infrapoblacién que recibieron el polvo fluorescente. La correlacion de Spearman (rs =
0,548; p < 0,001) demostrd que la recepcion de poivo fluorescente es efectivamente

proporcional a la oferta floral de cada infrapoblacion (Fig. 14).
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Figura 14. Correlacion entre oferta floral de cada infrapoblacion receptora y nuamero de

flores receptoras de polvos fluorescentes en ella.

3.2.2.3 Nimero de infrapoblaciones por SHH presentes en el drea de estudio.

La probabilidad de recibir polvos fluorescentes también depende del numero de

infrapoblaciones por SHH que se encuentren en el area de estudio. Al analizar la

recepcion de polvos, sobre la base del nimero de infrapoblaciones receptoras, en
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funcién de la abundancia de infrapoblaciones por SHH encontramos que el SHH TS,
ademas de ser el mas abundante, es el SHH que presenta mayor namero de

infrapoblaciones receptoras de polvos (Fig. 15).
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Figura 15. Numero de infrapoblaciones de T. verticillatus presentes en el area de

estudio e infrapoblaciones receptoras de poivos fluorescentes por SHH.

3.2.3 Factores de correccion de los datos

Como vimos anteriormente la recepcion de polvos fluorescentes esta
relacionada con la distancia entre la infrapoblacion focal y la receptora, con la oferta

floral de la infrapoblacién receptora y también con la oferta de los distintos tipos de
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infrapoblaciones presentes en el area de estudio. De esta forma, los analisis con los
datos crudos ocultan la dependencia del movimiento de polvos de estos factores. Por
esta razén se elaboraron tres factores de correccién que permitieran incorporar los

elementos que condicionan la recepcion de polvos a los datos crudos (Tabla 4).

Tabla 4. Factores utilizados para corregir los datos crudos resultantes del experimento

con polvos fluorescentes.

Factor de correccion Férmula
Oferta floral por IP N° de flores por IP
(Of) N° de flores totales en el area de estudio
Abundancia de SHH N® de IP por SHH
(A) N° total de IP en el area de estudio
Distancia a focales Distancia (focal - |P)
D) ¥ Distancia (focal = IP)q.177

3.2.4 Resultados utilizando factores de correccion

Cuando el movimiento de polvos fluorescentes se analizd tomando en cuenta
tanto el SHH de salida como el de llegada y utilizando los datos multiplicados por el
factor de correccion FCjp = D/A para la variable nimero de infrapoblaciones receptoras,
y por el factor FCr = Of/A para la variable nimero de flores receptoras, los analisis de

varianza de dos vias demostraron que no habia preferencia en la llegada de polvos
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fluorescentes a los distintos SHH (F = 2,96603, p = 0,056; F = 1,879, p = 0,158) (Fig.

16).
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Figura 16. NGimero de infrapoblaciones (a) y nimero de flores (b) receptoras de polvos

fluorescentes por SHH de llegada de los polvos, utilizando datos corregidos.
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Por otra parte, se determind la distancia maxima que los polvos fluorescentes
se movieron desde cada punto focal y sus respectivas éreas de dispersion. Para estas
variables los analisis estadisticos no arrojaron diferencias significativas (H = 1,053, p =
0,591: H = 0,739, p = 0,691; respectivamente), es decir, los polvos fluorescentes que
migraron desde cada uno de los tres SHH focales abarcaron distancias maximas y
areas de dispersion similares (Fig. 17). De esta forma se demuestra también que la
separacion entre puntos focales que fueron pintados con poivos del mismo color — 500
m — es suficiente para evitar que se confunda la proveniencia de los polvos en las

flores receptoras.
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3 Discusion

Diversos estudios han concluido que algunas caracteristicas de T. verticillatus,
tales cormo la composicion de metabolitos secundarios y de compuestos volatiles
emitidos, la intensidad de la herbivoria, la tasa de visitas por insectos a las flores vy la
incidencia e intensidad de infeccion dependen de la especie hospedera y tambien que
el sistema T. verficillatus sobre S. montanus seria el SHH mas exitoso, a juzgar por el
hecho que T. verticillatus es mas abundante sobre la especie hospedera menos
abundante, S. montanus (Cabezas 2007, 2010; Troncoso y col. 2010, Lemaitre 2010)
(Fig. 10). Estas conclusiones son congruentes con la idea de que las plantas parasitas
logran discriminar sobre la oferta de hospederos disponibles y escoger al que
favorezca su crecimiento, reproduccién y adecuacion biolégica (Pennings & Callaway
2002; Press & Phoenix 2005). Parte de nuestros resultados apuntan en esta misma
direccién ya que los parches florales de T. verticillatus son mas grandes cuando el

hemiparasito crece sobre S. montanus (Fig. 8, 10y 13 a).

En una mirada general a los resultados obtenidos del experimento de
movimiento potencial de polen entre las infrapoblaciones de T. verticillatus se puede
observar que hubo cierta tendencia de los polvos fluorescentes a moverse hacia un
sector particular del area de estudio y hacia un sistema predominantemente, TS (Figs.
13 y 14). Luego, el andlisis estadistico sobre estos resultados arroj6 diferencias
significativas en la llegada de polvos fluorescentes a los SHH independiente del SHH
de donde salen los polvos, donde TS y TF presentaron mas flores cargadas con polvos
que TB (Fig. 11 b) y el SHH TS presenté mas infrapoblaciones receptoras que TF y

este tltimo mas que TB (Fig. 11 a). Estos resultados siguen ia misma tendencia
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revelada en estudios anteriores donde se evalud el numero total de visitas de
polinizadores a las flores de T. verficillatus por SHH y cuyos resultados muestran que
el sistema TS es el mas visitado, seguido de TF y por ditimo TB (Cabezas 2007,

Troncoso y col. 2010).

Sin embargo, si consideramos que la probabilidad de que un tipo de
infrapoblacion reciba polvos fluorescentes podria depender de la oferta floral de esa
infrapoblacién, de la abundancia de los tres tipos de infrapoblaciones presentes en el
area de estudio y de la distancia al punto focal, el analisis deberia tomar en cuenta
estos facfc;res. Al evaluar [a oferta floral de cada infrapoblacion — basado en el nimero
de flores — y la abundancia de infrapoblaciones en el area de estudio nos enconiramos
con que las infrapoblaciones de TS y TF tienen una mayor oferta floral y que mas del
50% de las infrapoblaciones de T. verticillatus pertenecen al SHH TS (Fig. 8, Tabla 1),
lo que refleja una gran diferencia en la representatividad floral de cada SHH en el area
de estudio. Por otro lado, el analisis de distribucion espacial de las infrapoblaciones
arrojo que los tres SHH se encuentran agrupados en el area de estudio, siendo las
infrapoblaciones de TS las que presentan una menor distancia de separacion entre

ellas (Tabla 2, Fig. 9).

Por esta razén, se evaluaron cuantitativa y cualitativamente las relaciones entre
la recepcion de polvos y los tres factores antes mencionados que podrian determinar
las diferencias encontradas en los analisis de varianza de dos vias (Fig. 11); se
encontr6 que los tres factores — distancia, oferta floral y abundancia de

infrapoblaciones — afectan la recepcion de polves fluorescentes (Figs. 12 a 15). Estos
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resultados no sélo apoyan la idea de considerar estos tres factores en e! analisis

estadistico sino que también reflejan la gran complejidad del sistema estudiado.

Estos tres factores se convirtieron en tres factores de correccién (Tabia 4) para
aplicar posteriormente a los datos crudos. Los nuevos analisis de varianza de dos vias
con los datos corregidos por los factores correspondientes, muestran que las
diferencias en la llegada de polvos a los SHH desaparecen, lo que sugiere que el
movimiento de los polvos fluorescentes preferentemente hacia un sistema
efectivamente se deberia tanto a una respuesta a la oferta diferencial de! tipo y del
tamario de los parches florales de las infrapoblaciones presentes en el area de estudio
como a las relaciones de distancia y agrupamiento de los tres SHH. Asl, el SHH TS no
sélo presenta mas infrapoblaciones y flores receptoras debido a la mayor oferta de
infrapoblaciones y flores en el area de estudio, sino que también a que las
infrapoblaciones de TS tienden a estar rodeadas y muy cercanas a infrapoblaciones de
su mismo sistemna, por lo que los polvos posiblemente permanezcan en TS mas que en

los otros dos SHH.

Lo interesante de estos hallazgos es que se podria pensar que el flujo de genes
de la poblacién de T. verticillatus en el area de estudio estaria direccionado hacia uno
de los tres SHH, TS, sistema que segun estudios realizados anteriormente presenta
mayor probabilidad de polinizacion, menor herbivorla (Cabezas 2007, Troncoso y col.
2009) y mayor intensidad de infeccidn (Lemaitre 2010) en comparacion con los otros
dos SHH. En consecuencia, los hemiparasitos pertenecientes al sistema TS no sdlo

presentan caracieristicas que aumentan su sobrevivencia sino que también la
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permanencia en el tiempo de estas caracteristicas seria favorecida por un flujo génico

preferencial.

Otro resultado llamativo es que los ires SHH presentan distancias maximas y
areas de dispersion de los polvos fluorescentes similares (Fig. 14). Este hecho sugiere
que los tres SHH tienen un ensamble de polinizadores con capacidades de dispersién
similares, aunque estudios realizados anteriormente revelan que la composicién de

estos ensambles es diferente para cada SHH (Troncoso y col. 2010).

Finalmente, el uso de un sistema de informacién geografica en el presente
estudio permitié evidenciar la complejidad del sistema y comprender que en algunas
ocasiones la comprensién de un fenémeno estudiado no sélo depende de un analisis
numérico y/o estadistico sino también de la integracion de los elementos que
constituyen su contexto espacial. Si bien el ejercicio de considerar el contexto espacial
en la visualizacién de un fenémeno algunas veces dificulta la consecucion de un
respaldo estadistico de peso, permite acercase mejor a la realidad que originalmente

observamos.
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4 Conclusiones

En un sector del Santuario de la Naturaleza Yerba Loca se observé un mayor
movimiento de polvos fluorescentes - lo que podria traducirse en un mayor movimiento
potencial de polen - dentro y hacia el SHH TS. Este movimiento preferencial se deberia
a una mayor oferta floral de SHH en el area de estudio, no s6lo en cuanto a la cantidad
de infrapoblaciones presentes sino también en relacion al tamafno de sus parches
florales y a su grado de agrupamiento, en comparacion con los otros dos sistemas.
Este flujo génico direccionado hacia uno de los tres SHH favoreceria en el largo plazo
la permanencia en el tiempo de los genes de este SHH y podria conducir a la

diferenciacion genética de una poblacion dentro de un drea pequefia.
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