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RESUMEN

El objetive de esta tesis fue evaluar el efecto del
espaciamiento entre plantas masculinas y femeninas en la

produccién de frutos y semillas en Xageneckia angustifolia

(Rosaceae), un arbol dioico, en la precordillera de los Andes
de Chile central.

En Octubre de 1990, se marcaron los Aarboles en dos
poblaciones de diferentes densidades, en el Santuario de la
Naturaleza "Yerba Loca% (33°20'S, 70°20'W; 1800 msnm). Se
construyeron mapas para localizar espaclalmente cada individuo.
Se cuantificd (i) la produccidn de flores (ii) la fenolegia de
floracién de las plantas reproductivas y (iii) el nimero de
frutos y semillas iniciados y maduros. Posteriormente, se
evalud la relacidén de estos parametros con varias medidas de
espaciamiento entre plantas masculinas y femeninas y con 1la
produccién de flores masculinas de plantas masculinas cercanas,
como medidas de disponibilidad de polen. La floracidn de
Kageneckia angustifolia fue sincrénica y ocurrid en un periodo_.
corto (dos meses). Los individuos masculinos produjeron méas
flores por planta que los femeninos. En ambas poblaciones el
éxito de polinizacién fué cercano al 80% y el porcentaje de
6vulos fertilizados alrededor del 40%. E1 aborto de frutos y el
aborto de semillas fueron menores al 7%, siendc ambos

pardmetros, significativamente mayores en la poblacién de alta




densidad. En general estos parametros reproductives no se
relacionaron significativamente con ninguna de las medidas de
espaciamiento ni con la produccién de flores de plantas
maséulinas cercanas.

El bajo porcentaje de aborto de frutos y semillas indica
que la disponibilidad de recursos (nutrientes) no limitd 1la

produccidén de frutos y semillas en K. angustifolia. Esto

concuerda con la prediccidén derivada de la hipdtesis de la
Funcidédn Masculina de Sutherland & Delph (1984). La falta de
relacidén entre las variables reproductivas y las medidas de
disponibilidad polen, sumado a la alto porcentaje de
fructificacidn a nivel poblacional, indican gue 1990 la
polinizacién no fué un factor limitante de la produccién de

frutos y semillas de K.

angustifolia. Es probable que en afios
de baja floracidén (1991 y 19292), el éxito de polinizacidén y el
porcentaje de 6vulos fertilizados estén relacionados con la
distancia entre plantas masculinas y femeninas y la produccién
de flores de plantas masculinas.

Se propone gque la alta sincronia en la floracién, la alta
produccién de flores, la monoespecificidad del bosque de XK.
angustifolia y la gran abundancia de insectos polinizadores
serian los factores gque explicarian el patrdn de produccidén de

frutos y semillas observado.




INTRODUCCION

En poblaciones naturales de plantas la distancia entre
individuos reproductivos puede afectar la fecundidad (Platt et
al. 1974, Silander 1978, Widen & Widen 1990) via el efecto en
el flujo de polen. En las plantas xendgamas (diocicas y
genéticamente autoincompatibles) gue dependen de agentes
bidticos de polinizacidén, la distancia afecta el transporte de
polen inter-individuos (Levin & Kerster 1969), via modificacidn
de los patrones conductuales de 1los polinizadores. El
movimiento de los polinizadores esta determinado en gran parte
por el balance entre el costo energético y la recompensa de
alimentarse en un parche determinado (Heinrich 1975). Cuando
las distancias de vuelo son cortas, los polinizadores maximizan
el retorno energético, aumentando el tiempo de alimentacidn y
reduciendo el tiempo de vuelo empleado para desplazarse entre
plantas. A medida ‘que aumenta las distancias entre los
individuos, el tiempo y el gasto energético empleado por los
polinizadores para desplazarse entre parches es mayor y el
retorno energético es mencr. Adem&s, las "sefales" gue emplean
los polinizadores (ej. efecto visual de 1la masa floral,
olfatorias) para reconocer una fuente energética determinada se
debilitan. Ambos efectos reducirian la transferencia de polen
entre individuos distanciados (Handel 1983).

La mayoria de los estudios de flujo de polen se han
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realizado en hierbas de pequefio tamafic. Para estas plantas se
ha demostrado gue las distancias promedio de movimiento de
polen no sobrepasan los 5 metros (Levin & Kerster 1969, Schaal
1980, Anderson 1988, Widén & Widén 1990). Concordante con esto,
se ha registrado gque la produccién de frutos y semillas
disminuye marcadamente con la distancia entre individuos (Kay
et al. 1984, Widén & Widén 1990, Kunin 1992). En &rboles, los
estudios de dinamica de fluj6 de polen son escasos. Podriamos
suponer dgue los Aarboles, por su tamafio y alta produccién de
flores respecto a las hierbas, conformarian un gran parche de
forrajeo para los polinizadores. Estos concentrarian su
actividad de forrajeo en arboles individuales, disminuyendo asi
la probabilidad y la distancia de movimientoc de polen,
especialmente entre individuos lejanos. En drboles
hermafroditas autocompatibles esta conducta de alimentacidn
generaria altos niveles de geitonogamia (Arroyo 1976). Sin
embargo, es concebible pensar gque las plantas han desarrollado
estrategias adaptativas (ej. alta produccién de flores en un
corto periodo, Gentry 1974; produccién diferencial de .flores
por planta, Klinkhamer & Jong 1990; produccién diferencial de
nectar por planta, Feisinger 1983) gque modulan la conducta de
forrajeo de los polinizadores y aumentan el flujo de polen
entre conespecificos (Frankie 1976). Al regpecto, en los
trépicos se ha observado que algunos polinizadores (abejas

grandes) vuelan grandes distancia entre drboles conespecificos




(Frankie et al. 1976). Recientemente, House (1992) encontrdé que
en el bosque tropical 1lluvioso de Australiala, 1la mayor
cantidad de polen por individuo de insecto polinizador se
hallaba en individuos capturados en arboles femeninos de Litsea
leefeana gue se encontraban a menos de 25 m de distancia de un
conespecifico masculino. Aungue este autor no encontré una
relacién significativa entre la cantidad total de polen
conespecifico que es transportado a plantas femeninas y la
distancia a plantas masculinas cercanas, si detectd un efecto
de la distancia en la produccidén de frutos en tres especies de
arboles dioicos de este bosque tropical. Por otro lado,
estudios realizados en el bosque tropical lluvioso de Costa
Rica no ha detectado efecto de la distancia en la produccidn de
frutos (distancias menores a 65 m, Bullock & Bawa 1981;
distancias menores a 17 m, Bullock 1982, Wheelwright & Bruneau
1992). - ]

Ademds de la disponibilidad de polinizacidén (entendida
como la disponibilidad de polen y polinizadores), la fecundidad
puede ser afectada por eventos postfertilizacidn, como son la
cantidad de recursos disponibles para la maduracidn de frutos
y semillas, efecto de herbivoros, predadores de semillas,
factores fisicos y por calidad genética de los apareamientos
(Stephenson 1981, ILee 1988). A altos niveles de polinizacidn,
se ha observado gue la fecundidad puede estar fuertemente

limitada por recursos (nutrientes), lo gque se refleja en el




aborto de frutos y semillas principalmente en los primeros
estadios de desarrollo (Stephenson 1981, Levin 1984, Allison
1990). Al respecto, gran parte de la informacidén sobre aborto
de frutos se refiere a especies hermafroditas. Sin embargo,
existen antecedentes indirectos gque indican gue el aborto de
frutos depende del sistema reproductivo. Sutherland & Delph
(1984) mostraron gue el naimero de frutos por £flor es
significativamgnte mayor en las especies dioicas que en 1las
especies hermafroditas autoincompatibles. Esta diferencia es
atribuible a que, en las especies hermafroditas, la presencia
de los dos sexos en una misma flor impide a la planta ajustar
independientemente el nimero de gametos masculinos y femeninos
(Sutherland & Delph 1984, Sutherland 1986a, 1986b). Una presidn
de seleccidn para aumentar el nlimero de gametos masculinos
relativo a los gametos femeninos se traduciria en un exceso de
flores respecto a la capacidad fisioldgica de la planta para
producir frutos (Sutherland 1987). En las plantas dicicas esta
situacidn no se presenta, yva que la separacidén estructural de
las funcicnes masculina y femenina permite gue la planta pueda
ajustar independientemente el nlmero de flores masculinas vy
femeninas y asi producir un nimero optimo de flores da cada
sexos (Sutherland & Delph 1984).

El objetivo general de esta tesis es evaluér el efecto del

espaciamiento poblacional en la produccién y el abortoc de




frutos y semillas en XKageneckia angustifolia (Rosaceae)

(Frangel, 0livillo).

En este estudio se evaluaron las siguientes predicciones:
a) Si la funcién masculina es una importante presidén selectiva
gue controla la produccidn de flores y gametos en plantas, para

una especie dioica como XK. angustifolia, no se deberia

encontrar aborto de frutos y semillas. Entonces, el éxito de
polinizacién y fructificacidén deberian estar estrechamente
relacionados (Fig. la,b). Un patrdn idéntico deberia
encontrarse entre el porcentaje de 6vulos fertilizados vy
semillas formadas.

b) Si el factor limitante de la fecundidad es la polinizacién,
" se deberia encontrar una relacidn directa entre la produccidn
de frutos y semillas con la produccidn de flores en plantas
masculinas cercanas, como una medida de disponibilidad de polen
a plantas femeninas (Fig.la) y una relacién inversa con la
distancia entre plantas femeninas y masculinas (distancia a la

fuente de polen) (Fig.1lb).




Figura 1.- Relacidn esperada entre el éxito de polinizacidn y .
fructificacitS.n con a) la disponibilidad de polen (produccién de
flores) en plantas masculinas cercanas y, b) la distancia a la
fuente de polen, en una especie dicica compar'ado con una

especie hermafrodita.
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OBJETIVOS ESPECIFICOS

a) Determinar los patrones de espaciamiento entre plantas
masculinas y femeninas en dos poblacicnes con marcadas
diferencias en la densidad poblacional.

b) Cuantificar 1los periocdos de floracién de cada planta
femenina y masculina en las dos poblaciones con el propdsito
de detectar las fuentes de polen temporalmente disponibles
para cada planta femenina.

¢) Estimar el nimero de flores en cada planta masculina como
una medida de la cantidad de polen.

d) Determinar el porcentaje de fructificacidn inicial,
fructificacién final, produccidén inicial y final de semillas
y, el porcentaje de aborto de frutos y semillas en plantas
femeninas.

e) Evaluar diferencias en la produccidn y aborto de frutos y
semillas entre las dos poblaciones.

f) Relacionar el éxito de polinizacién, fructificacidén final
y produccién de semillas con: (i) medidas de distancias a
plantas masculinas cercanas (ii) producidén de flores en plantas
masculinas cercanas, como medidas de disponibilidad de polen

para cada planta femenina.




ESPECIE DE ESTUDIO

Kageneckia angustifolia D. Don. (Rosaceae) (Fig. 2) es un

arbol dioico, endémico de la zona mediterrénea de Chile
central, que se distribuye entre las regiones IV y VII. Habita
principalmente en laderas asoleadas en la Cordillera de los
Andes y en la Cordillera de la Costa, entre los 1500 a 2200 m
(Rodriguez et al. 1983, Rundel 1981), donde es frecuentemente
dominante en el bosque esclerdfilo montano. Es la especie gque
define el limite arbbéreo entre los 32°-33°S (Arroyo et. al.
1981). Est& catalogada como una especie vulnerable a la
extincidn en las regiones IV, V y Metropolitana (Benoit, 1989),
por lo gque la informacidn sobre su biologia y ecologia
reproductiva sera valiosa para desarrollar programas de
recuperacidn de poblaciones degradadas como consecuencia de la
sobreexplotacidn a la gue ha estado sometida comc recurso lefia.

l.as flores masculinas de Kageneckia angustifolia (Fig. 3)

estin dispuestas en un corimbo de 2-3 cm de largo. El caliz
estd formado por 5 16bulos triangulares, de 4 a 5 mm de largo.
La corola esta formada por 5 pétalos’ blancos, de 4-7 mm de
largo. Cada flor tiene 14-16 estambres, insertos en el borde
del receptaculo. Las flores femeninas, se localizan de 1 a 2 en
corimbo y, el caliz y corola son semejantes a las flores

masculinas; presenta estambres rudimentarios.
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Figura 2.- Kageneckia angustifolia en su habitat natural en el

Santuario de 1la Naturaleza, precordillera de la regibn

mediterranea, 33°20'S.
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Figura 3.- a) Flor femenina; b) flor masculina; c) fruto; d)
semilla madura; e) semilla abortada y f) évulo no fecundado de

Kageneckia angqustifolia.
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El ovario estd compuesto de 5 carpelos sésiles, dispuestos
radialmente sobre el receptaculo (Rodriguez et al. 1983). Las
flores femeninas poseen nectarios en la unién entre carpelos.
Cada carpelo tiene entre 11 a 15 6vulos. El fruto estd formado
por 5 foliculos dispuestos en forma estrellada, coriaceos,
pilosos, calciformes, de 1,5-2 cm de large y 6-9 mm alto. Las
semillas estan dispuestas en forma imbricada y biseriada:
comprimidas lateralmeﬁte; de 4-5 mm de largo y 1~2 mm de ancho,
prolongadas en un ala membranosa de 8-10 mm de largo (Rodriguez
et al1.1983). K. angustifolia ha sido descrita como entoméfila,
siendo visitada por pequefias abejas nativas semisociales vy
nunerosos coledpteros (Uslar 1982). Florece entre mediados de

Noviembre y mediados de Diciembre.

13




.T*“ o

AREA DE ESTUDIO

1. Localizacién Geogrédfica y Vegetacionm.

El drea de estudio se encuentra a los 1800 m en el Santuario
de la Naturaleza "Yerba Loca" (33°20'S, 70°20'W), en la cuenca
del rio San Francisco, Cordillera de Los Andes, Chile Central
(Figs. 4,5). Es un area silvestre protegida caracterizada por
su riqueza floristica y diversidad de formas de vida (Uslar
1982) y distintas formaciones vegetacionales a través del

gradiente altitudinal. En la reserva, Kageneckia angustifolia

es dominante entre 1500-1900 m, constituyendo comunmente
manchones monoespecificos. El estrato arbustivo es escaso con

presencia ocasional de Guindilia trinervis Gill. ex. H. et A.

en los espacios abiertos. Las especies herbdceas més

importantes que estdn asociadas al bosque de K. angustifolia,

considerando su abundancia, son Valeriana .-stricta Claos,

Relbunium hypocarpium (L.) Hemsl. y Geranium berterianum Colla

ex Savi. En los espacios abiertos predominan las especies

anuales, Calycera sessiflora Phil., Plagiocbothrvs tinctorius

(R. et P.) A. Gray, Calandrinia prostrata Phil. y Pectocarya

sp. {Uslar 1982).
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Figura 4.- Localizacidén geogr&fica del Santuario de la
Naturaleza "Yerba Loca"; precordillera de los Andes, regién

metropolitana, 33'20°S.
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Figura 5.- Vista general del Santuario de la Naturaleza "Yerba

Loca".
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2. Clima.

En la zona predomina un clima mediterré&neo con influencia
continental (di Castri & Hajek 1976). La precipitacién se
concentra en la estacién fria, entre Julio y Agosto y cae en
forma de agua lluvia o nieve. El verano es seco y de duracidn
variable, de 5 a 7 meses (Uslar 1982). No existen datos
climaticos para la zona de estudio. Sin embargo, en el mismo
sector precordillerano, a mayor altitud (2500 m), se ha
registrado una temperatura anual promedio maxima de 12,3 °C,
una minima de 3,4 °C y una media anual de 7,8 °C. La
precipitacién anual es 500 mm (datos de la estacidén
meteoroldgica del Ski Club de Chile de la Parva, para los afios
1978-1981, en Rozzi 1990). Considerando una tasa adiabatica de
disminucién de la temperatura de 0.6°C por 100 m de elevacidn,
la temperatura media anual en el sitio de estudio seria cerca

de 12°C. .

3. Poblaciones de Estudio.
En el sitio de estudio, se eligieron dos bosquetes de

Kageneckia angustifolia de distinta densidad. En adelante me

referiré a estos bosquetes como poblaciones aungue no son
poblaciones sensu stricto, sin embargo se encuentran
relativamente aislados entre si. La poblacién de baja densidad
se localiza en el sector de Villa Paulina en una ladera de

exposicién sur-oeste, 4 km hacia el interior del cajdén del Riéd
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San Francisco, considerando como punto de referencia el camino
a Farellones (Fig. 6a). La poblacién de alta densidad se
localiza en el sector de accesc al Santuario, en una ladera de
exposicidn sur-oeste (Fig. 6b). La eleccidn de estos bosquetes
obedecieron a gue se encuentran relativamente aislados de otros

bosquetes de K. angustifolia. El criterio mas importante para

escoger la poblacién de baja densidad fue la presencia de un
nimero elevado de individuos femeninos muy aislados de

individuos masculinos.
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Figura 6.- Aspecto de las poblaciones a) de baja densidad y, b)

alta densidad Kageneckia angustifolia.




METODOLOGIA

1. BIOLOGIA REPRODUCTIVA DE Kageheckia anqustifolia.

Pruebas de Agamospermia y Anemofilia.

Con frecuencia se ha documentado alta incidencia de
agamospermia o formacidén de semillas sin participacién de
gametos masculinos (Batygina 1988) en la familia Rosaceae
(Czapik 1988). Aungue existen antecedentes gue indican que

Kageneckia angustifolia no es agamospermica (Uslar, 1982), se

considerd importante verificar experimentalmente la ausencia de
este fendmeno como prerequisito para investigar la relacién
entre fructificacidén y distancia a la fuente de polen en XK.

angustifolia.

Por otro lado, observaciones de campe indican que esta
especie es entomdfila y que la polinizacién es realizada
principalmente por abejas semisociales (Uslar, 1982). Sin
embargo, no se han realizado ensayos para determinar 1la
importancia real de la entomofilia en comparacién a otros
mecanismos de polinizacién como es el caso de la anemofilia.

Para responder estas preguntas, en la primavera de 1990 se
cuantificé 1la produccién de frutos y semillas bajo tres
condiciones:

a.— Exclusidén de polinizadores biéticos y viento.
b.- Exclusién de polinizadores biéticos.

c.- Polinizacién manual cruzada.
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El primer tratamiento permite detectar 1la presencia de
agamospermia. El1 segundo permite detectar la presencia de
anemofilia y el tercer tratamiento consiste en un contrél de
las condiciones experimentales.

Se seleccionaron 3 individucs femeninos previo a la
floracidn (principios de octubre), se marcaron 15 ramas en cada
uno (5 ramas por tratamiento) y se contd el nimero de yemas
florales en cada rama. Las 15 ramas seleccionadas para el
experimento de exclusidén de polinizadores y viento se cubrieron
con un saco de género fino. Las ramas del experimento de
exclusidn de pﬁlinizadores se cubrieron con una malla fina de
plastico gue impedia la llegada de polen via insectos, pero a
la vez dejaba pasar el polen transportado por el viento. Las
203 flores seleccionadas para el experimento de polinizacidn
manual cruzada fueron polinizadas con polen proveniente de tres
plantas nasculinas de la misma poblacién. Dado el tamafio de las
flores unisexuales, el procedimiento de polinizacidén manual fue
relativamente faAcil. Con una pinza se tomaron flores
masculinas en antesis y se frotaron en el estigma de flores
femeninas. A fines de febrero de 1991, se recolectd vy
contabilizd los frutos y semillas formadas en cada uno de los
3 tratamientos. Estos experimentos se repitieron en 1992. En
este afioc se marcaron 15 individuos con el propdésito de
incrementar el universo de la muestra. En cada A&arbol se

marcaron 3 ramas por tratamiento. Se excluyeron los resultados
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del tratamiento de peolinizacidén manual cruzada debido a gue el

100% de los frutos fueron altamente predados.

2. CARACTERIZACION DE LAS POBLACIONES.
2.1. Densidad, espaciamiento y proporcién de sexos.

En las dos poblaciones de Kageneckia angqustifolia, se

enumeraron todos los individuos con etiquetas de aluminio. Se

p
identificaron tres tipos de plantas de acuerdo al sexo y
estatus reproductivo: 1) plantas masculinas, 1ii) plantas
femeninas y iii) plantas no reproductivas. E1 sexoc fue
determinado mediante observaciones de morfologia floral a
medida que se inicié la floracidn y a través de la presencia de
frutos de afios anteriores en plantas femeninas. En ambas
poblaciones se marcaron todas las plantas y renovales > 50 cm
de altura.

Para medir Jlas distancias entre plantas se utilizé un
Medidor de Distancia Ultrasdénico (Sonic 250). Con una brijula
se determind la orientacidn de cada una de las plantas respecto
a una planta cercana. Con estos datos se construyeron mapas de
ubicacién de los individuos sobre los cuales se midieron
posteriormente las distancias entre las plantas femeninas y las
masculinas mds cercanas.

2.2. Fenologia de floracién.

En poblaciones naturales, el grado de sincronia en la

fenclogia de floracién tiene importancia para el éxito
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reproductive de los individuos (Rathcke & Lacey 1985). Se
registrd el periodo de floracidn de cada planta reproductiva de

Kageneckia anqustifolia con el propdsito de determinar el grado

de sincronia en la floracién entre las plantas femeninas y
masculinas e identificar que individuos masculinos eran dadores
potenciales de polen para cada una de las plantas femeninas.

Para esto, a comienzos de octubre de 1990, antes de 1la
floracién, se marcaron 6 ramas distribuidas alrededor de la
copa de cada planta masculina a una altura promedio de 1.7 m.
En el 80% de las plantas femeninas se marcaron 10 ramas,
sigquiendo el mismec criterio utilizado en la seleccidn de las
ramas en las plantas masculinas. E1l nimero de plantas femeninas
marcadas estubo limitado por la accesibilidad de las ramas y
por la baja produccién de yemas florales en algunos individuoss
El criterio para seleccionar las ramas fue el nimero de yemas
florales ‘en ramas de 40 cm de largo maximo. Se considerd un
minimo de 100 y un madximo de 300 yemas florales por rama en las
plantas masculinas y entre 40 a 100 yemas florales por rama en
las plantas femeninas. Entre el 12 de Octubre (inicio de
floracién) y el 23 de Diciembre de 1990, se registrd cada 5
dias el numero de flores abiertas por rama.

Los datos fueron ordenados por planta y por fecha de
registro. Con el propdsito de facilitar la comparacidén de la
secuencia de floracién de ambos sexos, se expresd el nimero de

flores abiertas por registro como porcentaje del total de
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flores registradas abiertas a lo largo de todo el periodo de
muestreo. Se realizaron comparaciones entre la fenologia de
floracidon de las plantas masculinas y femeninas considerando el
inicio y la extensidén del periodo de floracién.

Con el fin de determinar el grado de sincronia a nivel
poblacional entre la fenologia de floracidén de los individuos
masculinos y femeninos, se utilizd el Indice de Similitud

Proporcional de Schoener (1968)

P, =1 - 1/2 * E]Pij - Piyl
donde,
Pijqy = Nij/er es la proporcién de flores abiertas del sexo j en
la fecha 1i.
Pix = N; /Yy, es la proporcién de flores abiertas del sexo k en
la fecha i.
Nisay = numero de flores del sexo j(o/k) en la fecha i.-
¥ (xy = numero de flores abiertas registradas en el total de

censos para los sexos j o K.

Para valores de P cercancs a 1 existe un alto grado de
sobreposicidén mientras que con valores de P_ cercanos a 0

existe un bajo grado de sobreposicién.
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2.3. Produccidén de flores en plantas reproductivas.

En especies dioicas, se han documentado diferencias en
caracteristicas reproductivas de plantas masculinas vy
femeninas, tales como diferencias en la fenologia de floracién,
dimorfismo floral, nimerc de flores y produccidn de néctar
(Lloyd & Webb 1977). El ntmero de flores por inflorescencias
y/o el namero de flores por arbol es casi siempre mayor en los
arboles masculinos gue los femeninos (Amstrong & Irvine 1989).

El patrén de produccidon de flores fue evaluado en

Kageneckia anqustifolia en los siguientes niveles :

2.3.1. Nimero de flores por inflorescencia

En 5 arboles de cada sexo, se cuantificd el nlmero de
flores por inflorescencia en un total de 100 inflorescencias
por planta muestreadas aleatoriamente en el dosel. Los datos,
ordenados por planta y sexo, fueron analizados mediante un
ANDEVA anidado de dos niveles (Sokal & Rohlf 1981).

2.3.2. Namerc de flores por planta.

El nidmero total de flores producidas por las plantas
masculinas y femeninas se estimé mediante el siguiente método.
En el periodo méximo de floracidn, se cuantificd el ntmero de
flores ablertas y yemas por abrir en 10 cuadrantes de 25x25 cm,
considerando una profundidad de 25 cm en la copa (0.0156 m3),
colocados regularmente en la periferia del dosel de todas las
plantas masculinas. Luego, se midid el didmetro mayor, didmetro

menor y altura de la copa de todos los individuos. Con estas
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variables, se estimd el volumen de la copa de cada individuo,
considerando que el dosel tiene una forma semejante a un cono

' invertido de volumen:

Vv = 1/3Ti * abh

donde, a ¥y b son el radio mayor y menor respectivamente y, h es
la altura de la copa de cada arbol.

Posteriormente, se estimd el volumen del dosel interior de
las plantas masculinas, asumiendo que las flores se
concentraban en los 25 cm exteriores del dosel. Restando el
volumen del dosel interior al volumen total de cada 4arbol, se
obtuvo el volumen aproximado del dosel donde se encuentran las
flores. Para cada planta, utilizando este valor y el numeroc
promedic de flores presentes en 0.0156 m°, se estimd el nimero

de flores por planta.

3. PRODUCCION ¥ ABORTO DE FRUTOS Y SEMILLAS.

En las dos poblaciones se eligieron plantas femeninas
localizadas a diferentes distancias de las plantas masculinas.
En 1la poblacién de alta densidad se elijieron 20 plantas
femeninas y en la de baja densidad 23 plantas. En estas plantas
se seleccionaron 4 de las 10 ramas marcadas para el estudio

fenologico. Teniendo en cuenta gque el aborto de frutos y

26




semillas puede ocurrir en distintas etapas de su desarrollo -
aungue es mas frecuente en los primeros estadios-~ fue necesario
individualizar cada fruto y monitorear su desarrollo desde el
momento en que se produjo la fertilizacién de los 6vulos hasta
gue finalizé la maduracidén de los frutos. Para esto, se contd
el nimero de yemas florales antes de la antesis floral y, se
monitored el destino de cada flor a intervalos de 5 dias. Los
frutos en desarrollo fueron marcados en cada fecha con hilos de
diferentes colores y observados periddicamente desde el inicio
de la fructificacidén (mediados de octubre), hasta antes de la
dispersién de semillas (fines de febrero de 1991). En esta
etapa 1los frutos marcados fueron recolectados, colocados
individualmente en bolsas ordenadas por rama y por planta. En
el laboratorio, se analizd cada fruto y se registrd el nitmero
de frutos maduros, abortadas y predados. Se considerdé fruto
predado agquel gue presentaba signos evidentes de predacidn de
semillas en al menos un carpelo. Como fruto maduro se considerd
aquellos gque tenian al menos una semilla formada, independiente
de la ocurrencia de predacién. Finalmente, como fruto abortado
se considerd todo fruto pequefio en gue ninguna semilla estaba
completamente desarrollada (ver Fig. 3). Los frutos marcados
que cayeron de las ramas durante la maduracidén considerados
abortados.

Con estos datos, se determind el porcentaje de éxito de

polinizacidn, el éxito de fructificacién y el porcentaje de
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aborto de frutos a nivel de cada poblacidédn y cada una de las
plantas femeninas (Fig. 7).

Se cuantificdé la produccidén y aborto de semillas en un
minimo de 20 frutos sin evidencias de predacidén por planta.
Dado a la dureza de la testa de la semillas y su color café
oscuro fue imposible diferenciar a simple vista entre dvulos no
polinizados y semillas abortadas. Para solucionar este
problema, las semillas y- dévulos vacilos de cada fruto fueron
embebidos en una solucién detergente caliente. Posteriormente
se separaron y se contd el nimero de semillas maduras, semillas
abortadas y 6vulos no polinizados bajo lupa. Con estos datos se
estimé el porcentaje de oOvulos fertilizados, porcentaje de
semillas abortadas y semillas formadas por fruto para las

plantas de cada poblacidén (Fig. 7).
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Figura 7.- Diagrama de flujo y definicidén de variables

reproductivas estudiadas en Kageneckia anqustifolia.
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Se considerd gue una semilla estaba madura cuando el
embridén estaba bien desarrollado y llenaba toda la testa. En
cambio, en las semillas abortadas los embriones eran muy
pequefios comparados con el embriétn de la semilla madura y ho
ocupaban toda la testa. En los Ovulos abortados (no
fertilizados) no existia evidencia de formacién de embridn, y
el ala membranosa era muy pequefia comparada con el ala de las
semillas maduras (ver Fig. 3).

Se evalué la produccidn y aborto de semillas a nivel de
carpelos en 25 frutos, pertenecientes a 5 plantas. Los frutos
se escogieron considerando que los carpelos estuviesen cerrados
para tener la certeza de no haber perdido ninguna semilla u
évulo abortado. Se aplicd el mismo procedimiento utilizado para
analizar la produccién de semillas a nivel de frutos, con la
salvedad que las semillas y ©6vulos no polinizados se
diferenciaron por carpelo y fueron puestos en recipientes
separados. Para establecer si existian diferencias en el nimero
de semillas maduras y 6vulos abortados (no polinizados) entre
plantas y dentro de plantas, se utilizd un An&dlisis-de Varianza

Anidado de 2 niveles (Sokal & Rohlf 1981).

4, ESPACIAMIENTO ENTRE PLANTAS Y PRODUCCION DE FRUTOS X

SEMILLAS.

Con el fin de poner a prueba la hipdtesis gue la

produccién de frutos y semillas es dependiente del
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espaciamiento entre plantas, se evalud mediante andlisis de
regresién lineal la relacién entre los parémetros reproductivos
y las variables independientes. Los parametros reproductivos
(variables dependientes) expresados .en porcentaje fueron
transformados con la funcidén arcosenc. Los parametros
reproductivos: 1) é&xito de polinizacidén, 1i) éxito de
fructificacién, 1ii) porcentaje de O6vulos fertilizados y iv)
porcentaje de semillas formadas, se relacionaron con las
- variables independientes:
4.1. Distancia a la planta masculina ma&s cercana
4.2, Distancia promedio a las 3 plantas masculinas mads cercanas
Usando los mapas construidos para las poblaciones, se
midieron las distancias entre las plantas femeninas
monitoreadas para fructificacién y todas 1las plantas
masculinas. Posteriormente, mediante el teorema de Pitdgoras se
calculd la distancia entre las plantas femeninas y todas las

plantas masculinas utilizando la formula:

D = d(xl—xZ)z + (yl-y2)=?
donde, D es 1la distancia entre una planta femenina y una

masculina cercana, x1,yl son las coordenadas de la planta

femenina y %2,y2 son las coordenadas de la planta masculina.
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Los datos fueron ingresados en una planilla electrénica
que permitié calcular las distancias femenina-masculina
facilmente y ordenar las plantas masculinas en orden creciente
considerando su cercania a cada planta femenina en dgque se

evaluaron los pardmetros reproductivos.

4.3. Niamero de flores potencialmente disponibles del vecino
masculino mé&s cercano
4.4, Nimero de flores de los 3 vecinos masculinos més cercanos
Se estimd el nimero potencial de flores dadoras de-polen
en las 3 plantas masculinas ma&s cercanas a cada individuo
femenino (Fig. 8). Para lo anterior, se compard la fenologia de
floracién de las plantas femeninas marcadas para evaluar
fecundidad con sus tres veclnos masculinos mas cercanos. Se
hicieron comparaciones por fecha y se calculd el porcentaje de
floracién de cada planta masculina cercana cuando la femenina
estaba en flor. Se obtuvo un porcentaje final de sobreposicidn
de cada una de las tres mascullinas cercanas respecto a cada
femenina marcada para fructificacidén. Mediante una ecuacidn de
primer grado se estimd el nuimero de flores correspondientes al
porcentaje de sobreposicidén. Se consideré que el nimero total
de flores estimadas para todo el dosel correspondia a 100%.
Este andlisis se realizd tanto en la poblacidn de baja como de

alta densidad.
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Figura 8.- Determinacidn del numero potencial de flores dadores

de polen de las plantas masculinas.

—— | 2Paoblaciones J———1

{Menor densidad | [Mayor densidad ]
|

[plantas reprodu;tlvasJ

|
\{olumen dosel Volumen dosel Interior
V= (Pi/3).abh - (a,b,h-025m)

[Volumen dose! donde se

localizan las fiores ] X [ No. fiores en 0.156 m* ]

'

No. Total de flores dadoras
de polen en cada planta masculina

No. flores temporalmente disponibles
en 3 masculinos cercanos

No, Total de flores en
¢/ ude 3 masculinos

)

o7 2
Comparacion por fecha entre Porcentafe de sobreposicion
masculino y femenino  —p- de ¢ / masculino Y

No. Potenicial de floresen 1y 3
masculinos cercanos




4.5. Nimero de flores de plantas masculinas y femeninas dentro
de vecindades de diferentes tamahos alrededor de las plantas

femeninas.

El ntimero potencial de flores dadoras de polen de las
plantas masculinas incluidas en vecindades de distintos tamafios
alrededor de una planta femenina se estimdé a través del mismo
procedimiento utilizado para estimar el numero de flores de
plantas masculinas cercanas (ver punto anterior). La estimacién
del namero de flores de las plantas femeninas incluidas en las
vecindades, se realizd con el mismo procediento utilizado para
estimar el nimero de flores de las plantas masculinas, con la
salvedad que no se considerd el grado de sobreposicién de la
fenologia de floracién de la planta femenina evaluada para
fructificacién con las femeninas incluidas en las vecindades.

En la poblacidén de baja densidad se consideraron 6 tamahos
de vecindades de 10, 20, 30, 40, 50 y 60 m de radio. Por su
menor extensién, en la poblacién de alta densidad se
consideraron sdélo las vecindades de 10 y 20 m de radio.

Mediante una regresién simple se compard el éxito de
fertilizacidén y el porcentaje de o6vulos fertilizados con la
produccién de flores de las plantas masculinas incluidas en las
vecindades de distinto tamafio. Posteriormente, a través de una
regresién midltiple, se compard el éxito de fertilizacidn y el

porcentaje de 6vulos fertilizados con:
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i) el niGmero de flores de las plantas masculinas
ii) el ntGmero de flores de las plantas femeninas y
iii) el nimero de flores de la planta femenina marada para

medir fecundidad.
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RESULTADOS

1. BIOLOGIZA REPRODUCTIVA DE Kageneckia angustifolia

Pruebas de Agamospermia y Anemofilia

En 1990, no hubo formacidén de frutos en las flores donde
se excluyd la polinizacidén bidtica y el posible movimiento de
polen por el viento (Tabla 1), indicando ausencia de
agamospermia. En 1992, un 2.1% de 1las flores marcadas
produjeron frutos y un 0.03% de los 6vulos fueron fertilizados
(Tabla 1) lo gue podria significar un bajisimc nivel de
agamospermia o contaminacién de polen al momento de embolsar

las yemas florales. Esto confirma que Kageneckia angustifolia

es estructural y funcionalmente dicica. Sin embargo, las flores
tapadas no abortaron inmediatamente. Los ovaries y 6&vulos
crecieron inicialmente por un periocdo aproximado de 1 mes hasta

que se secaron, indicando que en K. angustifolia hay un cierto

grado de partenocarpia (desarrollo de &vulos y ovarios sin
fertilizacién).

En el caso del experimento de exclusidn de agentes de
polinizacién bidtica (prueba de anemofilia), en 1930 sdlo un
0.9% de las flores produjeron frutos (Tabla 1). En 1992, se
registré un 7.1% de fructificacién, el gue tambi&n es muy bajo
comparado con el control, 98% (Tabla 1). Esto demuestra que la

polinizacién en K. angustifolia no es realizada por el viento,

sino que es casi exclusivamente efectuada por agentes bidticos.
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Un resultado similar se encuentra a nivel de produccidén de
semillas. En el experimento de exclusién de polinizadores
bidticos se observa un bajo porcentaje de dvulos fertilizados
(0.04% en 1990 y 0.24% en 1992) comparado con el porcentaje de
6vulos fertilizados en el experimento control (polinizacidn

manual cruzada) {(Tabla 1).

2. CARACTERIZACION DE LAS POBLACIONES
2.1. Densidad, espaciamiento y proporcidén de sexos.

En 1990, en la poblacién de alta densidad el numero de
plantas reproductivas por hectarea fue 127, en cambio en la de
baja densidad el numero de plantas reproductivas por hectarea
fue de 22, es decir, seis veces menor que en alta demsidad. El
drea que ocupaba la poblacidén de alta densidad era de 1.68 ha
y, el area ocupada por la de baja densidad era 7.39 ha, 4.4
veces mayor comparado con la superficie de la de alta densidad.
Esto es evidente al observar los mapas de las poblaciones
estudiadas (Fig. 9).

En la poblacién de alta densidad, aproximadamente un 65%
de las plantas femeninas se localizaron a menos de 5 metros de
distancia de una planta masculina (Fig. 10). En cambio, en la
poblacién de baja densidad hubo un mayor espaciamiento entre
las plantas masculinas y femeninas y s6lo un 25% de las plantas
femeninas se encontraron a menos de 5 metros de distancia de su

vecino mas masculino mas cercano. En esta poblacién se
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Figura 9.- Distribucién espacial de plantas reproductivas en la .

poblacién de a) alta densidad y b) béja densidad en Kageneckia

angustifolia.
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Figura 10.- Distribucién de frecuencias de distancias de una

planta femenina a la masculina mis cercana en Kageneckia

angustifolia.
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registraron plantas femeninas muy distantes, a 41, 43 y 54
metros de distancia de una planta masculina cercana. Un
andlisis de segregacidén espacial (Pielou 1977, pp.224) entre
sexos, indica que no hay diferencias significativas en las
frecuencias observadas de las distancias entre vecinos
conespecificos del mismo sexos y sexo opuesto (Pob. baja
densidad, x2=0.36; Pob. baja densidad, .x2=0.52; P>0.05). Es
decir, existe la misma probabilidad que una planta femenina
tenga como vecino més cercano a una planta masculina ¢ a una
planta de su sexo.

- En la poblacidn de alta densidad, en 1990 se observd un
alto porcentaje de plantas reproductivas (75.7%) y la
proporcién de plantas masculinas y femeninas no difirié
significativamente de 1:1 (Tabla 2). En 1991, el porcentaje de
plantas reproductivas disminuyé drasticamente a un 26.5% y el
niimero de plantas masculinas fue significativamente mayor gque
las femeninas. En 1992 el porcentaje de individuos
reproductivos de esta poblacidn fue de 30%, levemente mayor gue
en 1991 y la proporcidén de sexos no fue significativamente
diferente de 1. En la poblacidén de baja densidad, el porcentaje
de plantas reproductivas en 1990 fue de 78.3%, similar a la de
alta densidad, no encontrandose diferencias significativas en
la proporcion de sexos (Tabla 2). En 1991, se registrd una leve

disminucién del porcentaje de plantas reproductivas y la

proporcién de sexos no fue significativamente diferente de la
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razén esperada 1:1. En 1992 el porcentaje de individuos
reproductivos disminuyd drasticamente respecto a los dos afios
anteriores (41%), sin embargo, la proporcidn de sexos no
difiri® significativamente de 1. Finalmente, en ambas
poblaciones la proporcidn de sexos acumulada (considerando los
3 afios de estudio), no difiridé significativamente de la unidad.
Ademas, el porcentaje de plantas reproductivas masculinas y
femeninas fue muy similar a la registrada el primer afio,
confirmando que en 1990, practicamente florecid el 100% de las
plantas adultas, potencialmente reproductivas.

En la poblacién de alta densidad existieron marcadas
diferencias en 1la frecuencia de floracién de 1las plantas
masculinas y femeninas (Fig. 11a). Un 32% de las plantas
masculinas florecieron los tres afios de muestreo, en cambio
¢dlo un 2% de las plantas femeninas florecieron todos los afios.
A" su vez, un 59% de las plantas masculinas florecieron sdlo un
ano comparado con un 38% de las plantas femeninas que
florecieron un s6lo afo dentro dentro del periodo de muestreo.
Un- patrén distinto se observé en baja densidad (Fig. 1ib). Un
alto porcentaje, tanto de plantas masculinas (47%) como
femeninas (41%) florecieron los tres afios ceonsecutlivos. Un
porcentaje levemente menor de plantas masculinas (36%) vy
femeninas (37%) florecieron dos afos consecutivos. A su vez, un
bajo porcentaje de plantas masculinas (13%) y femeninas (17%)

florecieron un sé6lo afio dentro del periodo 1990-1992.
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Figura 11.- Frecuencia de floracién de plantas masculinas y .

femeninas en la a) poblacidn de alta y b) baja densidad de

kageneckia angustifolia, para el periocdo 1990-1992.
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2.2. Fenclogilia de floracidn.

En 1990, la floracién de ambas poblaciones de Kageneckia

angustifolia se extendidé aproximadamente por dos meses, entre

mediados de octubre y mediados de diciembre. En la poblacidn de
baja densidad, el madximo de floracidén de ambos sexXos se
registrdé el 20 de noviembre (Fig. 12a). En la poblacidén de alta
densidad, hubo un leve desfazamiento en las curvas de floracién
de los dos sexos. En esta poblacidn, el maximo de floracidn de
los individuos femeninos se registrd el 20 de noviembre, 5 dias
antes que en los individuos masculinos (Fig. 12b). A nivel
poblacional, la fenologia de floracién fue sincrdnica, como lo
indican los altos valores de similitud entre las curvas de
floracion de ambos sexos en ambas poblaciones (Indice de
Schoener, poblacidn de alta densidad P,= 0.81; baja densidad P.=
0.90).

La fructificacién durdé aproximada 14 semanas, desde el 4
de Noviembre de 1990 al 23 de Febrero de 1991, fecha en la cual

se inicidé la dispersién de semillas (Fig. 12 a,b).
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Figura 12.- Porcentaje de flores en antesis en cada fecha,
respecto al total de flores que abrieron en todas las fechas de

registro, y fenclogia de fructificacién. Poblacidén de a) baja

densidad y b) alta densidad.
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En la poblacidén de alta densidad, la floracién de los

individuos masculinos de K. angustifolia, duré en promedic 26.5
dias, 4 dias mads gue las plantas femeninas. En la poblacidn de
baja densidad se observd un patrdon bastante similar con la
diferencia gue la floracién de las plantas masculinas durd en
promedio 29.6 dias, aproximadamente 6 dias més gue las plantas
femeninas (Tabla 3). En ambas poblaciones, las plantas
masculinas florecieron en promedio significativamente por mayor
tiempo comparado con las plantas femeninas (Tabla 3) (Pob: alta
densidad, t,7¢=3.58, P<0.001; Pob. baja densidad, t,g;=4.22,
P<0.001).

2.3. Produccidén de flores.

2.3.1. Nimero de flores por inflorescencia.

Las plantas masculinas produjeron 2.3 veces mas flores por
inflorescencia que las plantas femeninas. El nimero promedio de
flores por inflorescencia en las plantas masculinas fue de 3.96
* 1.4 (rango 1-7 flores por 1inflorescencia). En cambio, el
nimero promedio de flores por inflorescencia femenina fue 1.7
* 1.4 flores (1-4 flores por inflorescencia). Un ANDEVA anidado
de dos niveles indica gue las plantas masculinas produjeron
significativamente mé&s flores por inflorescencia gque las
plantas femeninas (F=107.4; P<0.00l) y gue el nimerc de flores
por inflorescencias varid entre plantas dentro de cada sexo

(F=9.58; P < 0.001).
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Tabla 3.- Tiempo promedio y rango de duracion (dias) de la floracioh en
plantas de ambos sexos en las poblaciones de Kageneckia angustifolia.

Pablacion Alta Densidad Poblacion Baja Densidad
Masculinas Femeninas Masculinas Femeninas
(N=106) (N=73) (N=58) (N=51)
X ee 26.5:0.76" 22.5:0.76 29.6+09 23.5:0.8"
Rango 11 -50 12-39 10-45 12-36

* diferencias significativas entre plantas masculinas y
femeninas de acuerdo a la prueba de Student (P<0.001).
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2.3.2. Namero de flores por planta.

En ambas poblaciones, las plantas masculinas produjeron en
promedio significativamente mas flores que las plantas
femeninas (Fig. 13) (Prueba de Wilcoxon para dos muestras, Pob.
alta densidad: t;5,=2.76, P<0.001; Pob. baja densidad:
t1,=5.88, P=0.001). A su vez, los individuos masculinos de la
poblacién de baja densidad, produjeron en promedic un nimero
significativamente mayor de flores comparado con las plantas
masculinas de la poblacién de alta densidad (t;43=3.51,
P<0.001).

A nivel poblacional, las plantas masculinas también
produjeron mas flores en:comparacién a las plantas femeninas.
En la poblacién de alta densidad, la razdn floral entre sexos
fue de 3:1, significativamente sesgada hacia las flores
masculinas (Prueba de G, G=898588, P<0.001). Esto significa
que, a nivel poblacional, por cada flor femenina se produjeron
3 flores masculinas. Se observé un patrdn muy similar en la
poblacién de baja densidéd. En esta poblacidn, la razdn floral
de sexos fue de 4.7:1, significativamente sesgada hacla las
flores masculinas (Prueba de G, G=1943953, P<0.001), es decir

5 flores masculinas por cada flor femenina.
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Figura 13.- Nimero promedio de flores en plantas masculinas y

femeninas en las dos poblaciones de Kageneckia angustifolia. La

linea sobre las barras indica error standard (ee).
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3. PRODUCCION Y ABORTO DE FRUTOS Y SEMILLAS.

En ambas poblaciones, el éxito de polinizacién fue muy
alto, (Pob. baja densidad %=83.07%, Sd=10.19; Pob. alta
densidad X=78.57%, 8Sd=10.92), no siendo significativamente
entre si (t,;=1.29, P>0.05) (Fig. 14). En las dos poblaciones,
el aborto de frutos fue muy bajo (Pob. baja densidad X=2.92%,
Sd=1.93; Pob. alta densidad X=5.7%, Sd=4.11;), siendo, sin
embargo, significativamente mayor en la- poblacidén de alta
densidad (t,;=2.86, P<0.001). Los valores de éxito de
fructificacién fueron muy altos (Fig. 14), pero no diferentes
entre las dos poblaciones (t4;,=1.7, P>0.085).

Existen claras evidencias de predacidén predispersidn de
las semillas por insectos: agujeros en frutos, restos de
semillas, fecas de larvas de insectos, larvas muertas, etc. En
la poblacidén de baja densidad, un 67% de los frutos formados
presentaron predacitn de semillas, en cambio, en la poblacidn
de alta densidad s0lo en un 4.5% de los frutos las semillas
mostraron evidencias de predacién. Las semillas fueron predadas
por los larvas de un lepidépterc de la Familia Pyralidae, gque
a su vez son parasitadas por un pequefio hymendéptero de la
Familia Braconidae. Ademds, estados larvales de 2 himendpteros

predan las semillas, uno perteneciente a 1la Familia

Ichneumonidae y un Euritémido.
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Figura 14.- Exito'de polinizacién, abortc de frutos, éxito de
fructificacién y predacidn de frutos en dos poblaciones de
Kageneckia angustifolia. El1 asteriscoe (*) indica diferencias
significativas al nivel 0.05 (Prueba de t-Student). La linea
sobre las barras indica error standard (ee) respecto al

promedio.
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Las flores femeninas de K. angustifolia produjeron entre

52 y 75 dvulos (¥=65). Aproximadamente un 40% de los 6vulos fue
fertilizado (Fig. 15), sin diferencias significativas entre las
dos poblacicnes (tg ;=1.2, P>0.05). El porcentaje de aborto de
semillas fue muy bajo (Pob. baja densidad, ¥=3.55, Sd=1.6; Pob.
alta densidad, X=7.12, 8Sd=2.8), siendo, significativamente
mayor en la poblacidn de“alta densidad respecto a la de baja
densidad (t,;,=5.25, P=0.00;). El porcentaje de semillas formadgs
por fruto fue significati&amente mayor en la poblacién de bhaja
densidad comparado con la poblacién de alta densidad (t,;=2.04,
P<0.05). El1 nUmero de 6vulos fertilizados por carpelo no
difiridé entre plantas (Fg,25=1.72, P>0.05), pero si entre frutos
en las plantas femeninas (F,5 ;50=5.53, P<0.001).

En la poblacidén de baja densidad, no se encontrd una
relacidn significativa entre el aborto de frutos y el é&xiteo de
polinizacién (Fig. 16a). En cambio, en la poblacién de alta
densidad, el aborto de frutos disminuyd con el aumento en el
éxito de polinizacién (P<0.05) (Fig. 16b). En la poblacidn de
baja densidad no se encontrd una relacidén significativa entre
el abortc de semillas y el porcentaje de odvulos fertilizados
(Fig. 17a). Sin embargo, en la poblacién de alta densidad el

aborto de semillas incrementd® con el porcentaje de 6vulos

fertilizados (Fig. 17b).




Figura 15.- Porcentaje de &vulos fertilizados, semillas
abortadas y semillas formadas. El asterisco (*), indica
diferencias significativas al nivel de 0.05 {Prueba de t-

Student). La linea sobre las barras indica error standard (ee)

respecto al promedio.
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Figura 16.-Relacidén entre el aborto de frutos y éxito de -

polinizacién en a) la poblacién de baja y b) alta densidad.
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Figura 17.- Relacidén entre el aborto de semillas y el

porcentaje de 6vulos fertilizados en a) la poblacitén de baja y

b) alta densidad de Kadeneckia angustifolia.
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4. RELACION ENTRE EL ESPACIAMIENTO ¥ LA PRODUCCION DE FRUTOS Y

SEMILLAS.

4.1. Distancia al &rbol masculino ma@s cercano y distancia
promedic a 3 masculinos méds cercanos.

En la poblacién de baja densidad, no se encontrd
relaciones estadisticamente significativas entre el éxito de
polinizacién y éxito de fructificacién con la distancia al
arbol masculino m&s cercano, ni con la distancia promedio a las
tres plantas masculinas mds cercanas (Fig. 18). A su vez, en
esta poblacidn el porcentaje de 6vulos fertilizados y semillas
formadas no se relacionaron significativamente con las
variables independientes: a) distancia a la planta masculina
mAs cercana Yy b) distancia promedio a las tres plantas
masculinas mads cercanas (Fig. 19). Aungue los graficos no se
muestran, estos mismos resultados se encontraron en la
poblacién de alta densidad.

4.2. Nomero de flores masculinas potencialmente disponibles.

En la poblacién de baja densidad, ninguna de las variables
reproductivas consideradas en este andlisis se relacionaron
significativamente con la variable independiente nimero de
flores del vecino masculino mas cercanoc (variables
feproductivas: éxito de polinizacidn, r2=2x10"%; éxito de
fructificacién, r2=0.001; oOvulos fertilizados, r2=0.04;

semillas formadas, r2=0.03; P>0.05). A su vez, estas variables
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Figura 18.- Relacién entre el éxito de polinizacién y el éxito
de fructificacidén con la distancia a) la planta masculina mas
cercana y b) la distancia promedio a tres plantas masculinas
mas cercanas, en la poblacién de baja densidad. a) Exito de
polinizacién: r2=0.014, P=0.86; éxito de fructificacidn:

r2=0.01, P=0.88. b) Exito de polinizacién: r2=0.02, P=0.5;

éxito de fructificacidn: r2=0.01, P=0.66.
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Figura 19.- Porcentaje de ©6vulos .fertilizados y semillas
formadas versus distancia a plantas masculinas en la poblacién
de baja densidad; a) planta masculina més cercana Yy b)
distancia promedio a tres plantas masculinas cercanas a la
planta femenina. a) Ovulos fertilizados: r2=0.005, P=0.81;
semillas formadas: r2=4.4x10"%, P=0.99. b) Ovulos fertilizados:

r2=5x10"%, P=0.91; semillas formadas: r2=0.001, P=0.88.
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reproductivas tampoco se relacionaron significativamente con la
varaible independiente nmero de flores de los 3 vecinos
masculinos mas cercanos (Exito de polinizacién, rz=0.005; éxito
de fructificacién, r2=0.004; P=0.76; 6&vulos fertilizados
rz=0.04; semillas formadas, r2=0.05, P>0.05). Auhgque los
resultados no se muestran, en la poblacidén de alta densidad no
se encontrd una relacidn significativa entre las wvariables
reproductivas y las variables independientes consideradas en
este andlisis.

4.3, Nimero de flores de plantas masculinas y femeninas dentro
de vecindades de diferente tamafic alrededor de las plantas
femeninas.

En la poblacién de baja densidad, a diferencia de 1lo
esperado, el éxito de fertilizacién disminuyédé
significativamente con el nimerc de flores de los A&arboles
masculinos en la vecindad de 10 m de radio (Fig.- 20). Sin
embargo, este parametro reproductivo no estuvo relacionado con
el nimerc de flores de los arboles masculinos en las vecindades
de 20, 30, 40, 50 vy 60 m de radio (Tabla 4). Aungue los datos
no se muestran, en 1la poblacidén mas densa, el éxito de
fertilizacién no incremento ni disminuyé significativamente con
el numerc de flores de las plantas masculinas incluidas en las
vecindades de 10 a 20 m de radio. Este mismo patrén se encontrd
a nivel de porcentaje de o6vulos fertilizados para las distintas

vecindades y en ambas poblaciones.
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Figura 20.- Exito de fertilizacidn versus niimero de flores en
plantas masculinas localizadas dentro de la vecindad de 10 m

alrededor de la planta femenina.
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Tabla 4.- Relacidén entre el éxito de fertilizacidn y el nlUmero
potencial de flores dadoras de polen en plantas masculinas
incluidas en vecindades de 10, 20, 30, 40, 50 y 60 m de radio

alrededor de una planta femenina. * Significativa al nivel

——————— e T S A T T ——— T — A, S T — ———— — — i S ————

Exito Polinizacidn

10 m 0.38 0.04 * 11
20 m 0.06 0.32 17
30 m 0.17 0.08 1°
40 m 0.05 0.33 19
50 m 0.01 0.98 22
60 m 0.05 0.29 23

Ovulos Fertilizados

10 m
20 m
30 m
40 m 0.00 0.99 19
50 m
m




En la poblacién de baja densidad, un andlisis de regresién
miltiple indica que tanto el éxito de polinizacidédn como el
porcentaje de 6vulos fertilizados no estén relacionadas con las
variables independientes: a) nimero de flores de plantas
masculinas b) nimero de flores de plantas femeninas y ¢) nimero
de flores de planta femenina en gque se evalud la
fructificacién, en circulos de 10 a 60 m de radio alrededor de
cada planta femenina (Tabla 5). En la poblacién de alta
densidad, los resultados obtenidos de 1la regresién miltiple
entre los pardmetros reproductivos y las tres variables

independientes evidencian un patrén muy similar al obtenido en

la poblacién de baja densidad.




Tabla 5.- Analisis de regresidén miltiple entre el éxito de
polinizacidn, porcentaje de oOvulos fertilizados con a) el
nimero de flores de las plantas masculinas, b) nimero de flores
de las plantas femeninas y c¢) numero de flores de la planta
femenina en gue se evaluaron los parametros reproductivos, en
vecinades de 10, 20, 30, 40, 50 y 60 m de radio alrededor de

una planta femenina de la poblacién de baja densidad.

e ek e e oy e e e TP —————— —— — — T T "~ T - —— k. st o

L . gt ey e — —————— — — T T T T e . T T —— T i e

Exito Polinizacidn

i0m 0.12 0.5
20 m 0.11 0.5
30 m 0.11 0.5
40 m 0.15 . 0.4
50 m 0.10 0.5
60 m 0.11 0.5
Ovulos Fertilizados

10 m 0.08 0.7
20 m 0.08 0.9
30 m 0.03 0.9
40 m 0.07 0.7
50 m 0.09 0.6
60 m 0.02 0.9

A e e e e T ————————— T T T B Sk S Bl Sk o e W W et S S R ik o e ey PR e
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DISCUSION.

Los objetivos centrales de esta tesis fueron (i)
establecer la relacidén entre parametros reproductivos con la
distancia entre plantas y la produccién de flores masculinas
como medidas de disponibilidad de polen para plantas femeninas

y (ii) determinar el nivel de aborto de frutos y semillas en

Kageneckia angustifolia. Respecto al segundo objetivo, 1los
bajos niveles de aborto de frutos y semillas encontrados en K.

anqustifolia concuerdan con 1la prediccidén derivada de la

hipétesis de la funcidén masculina de Sutherland y Delph (1984),
sugiriendo gque la produccién de frutos y semillas no estan
limitadas por la disponibilidad de recursos. De 1los pocos
estudios disponibles sobre fecundidad en especies dioicas,
algunos entregan antecedentes gue sugieren escaso aborto de
frutos. Por ejemplo, Mizul & Kikuzawa (1991), demostraron altos
niveles ‘de m"sobrevivencia de frutos y semillas" en
Phellodendron aurense, un arbol diocico en Japdén. Sin embargo,
otros trabajos, como el realizade por Niesenbaun (1992) en

Lindera benzoin, un arbusto dioico de los bosques himedos de

Norte América, indican un alto porcentaje de aborto de frutos
en los primeros 5 meses de haber iniciado la maduracidn (de 69-
73% de frutos iniciados s6lo maduran un 8-13%). Por su parte,
Armstrong & Irvine (1989) encontraron gque el ‘"aborto

espontaneo" redujo aproximadamente en un 50% el nimero de
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frutos formados en un arbol dioico del bosque lluvioso de
Australia. No hay una explicacién razonable para los altos
niveles de aborto de frutos observados en estos trabajos,
aunque, Armstrong & Irvine (1989), observaron incidencia de
predacidén por insectos en algunos frutos gque posiblemente
influiria en la tasa de aborto. Sin embargo, las diferencias en
aborto de frutos entre estos trabajos y los resultados de este
estudio sugiere que una multiplicidad de factores determinarian
los patrones de aborto de frutos en especies dioicas, ademas de
la presién selectiva generada por la funcién masculina.
Mientras que la cantidad de polen que llega a los estigmas
determina cuantos 6vulos son fertilizados por flor, los
recursos disponibles para la funcién reproductiva controlan en
Gltima instancia el nimero de semillas formadas y abortados

(Stephenson 1981, Lee 1988). En Kageneckia angustifolia, el

porcentaje promedio de o6vulos fertilizados en ningln caso
superd el 50% por fruto, lo que estaria indicando que el
porcentaje de o6vulos fertilizados podria estar limitado por
polinizacidén. El bajo porcentaje de 6vulos fertilizados puede
ser atribuible a que el nimero de granos de polen depositados
en los estigmas esté por debajo del necesario para fertilizar
todos los o6vulos (Mizui & Kikuzawa 1991, Dieringer 1992). Sin
embargo, es poco probable gque esto haya ocurrido en K.

angustifolia dado que el porcentaje de 6vulos fertilizados fue

similar en las flores polinizadas manualmente (Tabla 1). No
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estd claro qué factores estan controlande el porcentaje de
6vulos fertilizados. Se pueden proponer algunas hipétesis para
explicar este fendmeno:

i) Una posibilidad, aungue poco probable, es due se haya
producido altos niveles de fertilizacién de dvulos y que todos
los Ydvulos vacios", sean realmente embriones abortados en
estadios muy tempranos del desarrollo, por lo que no fue
posible detectar este fenémeno.

ii) Otra posibilidad es q;e algunos 6vulos sean no funcionales

y aborten antes de la fecundacidn. Observaciones muestran que

en Kageneckia angustifolia, los dévulos de las posiciones basal

y distal en el ovario son de tamafic mads pequefio que los Ovulos
de la posicién media en el ovario. Los 6vulos en posicién basal
y distal nunca forman semillas.

iii) Finalmente, es posible gque la baja fecundacidn de oSvulos
se deba a restriccién estructural a nivel del ancho del estilo
que limita el crecimiento de un bajo nimero de tubos polinicos.
Para tratar de resp;nder estas interrogantes seria
indispensable realizar detallados estudios citoldgicos ¥y

embriolégicos y nuevos experimentos.

El bajo porcentaje de aborto de semillas encontrado en K.
anqustifolia, considerando los niveles de dvulos fertilizados,

sugiere que la produccidén de semillas =-al igual gue la

produccién de frutos- no estaria limitada por la disponibilidad

71

o



de recursos. Esto estd apoyado por el hecho que en la poblacidn
de baja densidad el porcentaje de aborto de semillas no es
afectado por el incremento del porcentaje de oOvulos
fertilizados (Fig. 17a). Sin embargo, el mayor porcentaje de
aborto de frutos y semillas registrado en la poblacién de alta
densidad comparadoc con la poblacién de baja densidad (Figs.
14-15), sumado al incremento significative del aborto de
semillas con el porcentaje de 6&vulos fertilizades en 1la
poblacién de alta densidad (Fig. 17b), indican dgque 1la
densidad, a través de los nutrientes disponibles, estaria
limitando la produccién de semillas, especialmente en plantas
que estuvieron sometidas a altos niveles de fertilizacién. Otra
posible explicacién, es gue una mayor densidad puede
determinar una mayor probabilidad de apareamiento entre
individuos genéticamente cercanos, abortando las semillas de
baja calidad genética que resultan de estos apareamientos.

En ambas poblaciones, la disminucién del porcentaje de
plantas reproductivas en 1991 y 1992 (Tabla 2) sugiere que la
alta fructificacidn de 1990 (Fig. 14) estaria reduciendo 1la
probabilidad de floracién en los afios posteriores via un
"agotamiento! en los nutrientes disponibles para las funciones
reproductivas. En general, en estas poblaciones y para los tres
afios de estudio, la proporcidn de sexo no fue
significativamente diferente de 1 (Tabla 2). Esto sugiere que

el alto costo de reproduccidn de 1990, estaria afectando la
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probabilidad de floracidn de los individuos de K. angustifolia,
independientemente del sexo. Sin embargo, en 1991 la proporciodn
de sexos en la ©poblacién de alta densidad estuvo
significativamente sesgada hacila las plantas masculinas (Tabla
2). Adem&s, en la poblacién de alta densidad hubo una mayor
porcentaje de floracién de plantas masculinas respecto a
femeninas, que florecieron los tres afios consecutivos (Fig.
lla). BEstos antecedentef sugieren gue en alta densidad
poblacional de K. an ustiéolia, la disponibilidad de nutrientes

afecta diferencialmente la probabilidad de floracién de los

sexos en afios posteriores a un afio de alta fecundidad.

Tal vez el resultado mas destacado de este estudio es que
la produccidén de frutos y semillas no disminuyd con el aumento
de la distancia entre plantas femeninas y masculinas, ni con la
disminucidn en la disponibilidad de flores en plantas
masculinas cercanas. De hecho, el éxito de polinizacidén y el
porcentaje de évulos fertilizados en plantas femeninas aisladas
(>50 m) fueron sdlo levemente menores o iguales a los cobtenidos
en plantas femeninas muy cercanas a plantas masculinas. Esto
implica que el nivel de aislamiento de las plantas femeninas
distantes, no fue suficiente para reducir los niveles de
polinizacidén y, por ende, la baja produccién de fruteos y
semillas. En un estudio reciente, House (1992) en tres arboles

dioicos del bosgue tropical lluvioso de Australia, encontrd una
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relacidén inversa entre la produccidén de frutos y varias medidas
de distancia entre individuos masculinos y femeninos; aunque
los porcentajes de fructificacién obtenidos en estas especies
no superaron el 40%. Este autor evalud la fructificacién en
individuos femeninos localizados en una escala espacial similar
a la wutilizada en 1la poblacién de baja densidad de K.
angqustifolia. Tas diferencias en el efecto distancia sobre
fructificacidén demostrado en esté estudio y los resultados para
K. angustifolia pueden ser atribuidos a diferencias en 1la
estructura de la vegetacidn. El bosque lluvioso de Australia es
una comunidad rica en especies arbéreas, por lo gue es probable
que barreras fisicas impuestas por el follaje de otras especies
Yy las seflales florales de otras especieas reduzcan 1la
frecuencia y distancia de movimientos de 1los insectos
generalistas entre A&rboles conespecificos (House 1992). En
~“cambio, el bosque de K. angustifolia es monoespecifico, por lo
que no habria interferencia en el movimiento de los insectos
entre arboles masculinos y femeninos y una baja probabilidad de-
contaminacién de estigmas por polen de otras especies.

Es ampliamente aceptado en biologia de reproduccién que la
disponibilidad de polinizacién (disponibilidad de polen y
polinizadores) limita el éxito reproductive en poblaciones
naturales de plantas (Widén & Widén 1990) y gque los
apareamientos tienden a realizarse entre conespecificos

cercanos (Handel 1983). Descartada la agamospermia, el patrén
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de fructificacidén de K. angqustifolia, indica que el movimiento

de polen no estd restringido por la distancia y por ende el
polen y los polinizadores no fueron factores limitantes del

-

éxito reproductivo en el afio en gue realizd el estudio. Ademas
sugiere gue los pequefios insectos generalistas, como los gue
visitan flores de K. anqustifolia, pueden ser polinizadores

efectivos aun sobre distancias relativamente grandes. Estudios

recienfes sobre fructificacién y movimiento de polen en &rboles
dioicos concuerdan con el patrdén de produccidén de frutos y
semillas registrado- en K. angustifolia. Mizui & Kikuzawa
(1991), estudiaron Phelodendron amurense, encontrando un alto
éxito de polinizacidén (70-80%) en un &rbol femeninoe localizado
al menos a 500 m del &rbeol masculino méds cercano. Por otro
lado, House (1992) no encontrd una relacidn significativa entre
la cantidad total de polen conespecifico colectado en &rboles
femeninos y la distancia a los arboles masculinos m&s cercanos
en 3 especies arbdreas del bosque tropical 1luvioso de
Australia. A medida que se realizan méds estudios en especies
arbbdreas, sin duda seria necesario revisar y precisar las
conclusiones comunmente aceptadas sobre distancia de flujo de
polen en plantas.

La estrategia de floracidén de K. anqustifolia podria ser

uno de los factores importantes para explicar 1la alta
produccién de frutos y semillas no relacionada con el

espaciamiento entre plantas y la disponibilidad de polen. En
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1990, las plantas de Kageneckia angustifolia produjeron una

gran cantidad de flores en un tiempo relativamente corto
(floracidén del tipo cornucopia, Gentry 1974; floracidn masiva
masa, seglin House 1989). A su vez la floracién fue bastante
sincrdnica entre plantas masculinas y femeninas. Todo 1lo
anterior permitié 1la 1llegada de una gran diversidad de
polinizadores potenciales, en especial insectos generalistas.
Sin embargo, en arboles que florecen en masa el movimiento de
insectos polinizadores seria mas frecuente dentro del dosel de
un arbol gue entre conespecificos (Frankie et al. 1976). Si
consideramos gue las plantas masculinas produjeron
significativamente ma&s flores que las plantas femeninas (Fig.
13), v gque la conducta de alimentacién de los polinizadores es
dependiente de la densidad (Handel 1983, citas incluidas), se
esperaria que los insectos (especialmente abejas) visitaran con
mas constancia las plantas masculinas. Esto reduciria el nimero
de vivistas a plantas femeninas, con el consecuente efecto en
los niveles de fecundidad. House (1989), encontrd que las
plantass masculinas produjeron més flores- y-—~recibieron
relativamente més visitas de insectos que plantas femeninas en
tres &rboles dioicos. Sin embargo, la produccidn de flores en
masa se tradujo en la concentracidén de una gran cantidad de
insectos en el dosel de un arbol. Los distintos requerimientos
energéticos y conductas de alimentacién de los insectos, podria

generar una diné&mica de interacciones que permitiria el
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movimiento de polinizadores entre plantas masculinas vy
femeninas distanciadas. Al respecto, Frankie (1976) postula que
las conductas de alimentacién en grupo vy conductas
territoriales gque presentan varios grupos de abejas podria
explicar la polinizacién ée arboles con distribucién espaciada
en el bosque tropical de América Central. Por ejemplo, la
alimentacidn en grupo q&e muestran algunas de especies de
abejas puede alterar suficientemente a abejas solitarias para
gue estas se muevan a otré drbol conespecifico (Frankie y Baker
1974 cit. por THouse 1989). Los himendpteros (abejas

semisociales) fueron los principales insectos que visitaron

flores en X. angustifolia. Aungue no se realizaron

observaciones sistemdticas sobre su conducta de alimentaciédn,
se observd que estos insectos consumen néctar de las flores
femeninas. El coledptero Astylus trifasciatus fue uno de los
insectos mas abundantes que visitaron flores de K. angustifolia
y fue observado alimentandose de polen en flores masculinas.
Probablemente, su gran abﬁndancia y actividad podria inducir el
desplazamiento entre plantas de otros polinizadores méas
sensibles. La presencia en el follaje de K. angustifolia de

una especie de hormiga del géneroc Camponotus (observada

frecuentemente consumiendo néctar en flores masculinas y
femeninas) podria perturbar a pequefios polinizadores gque se

desplazarian a una flor dentro del mismo u otro arbol.
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La efectividad de polinizacién en arboles dioicos y en
general en todas las especies xenbgamas, sélo es posible si hay
incentivos para gue un vector de polen, primeroc visite una flor
y luego se mueva y visite flores en otro vecino conespecifico
(House 1989). En K. an ustifolia, 1las flores masculinas
constituyen principalmente una fuente de polen para los
insectos, aungue se ha observado gque también producen una
pequefia cantidad de néctar. En cambio, las flores femeninas
producen exclusivamente néctar y en mayor cantidad gque las
flores masculinas (observacidn personal). La mayor produccidén
de néctar en flores femeninas ha sido propuesto por Bawa ¥y
Opler (1975) como una compensacién de la falta de polen para
atraer a los polinizadores en especies diolcas de bosques
tropicales. Esta oferta diferencial de recursos en plantas de
distinto sexo podria "incentivar" el movimiento de
polinizadores desde plantas masculinas a femeninas,
especialnente de los himendpteros, que cosechan polen y néctar
(Fegri & Van der Pijl 1971, pp.123). Ademds, la presencia de
estaminodeos en las flores femeninas podria ayudar. a atraer
polinizadores (Resvol 1929 cit. en Agren et al. 1986).
considerando que, las flores masculinas y femeninas de K.
anqgustifolia morfoldgicamente similares (Fig. 3), especialmente
en el tamafio y color de pétalos, la polinizacidn podria ocurrir
a través de la atraccién por "engafo" ("mistake pollination"),

como ha sido propuesto para otras especies dioicas (Baker 1976,
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Agren et al. 1986). Este mecanismo podria ser importante en
drboles femeninos aislados que produjeron una gran cantidad de
flores.

La disminucidén marginalmente significativa del éxito de
fertilizacidn con el incremento del nimero de flores masculinas
en la vecindad de 10 m en la poblacidén de baja densidad (Fig.
20), podria implicar que a altas densidades de flores
maséulinas habria una menor probabilidad de que los
polinizadores visiten flores femeninas. Esto sugiere que los
polinizadores estan respondiendo en forma denso-dependiente a
una agregacidn del recurso polen. Aunque este resultado no da
cuenta de la alta fecundidad de plantas femeninas situadas a
m&s de 10 m de plantas masculinas, si indica que la distancia
por sl1 sola no explica el patrén de fecundidad encontrado en

Kageneckia angustifolia. Stephenson (1982), encontrd que en

Catalpa speciosa, un arbusto hermafrodita autoincompatible gque-
florece en masa, el porcentaje de frutos producidos fue mayor
en el periodo final (20-48%) respecto al periodo del maximo (7-
15%) y al inicial (5-7%) de la fenologia de floracidn. Esto
sugiere un sustancial movimiento de polinizadores entre &rboles
en la fase final en comparacidn a la fase maxima e inicial de

floracidén. Una situacién andloga a la encontrado por Stephenson

para puede ser sugerida para Kageneckia angustifolia.

Considerando el efecto de la disponibilidad de polen (nimero de

flores masculinas cercanas) para plantas femeninas, se puede
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explicar la curva mostrada en la Figura 20. Para una planta
femenina con baja disponibilidad de polen (andlogo al periodo
inicial en la fenologia de floracién), es esperable un bajo
nivel de fecundidad debido a que serian atraidos pocos
polinizadores. Similarmente, en plantas femeninas con alta
disponibilidad de polen (andloge al periodo maximo de
floracién), el nivel de fecundidad seria mayor al anterior,
aungue no el maximo esperado, debido a que el movimiento de los
polinizadores es denso-dependiente y restringido principalmente
a plantas. masculinas. En cambio, en plantas femeninas con
disponibilidad de polen intermedia (andlogo al periodo anterior
Yy posterior al méximo de floracidén), es esperable mayor
porcentaje de fecundidad respecto a la situacién de alta
disponibilidad de polen, debido a la mayor frecuencia de

movimientos entre arboles. En sintesis, todo lo anterior

definiria una curva tipo convexa entre la fecundidad y la™

disponibilidad de polen (Fig. 21) con bajos niveles de
fecundidad a baja y alta disponibilidad de polen y altos
niveles de fecundidad a disponibilidades intermedias de polen.
Probablemente, la relacién inversa entre el éxito de
polinizacidén y el niimero de flores potencialmente dadoras de
polen en plantas masculinas dentro de una vecindad de 10 m
(Fig. 20), estaria representando los niveles de fecundidad
postulados para el intervalo entre disponibilidad de polen

intermedia y alta. Por otro lado, no se encontrd una relacién
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Figura 21. Relacidén hipotética entre fecundidad (éxito de-
polinizacién) y nlimero de flores en plantas masculinas dentro
de la vecindad de 10 m de radio.

°% Exito de Polinizacion

BAJA MEDIA ALTA

Disponibilidad de polen
(N° de flores)
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entre el éxito de polinizacién y el niimerc de flores masculinas
en vecindades de 20 a 60 m y entre el porcentaje de 6vulos
fertilizados y el nimero de flores masculinas en vecindades de
10 a 60 m, en la poblacidn de baja densidad (Tabla 4). Estas
curvas podrlian representar el intervalo medio de disponibilidad
de polen en la curva sugerida.

La poblacién de baja densidad produjo significativamente
mas flores masculinas comparado con la poblacién de alta
densidad (Fig. 13). Esta mayor produccidén de flores puede haber
atenuado el efecto del espaciamiento sobre la fecundidad. A una
baja densidad poblacional las plantas femeninas aisladas tienen
una menor capacidad de atraer polinizadores. En cambio, al
haber una mayor produccién de flores masculinas el efecto
potencial de la distancia sobre 1la atraccién de los
polinizadores podria ser menos dréstico, vya que altas
densidades de flores pueden atraer un gremio abundante de
polinizadores y tener un efecto persistente en el flujo de
polen (Handel 1983). Es importante destacar gue este estudio se
realiz6 en un afio de alta produccién de flores, posiblemente
6ptimo para la atraccién de polinizadores. En afics de baja
produccién de flores, como fueroh 1991 y 1992, es probable que
el éxito de polinizacidn y el porcentaje de 6vulos fertilizados
disminuyan marcadamente con la distancia. En afios de baja
produccidén de flores, el movimiento de 1los polinizadores

estaria restringido a manchones densos de X. angustifolia.
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En la introduccién se hizo una analogia entre un &rbol y
un parche de una especie herbacea. La manera en que &rboles
consiguen que los polinizadores se muevan entre conespecificos
(el equivalente a entre parches en una hierba) es un tema
interesante y a la vez complejo gue requiere mds investigacidnm.

En resumen, la floracién en masa de los individuos de

Kageneckia angustifolia no seria el Gnico factor para explicar

la falta de efecto de la distancia sobre la produccidén de
frutos y semillas. lLa alta sincronia en la floracidn entre
sexos, la monoespecificidad del bosque montano y los recursos
diferenciales ofrecidos a los polinizadores por las plantas
masculinas y femeninas determinarian altos niveles de flujo de
polen entre plantas masculinas y femeninas de K. angustifolia.

Finalmente, estudios sobre biologia reproductiva entregan
antecedentes valiosos para la definicién de programas de
conservacién de plantas vulnerables o en peligro de extincidn.
La deteccién del grado de espaciamiento que puede soportar una
poblacién sin que se afecte su reproduccién permite definir una
densidad minima a la que se puede mantener o restaurar dicha
poblacién. En K. angustifolia, la produccidén de frutos vy
semillas no se vio afectada en plantas femeninas distanciadas
50 m de una plantas masculina més cercana. Con este antecedente
podriamos determinar un espaciamiento minimo de 50 m para
restaurar poblaciones de esta especie. Sin embargo, como se

planted en el parrafo anterior, en afios de baja floracidn esta
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distancia minima podria ser bastante menor. Por esto, con el
fin de realizar un adecuado programa de restauracidn habria gque
considerar una distancia minima en afios de baja productividad.
Mis aln, otras etapas importantes dentro del ciclo reproductivo
de K. anqustifolia, como por ejemplo, dispersidn, germinacién
de semillas y establecimiento de plantulas, pueden ser
afectadas por el espaciamiente. Por otro 1lado, factores
bidticos (predacién de semillas predispersién) y condiciones
climdticas pueden afectar la produccidn de frutes y semillas en
este especie. Frecuentes heladas y nevazones primaverales,
dependiendo de su intensidad, pueden producir una alta
mortalidad de flores y frutos como fue observado en el afno
reproductivo de 1991. Por su abundancia y alta produccidn de
flores, K. angustifolia constituye el recurso mas importante
para los insectos polinizadores en el bosque mentano. Para
manejar este sistema es importante conocer, por ejemplo, cual
es el efecto de la variacidén anual de la produccién de flores
sobre los polinizadores o el impacto que puede tener en el
gremio de polinizadores, la deforestacidén de este bosque.

Los alcances de este estudio no sdélo se limitan a entregar

antecedentes para manejar poblaciones de XK. angustifolia, sino

gque, el enfogue experimental puede ser aplicado en otros
sistemas de bosques sometidos .a una fuerte presién de
explotacidén, en los cuales es fundamental tener informacidn

sobre la biologia y ecologia reproductiva de las especies
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vegetales, especialmente para fines de conservacidn.
Actualmente, el bosque templado del sur de Chile estd sometido
a una fuerte presidn de explotacidn. Estos bosques tienen una
alta dependencia de agentes bibéticos en varias etapas del
ciclo reproductive (Armesto et al. 1987, Rivero 1991). Un
nimero importante de las especies arbdreas de este bosgue son
xendgamas y altamente dependientes de agentes bidticos para la
polinizacién, especialmente de insectos generalistas, que
presentan una baja diversidad y tasas de visitas a flores en
comparacién a otros bosques (Rivero 1991). Al contrario de lo

observado en el bosque de K. angustifolia, es probable que en

las especies arbéreas xendgamas del bosgue templado del Chile
la distancia entre conespecificos tenga un marcado efecto sobre
la fecundidad, debide a las restricciones gque imponen el
foliaje de los arboles (barreras fisicas) y las seflales
florales de otras especie en el flujo de polen entre individuos
de una misma especie. Sin duda, la disminucidén de individuos
causada por técnicas de explotacidén, come la tala selectiva,
podria afectar mas dréasticamente la estructura y dinamica de

este tipo de ecosistemas gue al bosque de K. angustifolia.
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CONCLUSIONES

1) El1 alto éxito de polinizacidén y porcentaje de o&vulos
fertilizados a nivel poblacional indica gque la disponibilidad
de polinizacién no limita la produccidén de frutos y semillas.
2) El1 escaso aborto de frutos y semillas encontrado en K.
angustifolia indica que la disponibilidad de recursos no limita
el éxito reproductive y concuerda con la prediccién derivada de
la hipétesis de la funcidn masculina de Sutherland y Delph
(1984).

3) El1 patrdn de produccién de frutos y semillas versus
disponibilidad de polen, indica gque a la escala gue se realizd
el estudio, el movimiento de polen no es restringido. Esto
significa gue se subestimd el factor distancia.

4) Este estudio se realizd en un afio de alta produccidn de
flores. Considerando que el nimerc de plantas reproductivas y
el nimero de flores por planta varia drasticamente entre afos
es probable que en afios de baja floracidén se observe una
relacién entre fructificacidén y distancia.

5) La mayor produccidn de flores en la poblacién de baja
densidad puede haber atenuado el efecto del espaciamiento sobre
la fecundidad, aumentando la probabilidad de movimiento de
polen hacia las plantas femeninas aisladas de la fuente de

polen.
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6) Sugiero gue el efecto de la distancia entre plantas sobre
los parametros reproductivos depende de varias caracteristicas
del sistema de estudio como: sincronia de la floraciédn,
produccién de flores, tipo y abundancia de polinizadores,
nimero de especies gque constituyen la comunidad, vy la
existencia de ritmos alternantes de floracidén, principalmente

en los arboles femeninos (por disponibilidad de recursos).
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ANEXO

POLINIZADORES QUE VISITAN FLORES DE Xageneckia angqustifolia.

Periodicamente, a lo largo de todo el tiempo de floraciédn,
se colectaron y observaron insectos que visitan flores con el
propdésito de identificar los principales polinizadores de
Kageneckia angustifolia. Estos fueron montados y posteriormente
identificados por el profesor Haroldo Toro del Instituto de
Entomologia de la Universidad Metropolitana de Ciencias de la
Educacion.

Se identificaron 32 especies de insectos gque visitan

flores de XKageneckia angqustifolia, pertenecientes a tres
familias (Tabla 6), 18 especies de Hymendptera, 9 especies de

Colebptera y 5 especies de Diptera. Todos los polinizadores

identificados son autdctonos excepto Apis mellifera que fue

observada visitanto flores de K. angqustifolia ocasionalmente.

bPurante todo el periodo de floracidn se observé una gran
abundancia de insectos visitando las flores, destacando por su

abundancia los hymendpteros Ruizantheda proxima, R. mutabilis,

Colletes g¢yanescens Yy Caenohalictus sp., ademds de un

colebptero de la familia Melyridae Astylis trifaciatus un
predador de polen, el cual se le observd consumiendo el polen
de flores masculinas gue alin no estaban en antesis. Los

resultados confirman que K. angustifolia es entomdfila.
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Tabla 6.- Lista de especies de insectos gue visitan flores de

Kageneckia anqustifolia.

Orden COLEOPTERA
Cerambicidae

Callideriphus laetus

Tenebrionidae
Nvctopetus sp.

Clerridae
Eurvmetopum longulum
Epiclines basilis
Calendyna chilensis

Melyridae
Arthrobrachus sp.
Astylus trifasciatus (#*)

Peltidae
Decamerus haemorheoidalis
Diontolobus gp.

ORDEN DIPTERA

Syrphidae

Scaeva melanostoma

Eristalis elegans -
Pipiza sp.

Syrphus sp.

ORDEN HYMENOPTERA

Halictidae

Corvnura corvnodgastra
Corvnura chilensis
Coryvnura chloris
Corynura lepida
Ruizantheda proxima (*)
Ruizantheda mutabilis (%)
Lasiodlossum sSp.
Caenohalictus spl.
Caenohalictus sp2.
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Megachilidae
Allanthidium rodolphi
Apidae

Apis mellifera

Colletidae

Cadequala occidentalis
Caupolicana guadrifasiata
Colletes Cyamescens (*)

Anthophoridae
Diadasia chilensis

Sphecidae
Cerceris gavi

Chrysidae
Chrysis subfoveolata
Pseudospinoclia tertrini

El asterisco (*) indica las especies md@s abundantes
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